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RESUME

Les foréts tropicales humides figurent parmi les écosystéme terrestres les plus diversi-
fiés, aussi, l'existence de secteurs dominés par une seule especes (i.e. foréts monodominantes)
reste une formidable énigme en écologie tropicale. Nous présentons ici la premiére étude de
I'autécologie d'une nouvelle espéce monodominante : Spirotropis longifolia (DC) Balill.
(Leguminosae-Papilionoideae) se développant en Guyane francaise. Afin de replacer cette
nouvelle espéce parmi les cas de monodominance nous proposons un nouveau cadre théorique
permettant de mieux appréhender les processus écologiques associés a ce phénomene. La
monodominance du S. longifolia est trés forte, ce dernier pouvant représenter jusqu'a 70% du
peuplement. La monodominance du S. longifolia ne peut étre expliquée ni par des conditions
¢daphiques particuliéres ni par 1'absence de compétiteur dans ses peuplements. En revanche,
ses étonnantes capacités a réitérer et a marcotter son probablement l'un des moteurs de sa
monodominance. La monodominance induit par ailleurs une modification de la composition
floristique de forét dominée en faveur des especes héliophiles. Nous avons de plus développé
un jeu de marqueurs microsatellites afin de comprendre le role de cette régénération végéta-
tive dans le maintien et 1'expansion cette monodominance. Enfin, nous mettons en perspective

nos résultats avec la gestion des peuplements naturels.

ABSTRACT

Large expanses of forest dominated by a single tree species, i.e. monodominant forests,
occur through the tropics and remain a long-standing conundrum. In French Guiana, we
described a new monodominant tree species: Spirotropis longifolia (DC) Baill. (Leguminosae-
Papilionoideae), and studied, for the first time, its autecology. We reported a strong
monodominant feature (up to 70 % of stems >10 cm in d.b.h.) and a marked difference
between floristic composition of the dominated and the highly diverse adjacent stands. The
monodominance of S. longifolia was supported neither by peculiar soil conditions nor by a
lack of competitors but may be owned to its astonishing self-coppicing and layering abilities
which induce a sharp spatial structure. We also developed a set of microsatellite markers and
conducted a large field survey to built up a gene data base. Facing the variety of ecological
processes involved in monodominance, we identified a lack of conceptual framework, set a
new classification of monodominance and positioned S. longifolia within. We finally discuss

these results in the frame of the forest management.
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Introduction



Introduction générale

Pour de nombreux écologues, les foréts tropicales sont synonymes de richesse et de
diversité spécifique. La présence de plus d'une centaine d'especes ligneuses a I'hectare est fré-
quemment observée tout autour de la ceinture tropicale (Losos & Leigh 2004). Si des facteurs
biogéographiques et évolutifs peuvent expliquer I'émergence d'une telle richesse a I'échelle
régionale (Mittelbach et al. 2007), la compréhension des processus impliqués dans le controle
de la diversité a 1'échelle locale (diversité a) est une question qui fait toujours débat en écolo-

gie des communautés (Wright 2002).

Cette forte diversité entraine la répartition des individus d'une méme espece a faible
densité. Cependant, la plupart des espéces présentent une certaine agrégation de leurs effectifs
et 1'on peut décrire un gradient allant des especes dont les individus sont totalement isolés jus-
qu'aux especes, moins fréquentes, dont les populations sont organisées en plaques elles-
mémes formées de plusieurs agrégats (Collinet 1997, Condit et al. 2000, Traissac 2003, Jesel
2005). A l'extrémité de ce gradient, lorsqu'une espéce atteint 50% de la densité relative ou de
la dominance relative', on parle d'espéce « monodominante » (Hart et al. 1989, “single-dom-
inant forest” sensu Connell & Lowman 1989 et Richards 1996). Bien qu'ils ne représentent
qu'une petite fraction de la surface des foréts tropicales, des peuplements monodominants ont
été décrits tout autour des tropiques. Ces peuplements ne se conforment pas au modele géné-
ral et I'on peut supposer qu'un ou plusieurs processus controlant la diversité y ont été altéré(s).
Aussi, la compréhension des mécanismes menant ces especes a imposer leur monodominance
peut apporter, en négatif, un éclairage sur les processus permettant la coexistence d'un grand

nombre d'espéces.

Le défi du gestionnaire en charge de l'exploitation d'une forét tropicale humide est de
devoir gérer une ressource biologique, rare et disséminée. Ces trois adjectifs représentent les
trois principales contraintes qui pése sur cette gestion. (1) Disséminée : en Guyane, la densité
moyenne des tiges exploitables® est = 8 tiges.ha™ ; ces faibles densités induisent des colt de
prospection aussi bien du point de vu financier, que du point de vue environnemental. (2)
Rare : la rareté de la ressource implique un fort risque d'épuisement si les conditions de son
renouvellement de sont pas bien maitrisées. (3) Biologique : I'exploitation forestiére récolte
des organismes vivants au sein d'écosystémes complexes ; le renouvellement de la ressource

dépasse celui de la matiere convoitée (lignine) et s'étend a celui des peuplements exploités

1 La densité relative et la dominance relative d'une espéce sont sa contribution a la densité absolue ou a la
surface terriére totale du peuplement, respectivement. Elle s'expriment en pourcentage.
2 i.e. ayant dépassées le diametre minimal d'exploitation (DME ; = 55 cm).
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nécessitant le maintien de la biodiversité, a plusieurs échelles. Pour répondre a ces contraintes
(les deux premieres principalement), des tentatives d'application de modes de sylviculture
interventionnistes, calquées sur ceux des milieux tempérés, ont été envisagées : la plantation

et |'éclaircie.

La plantation a pour objectif de sectoriser la production sur de petites zones ou la res-
source est trés concentrée. Les essais de plantation d'essences locales menées en Guyane
semblent incapables de fournir des individus bien conformés, de plus, les importants cofits
d'entretien que nécessitent ces plantations rendraient impossible leur rentabilité économique
(S. Guitet, ONF, comm. pers.). Cette pratique ne semble pas pouvoir étre appliquer aux foréts

guyanaises.

L'éclaircie vise a dynamiser le peuplement en supprimant une partie des individus
(généralement d'essence non commerciale). On espere ainsi favoriser la croissance des
essences d'intérét et faciliter 1'i'mplantation de nouveaux individus. Les résultats de ces inter-
ventions sont, eux aussi, mitigés. Si la croissance nette des arbres en place bénéficie des
éclaircies, ces dernicres peuvent induire une mortalité touchant le peuplement commercial et
qui s'ajoute a celle déja causée par les dévitalisations. De plus, 'ouverture du peuplement
semble étre plus favorable aux especes héliophiles qu'aux essences commerciales a la crois-

sance plus lente (Guitet ef al. 2009).

La sylviculture interventionniste parait donc peu adaptée a la gestion des foréts tropi-
cales humides dans le contexte guyanais, voir amazonien ; c'est pourquoi s'est développé I'ex-

ploitation a faible impact visant a faire de I'exploitation la seule action sylvicole.

Un grand nombre d'especes exploitées présente cependant une répartition agrégée de
leurs effectifs (e.g. Dicorynia guianensis, Qualea rosea, Vouacapoua americana) ce qui laisse
a penser que cette tendance naturelle puisse étre exploitée pour augmenter la valeur commer-
ciale du peuplement de fagon plus naturelle. Le projet « Dynamique et Gestion des Popula-
tions d'arbres en foréts aménagées guyanaises » (DyGePop) vise a mieux comprendre la dyna-
mique des espéces exploitées a répartition agrégée, afin d'établir des itinéraires de gestion
visant a enrichir les peuplements a vocation d'exploitation, en faisant de la coupe commerciale

la seule intervention sylvicole.

Le Spirotropis longifolia est la premicre espéce de terre ferme de Guyane francaise a
pouvoir prétendre a la monodominance. Son étude s'inscrit dans le cadre du projet DY GEPOP

en tant que modéle conceptuel pour comprendre le fonctionnement de peuplements se déve-
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loppant naturellement en treés forte densité. Dans la littérature, le Spirotropis longifolia n'est
mentionné que par : les ouvrages décrivant cette espece , une étude traitant de la morphologie
du pollen des papilionoidée (Ferguson & Skvarla 1982), quelques inventaires floristiques
(Maguire 1948, Rodriguez & Colonnello 2009) et un diagnostique des partenaires symbio-
tiques de plusieurs legumineuses fixatrices d'azote de Guyane frangaise (Collinet 1997,
Condit et al. 2000, Prin et al. 2008). Par ailleurs, seuls quelques inventaires préliminaires
¢tayent la monodominance du S. longifolia. L'autécologie de cette espece est donc inconnue et

sa monodominance, un mystére.

Historique de la monodominance

La dominance d'une seule espéce ligneuse sur de vastes étendues de forét tropicale est
connue des européens depuis le début du XX siécle. Les premiers écrits relatant un tel phé-
nomene sont dus aux forestiers hollandais en charge d'inventorier la ressource forestiere en
vue de son exploitation (Van Zon 1915, Gresser 1919). Mais le véritable auteur a avoir pris
conscience de la monodominance en tant que cas d'étude pour 1'écologie forestiére est sans
conteste Richards (1996). Dans la premiere édition (1952) de son ouvrage consacré a la forét
tropicale humide, Richards consacre tout un chapitre aux “single-dominant forests”. Il y décrit
le phénomene et constitue la premiére liste d'especes monodominantes a travers les tropiques.
Ce travail remarquable sera repris par I'ensemble des revues consacrées a la monodominance
non seulement pour son caractere exhaustif mais aussi car de nombreux peuplements mono-

dominants ont depuis été¢ dégradés.

Malgré la notoriété de I'ouvrage publi¢ par Richards et son exhortation a étudier la
monodominance, il faut attendre la fin des années 1970 mais surtout les années 1980 pour que
1'écologie forestiere s'empare de cet objet d'étude. Les peuplements dominés par Mora excelsa
ont ainsi été les premiers a étre le sujet d'une thése de doctorat (Rankin 1978) puis suivirent
les peuplements dominés par le Gilbertiodendron dewevrei (Hart 1985). Cette auteur publiera
par la suite deux revues sur la monodominance (Hart et al. 1989, Hart 1990) qui établiront le
terme « monodominance » (qui remplacera les “single-dominat forests”) et proposeront les
premieres théories pour expliquer le phénomene. La revue rédigée par (De Candolle 1825,
Tulasne 1844, Baillon 1870, Connell & Lowman 1989)et publiée a la méme période aura elle
aussi une tres forte influence sur les travaux s'intéressant a la monodominance. Ces auteurs
ont fix¢é le seuil pour reconnaitre le caractére monodominant d'une espéece ligneuse et proposé
la premiére classification (binaire) distinguant les espéces monodominantes capables de se

maintenir sur plusieurs générations (type I), de celles ne pouvant pas recruter sous leur cou-
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vert (type II), majoritairement représentées par des espeéces pionnieres. Ils formulérent enfin la
“mycorrhiza hypothesis™ qui aura une trés forte influence sur les travaux entrepris par la suite
sur la monodominance. Partant du constat que la plupart des espéces monodominantes de type
I qu'ils avaient recensées étaient ectomycorhizées, alors que la grande majorité des especes
ligneuses des foréts tropicales étaient exclusivement endomycorhizées, il proposerent que la
symbiose ectomycorhizienne soit 1'un des, si ce n'est le, facteur(s) responsable(s) de monodo-

minance de type L.

La “mycorrhiza hypothesis” a connu un fort succes et de nombreux travaux ont cherché
a la vérifier sur les cas de monodominance qu'ils étudiaient (Torti et al. 1997, Torti & Coley
1999, Newbery et al. 2000, Henkel et al. 2002, Henkel 2003, Henkel ef al. 2005), sans pour
autant fournir de résultats trés conclusifs. Par ailleurs, le revers de cette popularité fut que les
hypotheses alternatives recurent peu d'attention durant les 15 années qui suivirent sa
publication. Torti et al. (2001), reprennant les travaux de Hart (1985) et Hart et al. (1989),
¢largit le débat sur la monodominance et souligna le fait qu'elle ne pouvait étre expliquée par
un seul et unique mécanisme et proposa que la symbiose mycorhizienne ne soit que l'un des

traits d'histoire de vie pouvant mener a la monodominance.

Ces dernieres années ont vu paraitre les premicres approches expérimentales. Dans une
trés belle expérience, Mac Guire (2007) a ainsi validé la “mycorrhiza hypothesis” pour le
Dicymbe corymbosa, tandis que Peh (2009) a testé 1'effet de la réduction de la diversité sur la
décomposition des litieres chez le Gilbertiodendron dewevrei. Ces approches expérimentales
ont pu voir le jour car I'écologie de ces deux especes est trés bien documentée. Il n'en va pas
de méme pour l'ensemble des especes monodominantes, qui plus est lorsqu'elles n'ont jamais

été décrites comme telles, ce qui est le cas du Spirotropis longifolia.

Jusqu'a trés récemment, il n'existait pas de cadre théorique autre que la classification
binaire définie par Connell & Lowman (1989) pour appréhender les nouveaux cas de mono-
dominance. Les auteurs décrivant de nouvelles espéces monodominantes ont donc avant tout
cherché a les rattacher au type I ou II. Tentant de remédier a ce manque, Peh et al. (2011) pro-
poserent un cadre théorique visant a rassembler dans un réseau d'interactions I'ensemble des
processus pouvant mener a la monodominance. Ils suggérérent que cette approche, couplée a
des modeles probabilistes, permettrait de comprendre les mécanismes d'installation et de
maintien de la monodominance. Outre la complexité de ce cadre conceptuel (illustration
INTRO.1.a, p.20), il semble nécessaire d'avoir une parfaite connaissance de 1'écologie de I'es-

pece étudiée pour pouvoir 'y insérer. De fait, les deux exemples qui illustrent les propos de
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Ilustration INTRO.1 : Schémas conceptuels extraits de Peh et al (2011). En haut, le réseau
d'interactions menant a la monodominance, les cadres grisés représentent les mécanismes et les cadres
clairs leurs conséquences. Chaque fléche indique les interactions positives pour I'achévement de la
monodominance. En bas, deux illustrations des réseaux supposés pour les espéces monodominantes :
Gilbertiodendron dewevrei (A) et de Dicymbe corymbosa (B). (Autorisation de reproduction

N°2767610412197)
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Peh et al. (2011) sont encore le Gilbertiodendron dewevrei et le Dicymbe corymbosa (illustra-
tion INTRO.1.b, p.20). Ainsi, cette approche semble insatisfaisante pour décrire et appréhen-
der un nouveau cas de monodominance. Nous proposons donc, dans la partie suivante, une
classification de la monodominance que nous avons souhaité a la fois plus compléte que celle
établie par Connell & Lowman (1989) mais plus simple et plus pratique que l'approche propo-
sée par Peh et al. (2011).

Nouvelle classification de la monodominance

De nombreuses especes ligneuses produisent des foréts monodominantes dans des
communautés qui sans leur présence seraient déja appauvries. Ces foréts se développent
généralement dans des milieux contraignants qui imposent a la végétation des pressions de
s¢lection importantes ou des conditions déléteres (anoxie, forte salinité, conditions
climatiques rigoureuses, ...). A I'opposé, plusieurs foréts monodominantes se développent au
sein de communautés riches voir extrémement riches, telles que les foréts tropicales humides
de terre ferme, sans que 1'on puisse mettre en évidence une contrainte environnementale (Hart
et al. 1989). Nous plagons cette dichotomie — especes monodominantes en communauté riche
(MCR) vs espéces monodominantes en communauté appauvrie (MCA) — a la base de notre
classification car les processus qui régissent ces cas de monodominance se produisent a des
¢chelles de temps et d'espace radicalement différentes. Dans le cas des MCR la
monodominance résulte de régles d'assemblage agissant localement et instantanément, tandis
que dans le cas les MCA les processus tels que la sélection, 1'évolution, 1'adaptation opérent a

large échelle et sur le long terme.

Au sein des MCA, nous distinguons MCA -spécialisées, relevant de processus évolutifs,
des MCA-érodées, relevant de facteurs chorologiques agissant a une large échelle spatiale.
Nous rattachons les différentes espéces a l'une de ces catégories selon leur degré de
dépendance aux conditions environnementales dans lesquelles s'exprime leur
monodominance. Du fait de leur spécialisation, les MCA-spécialisées sont restreintes a ces
conditions environnementales particulieres (sténobiontes, du grec otevog : étroit et Pog : vie).
Le cas le plus représentatif de ce type de monodominance est celui des especes de mangroves.
Les deux premiers des cinq caracteres fondamentaux qui définissent une espéces de mangrove
sont, selon Tomlinson (1986), une fidélité totale aux €cosystémes cdtiers (i.e. sténobiontie) et
la capacité a former des peuplements purs (i.e. monodominance). Les foréts inondées et les
foréts boréales se rapportent également a ce type de monodominance (Lugo 1980, Peters et

al. 1989, Lugo 1998). Cette dépendance envers des conditions environnementales contrai-
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Ilustration INTRO.2 : Classification des types de monodominance. MCA : monodominance en communauté appauvrie ; MCR : Monodominance en
communauté riche ; Déb. Succ. : monodominance de début de succession ; Fin Succ. : Monodominance de fin de succession.



gnantes ne présume en rien de leur aire de répartition géographique. Certaines peuvent avoir
une distribution mondiale tel le Rhizophora mangle que 1'on retrouve dans toute la ceinture
tropicale. Les MCA-érodées doivent en revanche leur monodominance a I'absence de compé-
titeur dans la communauté végétale, non qu'ils ne puissent s'y développer, mais parce que des
barriéres ont empéché leur colonisation ou des événements, souvent paléoclimatiques, ont
mené a leur extinction. Ce type de MCA se rencontre dans les foréts tempérées d'Europe qui
ont subi, de plein fouet les derniéres glaciations (-21 000 années) et dont la flore n'a pas pu
trouver refuge au-dela de la Méditerranée (Watts 1988, Svenning 2003, Svenning et al. 2008).
En comparaison, les foréts tempérées d'Amérique du nord, qui ont pu migrer plus au sud, pré-

sentent des richesses floristiques et des diversités bien plus importantes.

Le niveau suivant de notre classification s'applique aux trois types de monodominance
définis précédemment (MCR, MCA-spécialisé, MCA-érodée) et suit le critere de succession
¢cologique propos¢ par Connell & Lowman (1989). Nous distinguons, d'une part, les espéces
monodominantes de fin de succession, qui ont la capacité de maintenir leur monodominance
sur la méme station durant plusieurs générations, et d'autre part, les especes monodominantes
de début de succession qui nécessitent une perpétuelle réouverture du milieu pour se mainte-
nir (illustration INTRO.2, p.22). Ce niveau de classification peut étre nuancé selon que 'on se
trouve en communauté riche ou appauvrie. Dans les communautés appauvries, l'identité de
l'espéce monodominante de début de succession peut étre prédite (Hubbell ef al. 1999, Parolin
et al. 2001), de plus, les espéces monodominantes de fin de successions peuvent ne survenir
qu'au terme d'une séquence elle-méme prévisible. De telle séries sont décrites en zone tempé-
rée (e.g. Betula alba — Quercus robur — Fagus silvatica) ou dans certains €écosystémes tro-
picaux comme les mangroves (e.g. Laguncularia— Avicennia— Rhizophora ; (Ball 1980,
Lugo 1980, Fromard et al. 1998)). Au contraire, dans les communautés riches, la monodomi-
nance d'une espéce de début de succession est moins prévisible et dépend en partie des condi-
tions dans lesquelles s'est produite la perturbation. Ainsi, les mémes especes peuvent, sur un
méme site, donner lieu a des peuplements monodominants ou des communautés plus diversi-

fiées.

Les especes monodominantes de début de succession appuient généralement leur domi-
nance sur un jeu de traits d'histoire de vie décisifs leur permettant de saturer la niche de régé-
nération (e.g. importante production de diaspores, large capacité de dispersion, régénération
en masse, croissance rapide), aussi la plupart des especes pionnieres ont-elles la capacité de
former ce type de monodominance (e.g. Betula alba, Cecropia obtusa, Musanga cercro-

pioides, Macaranga spp. ...). Certaines de ces especes peuvent avoir une durée de vie relati-
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vement longue, ce qui donnera lieu a des peuplements monodominants sur de trés long pas de
temps (e.g. Nothofagus aequilateralis (Read et al. 1995)). Mais cette monodominance reste
dépendante de l'environnement, en l'absence de nouvelles perturbations ces peuplements

monodominants seront remplacés par des communautés plus diversifiées.

A T'opposé, nous supposons que la monodominance de fin de succession se produisant
au sein des communautés riches est conditionnée par des lois d'assemblage de la communauté
qui impliquent une vaste gamme d'interactions interspécifiques (Latham & Ricklefs 1993,
Torti et al. 2001)telles que la compétition, le mutualisme, la symbiose mais aussi des proces-
sus rétroactifs sur I'environnement. Tout ces processus favorisent l'installation et la survie de
l'espéce monodominante sur plusieurs générations au détriment des autres especes de la com-
munauté. Deux stratégies, non exclusives, peuvent étre définies et servent de base pour pour-

suivre notre classification (illustration INTRO.2, p.22).

La premiére startégie, que nous nommerons la « stratégie de soutien », consiste a prodi-
guer un avantage compétitif a ses propres recrus, soit (1) par la création d'une large banque de
graines, e.g. Dicymbe corymbosa (Henkel et al. 2005), Microberlinia bisulcata (Green &
Newbery 2002, Newbery et al. 2006), Gilbertiodendron dewevrei (Hart 1995), Brosimum
rubescens (Marimon & Felfili 2006) ou par propagation végétative, e.g. Tetramerista glabra
(Gavin & Peart 1997, Gavin & Peart 1999), Dryobalanops rapa (Parolin ef al. 2001, Yamada
& Suzuki 2004), soit (2) en soutenant leur croissance par l'intermédiaire d'un réseau mycorhi-
zien e.g. D. corymbosa (Henkel et al. 2002, Henkel 2003, Mac Guire 2007), M. bisulcata
(Newbery et al. 2000).

La seconde stratégie, que nous nommerons la « stratégie de répression », consiste a
abaisser la compétitivité des recrus des autres especes de la communauté, soit (1) par une
atteinte physique, e.g. Gadua spp. (Griscom & Ashton 2003, Griscom & Ashton 2006), soit
(2) par la monopolisation d'une ressource telle que la lumicre e.g. G. dewevrei (Torti et al.
2001) ) ou l'espace (i.e. persistence de niche sensu (Bond & Midgley 2001)) ; e.g. D. corym-
bosa (Woolley et al. 2008) soit (3) par allé¢lopathie e.g. litiere du G. dewevrei (Torti et al.
2001, Peh 2009) ou celle du Peltogyne venosa (Villela & Proctor 2002).

Nous proposons enfin les termes « monodominances d'interaction », pour décrire la
monodominance résultant d'interactions biologiques au sein d'une communauté riche, que
nous opposons a la « monodominance environnementale » qui ne peut se produire que dans
des conditions environnementales bien particulieres (illustration INTRO.2, p.22). Au dela de

la simple classification, nous souhaitons mettre en exergue, par cette vision de la monodomi-
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nance, une différence profonde sur les réponses que I'on peut obtenir de I'é¢tude de la monodo-
minance vis-a-vis de la diversité spécifique. En effet, si 1'é¢tude de cas de monodominance
environnementale peut apporter un éclairage sur le role des processus adaptatifs et évolutifs
sur la diversité spécifique, il est peu probable qu'elle fournisse des éléments sur la coexistence
interspécifique car selon Wilson (1999) “simple existence of environmentally mediated pat-
terns is now too obvious to need demonstrating”. Au contraire, les espeéces monodominantes
d'interaction présentent vraisemblablement un large éventail de mécanismes qui contrecarrent
la coexistence des especes. C'est a ce niveau que peut s'appliquer 'approche de Peh et al.
(2011).
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Objectifs
Le principal objectif nos travaux de recherche est de combler ces lacunes concernant
l'autécologie du Spirotropis longifolia et de caractériser sa monodominance en cherchant,

dans son écologie, les particularités qui lui permettent d'accéder a ce statut.

Au cours de ces trois années nous avons abordé les questions suivantes : (1) Qui est le
Spirotropis longifolia ? (2) quelle est sa dominance ? (3) Est-elle conditionnée par des
contraintes environnementales particulieres (pédologies, perturbation) ? (4) Sinon, comment
parvient il & dominer le peuplement ? Les réponses que nous apportons a ces questions sont

présentées dans le présent manuscrit qui est organisé en 5 parties :

La premiére partie est consacrée a la présentation du Spirotropis longifolia. Nous ras-
semblons un large panel d'observation réalisées sur le terrain et en laboratoire. Ces observa-
tions documentent I'espéce et nous fournissent le matériel nécessaire pour retracer le cycle de

vie de cette espece.

La deuxieéme partie décrit la monodominance du Spirotropis longifolia et son impact sur
le peuplement. Nous analysons la structure de deux peuplements dominés par le S. longifolia
et leur cadre physique (topographie, pédologie). Puis, a partir d'inventaires floristiques, nous

¢tudions I'impact du S. longifolia sur la richesse et la diversité spécifique.

La troisieme partie s'intéresse a l'organisation spatiale des populations de Spirotropis
longifolia. Nous étudions I'impact des conditions environnementales sur la dominance du S.
longifolia au moyen de statistiques spatiales. Puis nous utilisons des méthodes d'analyse de

semis de point pour retracer I'histoire de colonisation d'une de ses populations.

La quatrieéme partie présente les travaux de mise au point de marqueurs génétiques qui
seront mis en ceuvre dans un futur proche pour étudier la structure génétique spatialisée du

Spirotropis longifolia.

La cinquieme et derniere partie fait la synthése de ces résultats et place le Spirotropis
longifolia dans le cadre théorique défini dans l'introduction. Nous discutons des nouvelles

pistes que cette étude ouvre pour améliorer la gestion des especes agrégatives exploitées.
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Chapitre I : Le Spirotropis longifolia
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I. Phylogénie & taxonomie

Les plus vieux écrits concernant le Spirotropis longifolia (DC) Baill. remontent a sa des-
cription par Augustin Pyramus (De Candolle 1825a, b). Ce dernier a tout d'abord décrit cette
espece sous le nom de Swartzia longifolia DC, en notant toutefois que certains caracteres (3
pétales au lieu d'un seul, 10 étamines au lieu d'un grand nombre ...) la rendaient atypique
pour ce genre. S'apercevant de cette méprise, Tulasne (1844) reprit ces travaux vingt ans plus
tard et créa le genre Spirotropis Tul. dont il fit la description compléte en latin. Comme pour
ne pas le froisser, il dédia la seule espéce du genre a De Candolle (i.e. Spirotropis candollei
(DC) Tul.). Ce faisant, Tulasne commit une faute de nomenclature en ne conservant pas 1'épi-
thete du basionyme (c.a.d. longifolia) dans le nouveau bindme qu'il venait de créé. Baillon
(1870) fut finalement retenu par la nomenclature internationale, pour une modeste note dans
laquelle il corrigea l'erreur de Tulasne en créant le bindme : Spirotropis longifolia (DC) Baill.
et reconnu la synonymie des trois bindmes (Spirotropis longifolia (DC) Baill = Spirotropis

candollei (DC) Tul. = Swartzia longifolia DC).

Outre le fait de souligner a quel point la postérité ne tient pas a grand chose, ce petit
rappel historique rend un hommage, posthume, au travail des botanistes qui ceuvrent a la des-
cription et la classification des especes. Souvent dénigré, ce travail est pourtant la base des
travaux de génétique et de nombreux travaux d'écologie. Il est d'ailleurs d'actualité, car si le
genre Spirotropis est actuellement un genre monospécifique, Stirton & Aymard (1999) sug-
gerent l'existence d'une seconde espece, qui faute de matériel fertile, n'a encore jamais été

décrite.

La plupart des espéces tropicales monodominantes de terre ferme appartiennent a la
sous-famille des Casalpinoideae (Connell & Lowman 1989, Hart et al. 1989, Hart 1990).
Comme elles, le Spirotropis longifolia est une légumineuse, mais il est rattaché a la sous-fa-
mille des Papilionoideae. Le S. longifolia et Pterocarpus officinalis NJ Jacquin, qui domine
l'arriére mangrove de la Guadeloupe (Imbert et al. 2000, Migeot & Imbert 2011), sont les
seuls représentant de cette sous-famille a former des peuplements monodominants. S. longifo-
lia appartient a la tribu des Sophoreae qui comprend 7 genres (21 especes) en Guyane et dont
le représentant le plus diversifi¢ est le genre Ormosia Jackson (14 especes) (Funk et al. 2007,

Molino et al. 2009).
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Illustration 3 : Peuplement dominé par le Spirotropis longifolia a proximité du pk 18,2 de la piste de Saint-Elie. L'ensemble des tiges de plus de 10 cm de D3
sont des représentants de cette espéce. (photographie : E. Fonty)



Les Sophoreae sont considérées comme une tribu basale parmi les Papilionoideae, mais
les phylogénies moléculaires ont révélé qu'elles formeraient un ensemble polyphylétique
(Kéass & Wink 1995, Kiss & Wink 1996, Késs & Wink 1997, Pennington et al. 2001,
Wojciechowski ef al. 2004). Nous ne savons pas actuellement ou se situe le S. longifolia dans

cette classification mais des travaux sont en cours (D.B.O.S., Cardoso, comm. pers.).

I1. Répartition géographique

Le Spirotropis longifolia est endémique au bouclier guyanais (illustration 5, p.50). Sa
répartition s'étend de 1'état du Bolivar (Venezuela) a la Guyane frangaise (Stirton & Aymard
1999). 11 a été trés rarement collecté. Parmi les collections des herbiers de Paris, New-York,
Cayenne et Utrecht, nous n'avons recensé qu'une trentaine de planches réparties en 16 locali-
tés dont la majorité (81%) sont situées dans la frange nord de la Guyane francaise (tableau 1,
p.33 ; illustration 4, p.32). Rappelons cependant que le sud du département a été beaucoup

moins prospecté en raison de sa difficulté d'acces.

Comparé aux principales 1égumineuses exploitées de Guyane que sont 1'Angélique
(Dicorynia guianensis Amshoff) le Wapa (Eperua spp.) ou le Wacapou (Vouacapoua ameri-
cana Aublet), le Spirotropis longifolia n'est pas trés fréquent en forét guyanaise, ce qui ne
'empéche pas d'étre trés abondant localement. Nous avons visité 10 populations parmi les 16
recensées sur le territoire guyanais ; S. longifolia y a toujours été observé en population agré-
gée (illustration 3, p.30). La transition entre la forét mixte, ou Spirotropis longifolia est totale-
ment absent et des situations ou des individus de plus de 10 cm de D3’ sont trés abondants a
toujours été trés brusque (quelques meétres). Par ailleurs, il n'a jamais été observé de S. longi-

folia isolé en forét.

Au terme de cette campagne de terrain, nous avons sélectionné les deux populations les
plus accessibles pour nos travaux d'inventaire (illustration 4, p.32). La premicre se situe au
point kilométrique (pk) 18,2 de la piste de Saint-Elie (PSE ; 5° 16' 36" N, 53° 3' 0,5" W ;
Commune de Sinnamary) et couvre une vingtaine d'hectares. La seconde, distante de 100 km,
se trouve le long de la RN2 au pk 35 sur les flancs de la montagne des Chevaux (CVX ; 4° 42
47" N, 52° 23' 41" W ; Commune de Matoury) et couvre environ sept hectares. Ces deux

populations seront décrites plus en détails dans les chapitres II et III.

3 Diamétre mesuré a 130 cm de hauteur.
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Illustration 4 : Répartition du Spirotropis
longifolia en Amérique du sud. Chaque point
indique la présence de l'espéce dans un pays.
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Ilustration 5 : Répartition du Spirotropis
longifolia en Guyane frangaise.  : sites ou furent
installés des relevé de la végétation : Piste de
Saint-Elie (PSE) et Montagne des Chevaux
(CVX) ; e : populations visités ; e : sites connus
mais n'ayant pas été visités.



Tableau 1 : Listes des localités ou le Spirotropis longifolia a été récolté (spécimens déposées dans les
herbiers de Cayenne [CAY] Utrecht [U], New-York [NY] et Paris [P]) ou observés. Notez qu'aucun
échantillon provenant du Guyana n'a été déposé dans ces herbiers, mais il est signalé dans ce pays par
Funk ef al. (2007) . (V : Venezuela, S : Suriname ; GF : Guyane frangaise).

Pays | Bassin- Localité Coordonnée Références
versant
Paragua Salta Ichun 4°46'N - 63°18'W | Steyermarck 90475
v Avequi Rio Avequi - Bernardi 1692
Cucurital | Rio Cucurital 6°00'N - 62°47'W Rodriguez ef al. (2009)(Rodriguez ef
al. 2007)
S Coppenam Coppenam River pk10 - Maguire 24854
River Coppenam River pk 24,5 - Maguire 24830
Saut Gros-Saut 4°40'N - 53°37W | Moretti 1263
Saut Ikissi 4°51'N - 53°59W | Hallé 723
Mana -
Inselberg de la Trinité 4°36'N - 53°24'W | De Granville ef al. 5963
Piste de Paul Isnard 5°10'N - 54°00'W | Cremers 8160
Crique Eau Blanche 5°16N - 53°28W | O. Brunaux comm. pers.
Iracoubo
Piste de Counami 5°24'N - 53°11'W | Caraglio 502 ; Prévost & Fournier 3712
Aumeeruddy 39 ; De Foresta 586, 734,
. g 762 ; Prévost 4541 ; Prevost et al.
Piste de Saint-Elie pk18,2 | 5°16'N - 53°02'W ’ N
1ste de sam=Ele p 4254, 4240 ; Sabatier & Prévost 4617 ;
Fonty 23, 206
Piste de Saint-Elie pk24 5°14'N - 53°04'W | Observation personnelle
GF Saut Mouche 4°38'N - 52°55'W | Hoff 7579
) Saut Lucifére 4°47'N - 53°06'W | Observation personnelle
Sinnamary
Chutes Grégoire 5°05'N - 53°04'W | Observation personnelle
Crique Grégoire 5°52'N - 53°03'W | Oldeman 1597 ; Deward 153
Camp Aymara 4°40N - 53°17'W | Observation personnelle / V. Hequet
Saut Caouenne 4°52'N - 53°03'W | Oldeman 1196
Saut Aimara 4°70'N - 52°95'W | Loubry 641
Mine Dieu-Merci 4°47'N - 53°16'W | L. Salomon comm. pers.
. |RN2 pk 35 oA om At .
La Comté (Montagne des Chevaux) 4°42'N - 52°23'W | Sabatier et al. 4460, 4466
RN2 pk97 4°21IN - 52°16W | Prévost 1619
Orapu
RN2 pk101 4°21'N - 52°15'W | Observation personnelle
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Hlustration 6 : Appareil végétatif du Spirotropis longifolia. écorce externe et interne (a). Feuille, face
adaxiale (b), face abaxiale (c), jeune rameau, notez les stipules caractéristiques a la base des feuilles
(d). (photographies : E. Fonty)
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II1. Description

A. Le systéme caulinaire

1. Le tronc, les tiges, les feuilles

Le Spirotropis longifolia est un arbre de petite stature pour la forét guyanaise, son houp-
pier culmine entre 15 et 30 métres suivant les situations. L'écorce est grise, marbrée de blanc
et de vert a la faveur de lichens. Elle présente souvent des lenticelles horizontales plus ou
moins proéminentes. Le flachi découvre un aubier jaune vif (illustration 6.a, p.34), sans latex,
mais suintant une seve trés amere. Le duramen est généralement brun sombre. Le S. longifolia
posseéde un bois tres dense (p=1,15-1,20 ; P. Détienne, CIRAD-bois, comm. pers.), ce qui lui

vaut d'étre appelé « bois de fer* » par certains créoles (G. Elfort, IRD, comm. pers.).

Les jeunes rameaux sont bruns sombres et pubescents (illustration 6.d, p.34). Les
feuilles sont alternes, composées de 7 a 9 folioles. Elles sont axilées par deux stipules spatu-
Iées facilement reconnaissables (illustration 6.d, p.34). Le limbe des folioles est oblong (20
cm x 7 cm) et discolore. La face adaxiale est vert sombre, la face abaxiale est pubescente, d'un

vert pale (illustration 6.b-c), p.34.

2. Le port

Hormis son omniprésence dans les foréts qu'il occupe, le Spirotropis longifolia se diffé-
rencie des autres arbres de la forét guyanaise par son habitus trés variable. Il peut étre observé
avec un port forestier classique : un tronc unique, plus ou moins cannelé, présentant a sa base

un léger empattement (illustrations 7.a & 10.a, p.36 & p.38).

Le Spirotropis longifolia présente aussi des capacités de réitération trés importantes,
ainsi le reconnait-on facilement en forét par la présence de plusieurs rejets de petit diametre
(0,3-5 cm de Di3) se développant a la base du tronc (illustration 7.b, p.36). La croissance de
ces rejets ne semble pas étre réprimée par une dominance de l'axe principal, certains
atteignent des dimensions suffisantes pour avoir leur place en sous canopée (illustration 7.c—e,
p.36). A ce stade, les S. longifolia sont constitués d'un axe > 10 cm de D3 et d'un ou plusieurs
axe(s) de plus de 5 cm de D3 Si il arrive que le tronc initial meure, il laissera la place a un

ou plusieurs de ses rejets, qui permettront a l'individu de conserver sa place dans le peu-

4 Bocoa prouacensis est lui aussi nommée « bois de fer » et bien que cette espece soit elle aussi une
Papilionoideae, il ne faut pas voir dans cette homonymie un lien dans la phylogénie du B. prouacensis et du
Spirotropis longifolia mais bien la description de leur bois trés dense. Notons, par ailleurs, que le S.
longifolia est appelé « néko udu » par les communautés bushi nengue, appellation qui rassemble plusieurs
especes de Papilionoideae, dont les especes du genre Ormosia.
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Ilustration 7 : Différents habitus du S. longifolia. Le port forestier classique constitué d'un seul tronc atteignant la canopée (a), le port en taillis formé de plusieurs
axes (b-e) ; I'axes principal domine les autres axes (b) ; plusieurs axes atteignent la canopée (c) ; 'axe principal est mort (d) ; taillis complexe formé de plusieurs
générations d'axes, la souche mesure environs trois métres de diametre (e). (photographies : E. Fonty)




Ilustration 8 : Habitus contrastés du Spirotropis
longifolia. Ces deux arbres illustrent la variabilité
de port chez le S. longifolia, 1'arbre de droite
présente un axe principal avec une petite fourche
a =~ 2 m, l'arbre de gauche est form¢ de plusieurs
axes. (photographie : E. Fonty)
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Hlustration 9 : Anastomoses desracines du
Spirotropis longifolia étrangleur. (photographie :
D. Sabatier)



Hlustration 10 : Diversit¢ des systémes racinaires chez le Spirotropis longifolia. Un léger
empattement est observé a la base des individus, ici ne produisant pas de rejets (a) ; systéme
racinaire emporté lors d'un chablis, noter 1'absence de racine pivotante (b) ; racines échasses
plus ou moins développées (c-d) ; racines adventives se développant a la base des rejets (e) ou
sur un axes penché (f) ; mats racinaires produit par la prolifération des racines adventives a la
base du tronc (premier plan) ou en hauteur (second plan) (g). (photographies : L. Salomon)
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plement, tant au niveau du systéme aérien qu'au niveau du systéme racinaire (illustration 7.d,
p.36). Cette constante réjuvénation des axes peut théoriquement se perpétuer indéfiniment, et
il est possible d'observer des individus pour lesquels plusieurs générations d'axes se sont suc-

cédées.

B. Le systeme racinaire

Le systeme racinaire du Spirotropis longifolia est généralement constitué¢ d'une racine
pivot réduite, voir absente, et un systéme racinaire superficiel, dense et épais. Ce systeme
racinaire est constitué¢ d'un enchevétrement de racines fines formant un tapis de 10 a 20 cm
d'épaisseur, parfois plus a proximité des troncs, qui recouvre le sol des peuplements dominés.
Cette faible profondeur d'enracinement associée a l'intrication des racines peut expliquer la
formation de chablis complexes non pas par un effet domino, mais par la formation de larges
buttes de déracinement qui emportent les S. longifolia de plus petit D13, le méat racinaire appa-

rait alors comme un tapis soulevé (illustration 10.b, p.38).

Le systéme racinaire du Spirotropis longifolia est aussi polymorphe que son port. Les S.
longifolia n'ayant qu'un seul tronc présentent généralement un léger empattement (illustration
10.a, p.38). En revanche, la production de rejets s'accompagne fréquemment de racines
adventives qui se développent a leur base. La croissance rectiligne de ces racines et leur proli-
fération d'aspect dichotomique donnent l'impression qu'elles jaillissent du tronc (illustration
10.e, p.38). Ces racines se distinguent aussi du systéme racinaire classique par leur plus forte
épaisseur (3-4 mm de diameétre) et leur profil fusiforme. Elles ont deux devenirs : (i) elles
peuvent atteindre le sol et s'enraciner ; elles prendront alors de la vigueur et formeront des
racines échasses qui stabiliseront la masse de troncs (illustration 10.c—d, p.38) ; (ii) elles
peuvent aussi proliférer continuellement et créer un dense enchevétrement de racines (illustra-
tion 10.f~g, p.38). Les racines adventives sont opportunistes et peuvent retourner a une pro-
duction de racines fines a vocation d'assimilation. C'est notamment le cas lorsque les enchevé-

trements, facilités par les rejets, piegent de la litiere a la base des troncs.

Notons, a titre anecdotique, le cas d'un Spirotropis longifolia étrangleur observé le long
de la Crique Grégoire (cf- tableau 1, p.33, pour la localisation). Cet arbre s'est vraisemblable-
ment développé contre le tronc d'un Pouteria sp. et a produit des racines adventives au niveau
d'un point de contact entre les deux troncs. Ces racines se sont ensuite anastomosées apres
avoir enlacé le tronc voisin (illustration 9, p.37). L'anastomose racinaire est signalée chez
I'Aucoumea klaineana, une espéce monodominante de début de succession, comme ayant un

role capital dans le développement de ses populations (Leroy-Deval 1973a, b). Hormis le cas
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Ilustration 11 : Appareil reproducteur et plantule de Spirotropis longifolia. Inflorescence (a),
fleurs de S. longifolia (b), fleur épanouie (c), fleur passée (d), fruits et graine (e), plantule
nouvellement installée (f). (photographies : E. Fonty)
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exceptionnel relaté ci-dessus, nous n'avons pas observé d'autres anastomoses racinaires, que

ce soit pour un méme S. longifolia ou entre deux individus distincts.

C. Le systéme reproducteur

Le Spirotropis longifolia produit des grappes rameuses en position terminale (illustra-
tion 11.a, p.40). Les fleurs présentent un calice qui se déchire en deux lévres enroulées sur
elles-mémes lors de la floraison ; la corolle est papilionacée avec un étendard rose-violacé a
gueule blanche, des ailes rose-violacées et une caréne blanche. La fécondation est entomo-
game, assurée par des mélipones (Melipona sp., obs. pers.). Les fleurs ne s'épanouissent
qu'une journée au terme de laquelle I'étendard s'affale sur les picces fertiles tandis que les
deux ailes se croisent entre elles et que la caréne s'enroule sur elle méme (illustration 11.b-d,
p.40), empéchant ainsi toute fécondation ultérieure. Ce mécanisme est d'ailleurs ce qui vaut au

S. longifolia son nom de genre : Spirotropis signifiant « caréne enroulée » (Tulasne 1844).

Les fruits arrivent a maturité trois a quatre mois apres la floraison. Ce sont des gousses
plates de 9 cm x 3 cm (illustration 11.e, p.40) qui renferment une a trois graines de 1,4 + 0,1
g. Ces derniéres, autochores, sont projetées autour du pied mere lors de I'explosion des fruits
arrivés a maturité. Ce mode de dispersion n'a pas une longue portée (= 10 m) et les graines,
trés ameres, ne semblent pas étre dispersées par les animaux une fois au sol. La germination
intervient 2-3 jours apres la dispersion, si elle n'a pas déja débutée dans la gousse (obs. pers.) ;
la cuticule, trés fine, étant rapidement fendue par le gonflement des cotylédons déja photosyn-
thétiques et par le développement de la radicule et de la gemmule (illustration 11.f, p.40). Un
test de germination réalisé sur 98 graines indique un succes de germination de 61% apres 1

mois de culture (C. Le Roux, LSTM, comm. pers.).

Nous n'avons pas effectué¢ de suivi phénologique du Spirotropis longifolia entre 2008 et
2011. Néanmoins, des observations ponctuelles ainsi que la compilation des données d'herbier
permettent de discerner le patron de floraison de cette espéce. Deux périodes de floraison
peuvent étre distinguées, la premiére se déroule d'aotit a septembre, la seconde a lieu autour
du mois de février. Ces floraisons peuvent étre plus ou moins synchrones au sein d'une popu-
lation ; deux événements de floraison massive nous ont été rapportés par des collecteurs (Y.
Caraglio, H. de Foresta, comm. pers.), mais ces événements ne sont probablement pas annuels

car nous n'avons pas eu la chance de les observer entre 2008 et 2011.
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IV. Phytochimie du Spirotropis longifolia

En avril 2009, nous avons établi un partenariat avec C. Basset, alors doctorant au sein
de 'UMR EcoFoG, et son directeur de thése D. Stien (CR1 au CNRS) afin de rechercher la
présence éventuelle de composés chimiques pouvant étre impliqués dans la monodominance
du Spirotropis longifolia. Le sujet de thése de C. Basset était axé vers la recherche de molé-
cules ayant une activité antifongique, aussi les travaux ont ils été orientés vers ce type com-
posé. C. Basset a procédé a l'extraction totale de molécules contenues dans différents organes
(racines, écorce, bois, feuilles) en utilisant plusieurs solvants. Ces extraits ont ensuite été tes-
tés sur des souches de mycoses dermiques affectant I'Homme afin d'obtenir les fractions les
plus actives, susceptibles de contenir une ou des molécules aux propriétés intéressantes du

point de vue pharmacochimique.

L'extraction a I'acétate d'éthyle a partir de racines et racines adventives a permis d'isoler
un cocktail de molécules ayant une activité antifongique, l'effet le plus fort ayant été observé
avec l'extrait de racines adventives (C. Basset, comm. pers.). 13 molécules ayant une activité
antifongique ont pu étre identifiées dont 3 nouvelles pour la science et 3 autres déja connues
mais isolées pour la premiére fois chez une Leguminosae-Papilionoideae (Basset et al.
accepté). Les trois nouvelles molécules, baptisées Spirotropine A, Spirotropine B et Spirotro-
pone se placent dans le groupe des isoflavonoides prénylées, connues pour leurs activité phy-
toprotectrice (Tahara & Ibrahim 1995). Ces molécules n'ont pas montré d'activité antifongique
importante sur mycose dermique humaine. L'une d'elle a montré une activité inhibitrice de
prolifération cellulaire (Basset et al. accepté). Deux des 3 molécules isolées pour la premicre
fois chez une Papilionoidae (gnetine E et latifolol) ainsi qu'une molécule déja connue (picea-

tannol) ont montré une activité antifongique importante (Basset ef al. Acceptg).

Curieusement, la question de l'allélopathie a rarement été abordée pour expliquer la
monodominance en milieu tropical. Le Celaenodendron mexicanum est la seule espéce mono-
dominante pour laquelle des recherches ont été entreprises dans ce sens (Castaneda et al.
1992, Castaneda et al. 1993). Ces auteurs ont montré que les feuilles du C. mexicanum
contiennent notamment des flavonoides qui possédent une activité inhibitrice de la croissance
des radicelles de deux herbacées ainsi que sur le développement de champignons pathogenes
(Alternaria sp., Helminthosporium sp.). Signalons aussi le cas du Duroia hirsuta, un arbuste
(< 10 de Di30) formant des « jardins du Diable », c.a.d. des secteur pouvant atteindre 300 m?
ou il domine la végétation (Pfannes & Baier 2002). La dominance de cet arbuste est vraisem-

blablement causée par l'action de fourmis mutualistes qui utilisent leur acide formique comme
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un herbicide en le déposant sur les feuilles des espéces qu'elles ne peuvent coloniser (Olesen
et al. 2002, Frederickson 2005, Frederickson et al. 2005). Mais ce mutualisme n'est pas le seul
atout du D. hirsuta, des études plus anciennes rapportent que ses racines contiennent aussi des
compos€s ayant une activité inhibitrice sur le développement des racines d'autres especes

(Campbell et al. 1989, Page et al. 1994).

L'activité des molécules isolées dans les racines du Spirotropis longifolia n'a pas encore
¢été testée sur des souches de champignons pathogénes des végétaux, , au vu des résultats sur
les mycoses humaines, nous pouvons faire I'hypotheése que cette activité serait significative.
De plus, nous pouvons émettre 'hypothése de la présence de composés ayant, comme pour C.
mexicanum et D. hirsuta, une action allélopathique sur les autres especes ligneuses. L'épais
tapis de racines qui couvre les foréts dominées par le S. longifolia pourrait alors constituer une
barriere chimique a leur installation. L'application d'extrait aqueux de racines (ou d'autres
organes) de S. longifolia sur de jeunes plants d'especes fréquentes en foréts guyanaise (e.g.
Dicorynia guianensis ; Vouacapoua americana ; Eperua spp. ; Eschweilera spp. ; Cecropia

spp.) permettrait de tester cette activité.

V. Symbioses bactérienne et mycorhizienne

A. Mycorhization

Dans un premier temps, nous avons caractérisé le statut mycorhizien du Spirotropis lon-
gifolia, par observation des structures sur le terrain et par coloration spécifique des mycéliums
en laboratoire. La coloration de racines fines (0,1-0,5mm) a la fuschine acide nous a permis
d'observer des cellules colonisées par du mycélium de champignon endomycorhizien. Deux
types de structure ont été observés: (a) des vésicules (illustration 8.a, p.37) et des structures
spiralées similaires a celles décrites chez Dicorynia guianensis (Béreau et al. 2003); illustra-
tion 8.b, p.37). Aucune structure rappelant un manteau de Hartig’ n'a été observée ni sur le ter-
rain, ni apres coloration. Il est donc peu vraisemblable que la monodominance du S. longifolia

s'appuie sur une symbiose ectomycorhizienne.

5 Le manteau de Hartig est une structure d'échange propre a la symbiose ectomycorhizienne. Lorsque qu'une
plante hote accueille un champignon mycorhizien elle produit des racines dont le cortex est constitué de
cellules non- jointives permettant au mycélium de s'intercaler entre ces cellules. Ces racines sont souvent
courtes, rablées et trés ramifices ; mais sont surtout entourées d'un réseau mycélien plus ou moins épais.
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Ilustration 12 : Endomycorhizes colorées a la fuchsine acide chez le Spirotropis longifolia.
Endomycorhize vesiculaire (a), endomycorhize spiralée (b). Les fléches noires indiquent les
structures a observer : vésicules en (a), structures spiralées en (b).(photographies : E. Fonty)

Ilustration 13 : Nodules de Spirotropis longifolia connectés au systéme racinaire.
(photographie : E. Fonty)
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Une étude plus poussée de la symbiose mycorhizienne a été entreprise dans le cadre du
stage de J. Vicente (2011) que nous avons encadré en collaboration avec C. Leroux et M.
Ducousso (CIRAD et IRD respectivement, LSTM). Cette étude eut pour objectifs (1) de
caractériser la flore fongique et (2) de mesurer le taux de mycorhization au sein de trois popu-
lations & travers la Guyane (Piste de Saint-Elie, Montagne des Chevaux et RN2 pk97 ; tableau
1, p.33).

La caractérisation de la flore fongique a été réalisée par 1'observation au microscope
d'une suspension de spores extraite a partir de 300 g de sol. Des spores ont été¢ observées sur
les trois sites mais en faible quantité¢ (<100 spores par échantillons). Plusieurs morphotypes
ont été¢ observés, vraisemblablement rattachés aux genres Glomus, Scutelospora et Acolo-
spora, mais ces identifications demanderaient I'usage de marqueurs moléculaires. Des obser-
vations similaires sur des sols de forét non-dominée n'ont pas révélé de différence en terme de

quantité ou de diversité des morphotypes.

Tableau 2 : Evaluation de la mycorhization chez Spirotropis longifolia. Nb : nombre de S. longifolia
mycorhizés ; F% : proportion de fragments mycorhizés exprimée en % ; [% : intensit¢ de
mycorhization expirmée en %.

Site Nb F% 1%
Piste de Saint-Elie 5 11,0 8,5
Montagne des Chevaux 8 32,0 13,5
RN2 pk97 3 8,0 8,0

Le taux de mycorhization a été estimé selon la méthode de Trouvelot ef al. (1986) ; les
racines de 18 Spirotropis longifolia (9 par site) ont été sélectionnées en 15 fragments et colo-
rées au bleu de trypan. Le nombre de S. longifolia mycorhizés a été compté, la fréquence de
mycorhization (proportion de fragments mycorhizés) et l'intensité de mycorhization (propor-
tion de cortex colonisé€) ont ensuite été mesurées. La quasi totalité des individus prélevés a
Montagne des Chevaux étaient mycorhizés. Les fréquence et intensité de mycorhization les
plus élevées ont aussi été observées sur ce site (32% et 13,5% respectivement). Ces valeurs
sont néanmoins assez basses et ne dépassent d'ailleurs pas 11% sur les autres sites (tableau 2,

p.45).
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Illustration 14 : Arbre phylogénétique bas¢ sur l'analyse de séquences partielles de ' ADNr 16S. Ce
dendrogramme a ¢été construit par C. Le Roux par la méthode de Neighbor-joining ; il est enraciné en
comparaison avec Burkholderia sp. Les souches de référence des Azorhizobium sp. (Azo.), Rhizobium
spp. (R) et des Bradyrhizobium spp. (B) comportent le nom de la souche (avec la désignation de la
souche-type, et le numéro d'accession de la séquence). Les isolats obtenus en 2011 a partir des nodules
de Spirotropis longifolia figurent en rouge ; les souches isolées en 2007 figurent en vert. Les nombres
aux embranchements indiquent les valeurs de bootstrap obtenues pour 1000 répétitions. Les valeurs
inférieures a 900 n'y figurent pas. La barre représente une différence de séquence de 2%.
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B. Nodulation

1. Partenaire(s) bactérien(s)

Le Spirotropis longifolia est capable d'établir une symbiose avec des bactéries fixatrices
d'azote (Prin et al. 2008). Il produit des nodules de 3-10 mm de long (illustration 12, p.44) qui
se rapprochent des nodules d'astragaloide décrient par Corby (1988). Ils se développent sur les
jeunes individus vivant en sous bois (< 30 cm de haut) aussi bien que sur les arbres atteignant
la canopée (obs. pers.). Le Roux ef al. (2007) ont isolés trois souches bactériennes a partir de
nodules de S. longifolia collectés sur la piste de Saint-Elie qu'ils ont rapproché du Rhizobium
tropici. La plupart des légumineuses de Guyane francaise et du bassin amazonien établissent
leur symbiose avec des bactéries du genre Bradyrhizobium (Moreira et al. 1993, Moreira et
al. 1998, Roggy 1998, Koponen et al. 2003), aussi, l'originalité¢ du S. longifolia nous a-t-elle
poussé a entreprendre quelques travaux sur cette symbiose. Nous avons tout d'abord étudi¢ la
spécificité de la symbiose du S. longifolia avec les bactéries du genre Rhizobium dans le cadre
du stage de J. Vicente (loc. cit.). Nous avons ensuite évalué¢ 1'apport que représente sa sym-

biose a la nutrition azotée du S. longifolia.

Des nodules frais ont été prélevés, lorsqu'ils étaient présents, sur les mémes individus
utilisés pour évaluer le taux de mycorhization. 28 nouvelles souches bactériennes ont été iso-
lées et caractérisées par le séquengage de leur ARNr 16S par C. Leroux (LSTM®). Ces
séquences ont ensuite été regroupées dans une arbre phylogénétique (illustration 14, p.46)
permettant leur comparaison avec celles de genres de rhizobia connus (Rhizobium [13], Bra-
dyrhizobium [12], Azorhizobium [1]). Les séquences des 28 nouvelles souches isolées en 2011
forment un groupe trés homogene qui présente une forte similitude avec des bactéries du
genre Bradyrhizobium. Elles semblent par ailleurs trés ¢loignées des souches précédemment
isolées. Le S. longifolia n'est donc pas dépendant de la présence de bactéries du genre Rhizo-
bium pour établir une symbiose fixatrice d'azote, au contraire, il semble qu'il soit plus classi-
quement associé a des bactéries du genre Bradyrhizobium. L'homogénéité des souches isolées
en 2011 suggere un groupe restreint d'especes ; cette hypotheése demanderait a étre vérifiée par
I'¢tude de marqueurs plus informatifs pour les bactéries du genre Bradyrhizobium (e.g. 1TS

16S-23S, Le Roux, CIRAD-LSTM, comm. pers.).

6 Laboratoire des Symbioses Tropicales et Méditérranéennes
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2. Fixation d'azote

La mesure de la teneur en azote et du 8N des feuilles permet de diagnostiquer la capa-
cit¢ d'une espéce a fixer I'azote atmosphérique et I'apport que représente la symbiose a leur
nutrition azotée (Roggy & Prévost 1999, Roggy et al. 1999a). Pour une espece fixatrice don-
née, la proportion d'azote apporté par la symbiose bactérienne (Ndfa) est estimée par la for-
mule :

§"N,—8"N,
§°N,—8"N,

Ndfa=

Ou J°N, est la valeur de "N mesurée dans les feuilles d'espéces de références non-
fixatrices d'azote et prélevées dans la méme population (e.g. Dicorynia guianensis). &°N; est
la valeur de 8"°N observée dans les feuilles de I'espéce fixatrice et 8N, est la valeur de d"°N
observée dans la situation ou l'espece fixatrice n'aurait pu compter que sur sa symbiose pour
assurer ses besoins en azote. &N, n'aurait été accessible qu'en cultivant des plants de Spiro-

tropis longifolia en conditions contrdlées. A défaut, nous avons utilisé des valeurs de &°N,
égales a 0%o ou 2%o et calculer les bornes minimale et maximale, respectivement, entourant

lavaleur probable de Ndfa (Roggy et al. 1999b).

Tableau 3 : Teneur en azote (ug.g-1) et 8N (%o) des feuilles de Spirotropis longifolia et de 4 autres
especes prélevées sur dans la parcelles Ps1 (cf. chapitre II) installée au pk18,2 de la piste de Saint-Elie.

Taxon Effectif Teneur en azote "N
Cordia sagotii 3 2,06 £ 0,63a 3,43 +£0,72a
Dicorynia guianensis 4 2,37 +0,62a 4,47 +0,63a
Dugetia surinamensis 1 2,04 3,83
Magquira guianensis 1 1,78 4,76
Total 9 2,16 +0,39a 4,08 + 0,55a
Spirotropis longifolia 96 1,98 £0,10a 0,45+ 0,18b

Nous avons mesuré la teneur (T) et le d°N, de prés d'une centaine de Spirotropis longi-
folia répartis sur un hectare dans la population de la piste de Saint-Elie (parcelle Psl ¢f cha-
pitre II) ainsi que pour 9 arbres de référence (tableau 3, p.48). Ces mesures s'élévent a
T=1,98ug.g’ et d°N=0,45 £ 0,18 %o pour le S. longifolia ce qui indique clairement que les
nodules observés sont fonctionnels. Grace au d°N, calculées a partir des 8N des espéces de
référence nous estimons que le S. longifolia présente un 60% < Ndfa < 89 %. Ces valeurs éle-

vées sont comparables a celles observées sur d'autres Papilionoideae de Guyane francaise,
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notamment dans le genre Ormosia (Roggy et al. 1999b). La concentration en azote moyenne
des feuilles du S. longifolia n'est cependant pas significativement supérieure a celles des

especes de référence prises dans leur ensemble.

VI. Cycle de vie (ou hystérésis de 1'habitus)

A. La réjuvénation

La production de rejets par le Spirotropis longifolia et la variabilité de 1'habitus qu'elle
engendre le distingue des autres arbres de la forét guyanaise. La réitération est pourtant un
phénomene fréquent en forét tropicale et elle conditionne la survie des individus qui sont
constamment menacés par des volis ou des chablis (Putz & Brokaw 1989). Dans ces condi-
tions la réitération est de nature traumatique, déclenchée par la perte de la dominance apicale
suite a un dommage physique. Chez le S. longifolia en revanche le développement de rejets se
produit alors que la tige principale semble intacte. De plus, la reproduction de ces structures
entre différentes populations et la fréquence des individus présentant ces structures au sein de
chaque population (c¢f. Chapitre II) laissent a penser que la production de rejets s'inscrit dans
le cycle de développement du S. longifolia. Ainsi peut-on décrire différents stades qui se suc-
cedent au cours de la vie des S. longifolia (Illustration 15, p.50). Les arbres les moins avancés
sont ceux dont I'habitus se rapproche le plus d'un port forestier classique (i.e. un seul tronc
atteignant le sous-étage ; stade mono). Par la suite, ces arbres produiront quelques petits rejets
basaux (stade MoNog) et émettront quelques racines adventives. Avec le temps ces rejets pren-
dront de la vigueur, I'arbre constitué d'un tronc principal et d'un ou de plusieurs axe(s) de plus
de 5 cm de D3 prendra alors des allures de taillis (stade TaiLLis,). Au terme de son développe-
ment, le S. longifolia finira par perdre son axe principal qui sera remplacé par un ou plusieurs
de ses axes secondaires (stade taiLLisg). Par cette constante réjuvénation, les individus matures

peuvent théoriquement maintenir leur place dans la communauté indéfiniment.

Parall¢element a la croissance des rejets basaux, la production de racines adventives
aboutit souvent a un dense enchevétrement de racines qui forme une sorte de dome a la base
du tronc. Bond & Midgley (2001) ont établi le concept de niche de persistance qui se réfere
aux traits permettant a une plante, en tant qu'individu, de maintenir sa place dans la commu-
nauté. Ce concept vient compléter celui de la niche de régénération (Grubb 1977) dans la
compréhension de la dynamique des communauté végétales. L'évolution des S. longifolia vers
le stade TarLLisg et leur maintien au sein de la communauté reléve clairement de la niche de

persistance.
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Hlustration 15 : Cycle de vie du Spirotropis longifolia reconstitué a partir des observations de
terrain. Les plantules issues de la germination des graines (a) se développent pour donner de
jeunes recrus vivant en sous-bois (b). Dés ce stade le S. longifolia est capable de marcotter (b')
augmentant la survie et la propagation du genet en sous-bois. Les S. longifolia atteignant la
canopée (stade Mono, c) produisent des rejets basaux (stade monog, d) qui prennent de plus en
plus d'importance (stade TaILLIsA, €). A terme l'individu forme un taillis qui perpétue le genet par
la constante réjuvénation de ses axes (stade TaiLLisg, f). L'ensemble des individus ayant atteint la
canopée alimente le sous bois en graine (g) contribue aussi a la régénération végétative si il leur
arrive d'étre déraciner (h).
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Ilustration 16 : Marcottes de Spirotropis longifolia. (a) Jeunes rejets n'ayant pas encore développé leur propre systéme racinaire,
notez qu'une partie du systéme racinaire initial reste enfouie ; (b) ensemble de marcottes reliées par 'axe mére encore vivant ; (c)
deux marcottes autonomes ayant atteint la canopée, notez les restes de I'axe mére décomposé reliant encore les deux arbres.
(photographies : E. Fonty)



Vis-a-vis de la dynamique forestiére, cette évolution peut avoir des conséquences
importantes et influencer en retour la diversité¢ de la communauté. En occupant perpétuelle-
ment sa place dans la communauté, le Spirotropis longifolia ralentira la dynamique forestiere
ce qui aura pour effet de limiter les opportunités d'installation pour les autres espéces
(Bellingham & Sparrow 2000). Il semble peu vraisemblable que la compétition pour la
lumiere joue un réle déterminant dans ce mécanisme ; la plupart des espéces de foréts mixtes
étant tolérantes a I'ombre dans leurs stades juvéniles. En revanche, le maintien permanent d'un
€pais systéme racinaire pourrait avoir un impact plus significatif sur le développement de ces

derniéres.

La décomposition du cycle de vie du Spirotropis longifolia en différents stades nous
fournit un outil pour reconstituer la dynamique de son installation. L'étude de la répartition
spatiale des différents stades de développement nous permettra de cartographier les secteurs
ou la présence du S. longifolia est la plus ancienne. Selon ce scenario décrit plus haut, on peut
s'attendre a observer une forte structuration des peuplements dominés avec, dans le(s)
noyau(x) le(s) plus ancien(s) une majorité¢ de S. longifolia au stade TarLisg et en marge de la
population une grande proportion d'individus au stade mono. Nous tenterons dans les pro-

chains chapitres de tester la validité de ces hypothéses.

B. Ce qui ne me tue pas me rend plus fort (Nietzsche 1888)

On considere traditionnellement que le principal moteur de la régénération forestiere en
zone tropicale est le chablis (Denslow 1987). L'ouverture de la canopée provoquée par la
chute d'un arbre crée un apport de lumicre dans le sous-bois et la mort de son systéme raci-
naire libére les ressources en eau et en nutriments qu'il monopolisait. Ces perturbations sont
telles pour l'arbre qu'il ne tarde pas a mourir, laissant sa place a de nouveaux individus. Mais
le Spirotropis longifolia ne répond pas a cette regle générale et présente d'é¢tonnantes capacités

a survivre aux chablis et méme a en tirer profit.

L'absence de racine pivot et 1'épais systéme racinaire de surface (illustration 10.b, p.38)
limitent les perturbations causées lors d'un chablis (racines brisées, mises a nu ...), ainsi le S.
longifolia peut conserver une partie de son systéme racinaire en place (illustration 16.a, p.51).
Par ailleurs, et c'est un fait notable, le Spirotropis longifolia couché au sol peut maintenir en
vie la partie la mieux exposée de son systéme photosynthétique, et ce plusieurs mois apres

qu'il se soit affalé (obs. pers.).
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La production de rejets est stimulée par la chute de l'arbre. Bénéficiant des réserves du
tronc mere ainsi que de son systéme racinaire et photosynthétique partiellement fonctionnels,
ces rejets se développent tout le long du (des) tronc(s) (illustration 16, p.51). La production de
racines adventives a leur base leur permet d'acquérir leur autonomie vis-a-vis du tronc mere
mais il arrive fréquemment qu'ils restent inter-connectés, partageant un systéme racinaire mul-
tiple (illustration 16.a-b, p.51). Ces marcottes représentent une alternative a la reproduction
sexuée ; elles peuvent atteindre des diamétres conséquents et générer de nouveaux individus
qui occuperont a leur tour une place dans la canopée et participeront a la production de
graines (illustration 15 & 16.c, p.50 & p.51). La capacité du Spirotropis longifolia a marcotter
se manifeste des les plus jeunes stades et constitue en elle méme une stratégie de survie et de
propagation dans le sous-bois. Il n'est pas rare que dans un tapis de plantules les plus beaux
sujets soient des marcottes connectées a des tiges ayant ¢té couchées par les aléas du sous-

bois ou ayant simplement ployées sous leur propre poids.

De méme que la niche de persistance du Spirotropis longifolia peut influencer la com-
position floristique en limitant la dynamique foresti¢re. La production de marcottes, trés com-
pétitives du point de vue de l'installation et de la croissance (Negrelle 1995, Dietze & Clark
2008), est susceptible de limiter I'installation des autres especes dans les chablis impliquant du
S. longifolia. Si ce mécanisme s'aveére déterminant pour la monodominance du S. longifolia,
on s'attend donc a observer une tres forte identité génétique au sein des populations. Cette
identité peut etre diagnostiquée sur des critéres morphologiques car les individus issus de la
reproduction végétative conservent parfois les traces des axes meéres plus ou moins décom-
posé ; ils peuvent aussi présenter a leur base de nombreuses racines échasses correspondant
aux racines émises a la bases de la marcotte et ayant contourné le tronc maternel. Mais ces
stigmates disparaissent avec le temps, en particulier lorsque la marcotte s'est développée sur
un axe de petit diameétre. Aussi les outils génétiques paraissent particulierement appropriés

pour répondre a cette question.
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Chapitre II : La monodominance du Spirotropis longifolia
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Ilustration 17 : Diagramme umbro-thermique, les moyennes mensuelles sont calculées a partir
des données de la station météorologique de Régina entre 1955 et 2005. I : Précipitations ; — :
températures.
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I. Matériel et méthode

A. Sites d'étude

1. Choix des sites

Nous avons caractérisé la monodominance du Spirotropis longifolia au sein de deux
populations distantes de 100 km l'une de l'autre, parmi les huit populations que nous avons
visitées au cours d'une campagne de prospection réalisée en 2008 (illustration 5, p.26). Le
choix de ces sites d'étude s'est fondé sur leur accessibilité ainsi que sur les jeux de données
déja existant. Ces deux populations se trouvent dans le quart nord de la Guyane ou régne un
climat de type équatorial soumis aux déplacements de la zone intertropicale de convergence.
La moyenne annuelle des précipitations est supérieure a 3200 mm sur les deux sites et seuls
les mois de septembre et octobre présentent une moyenne mensuelle des précipitations infé-
rieure a 100 mm (illustration 17, p.56). La moyenne mensuelle des températures calculée

entre 1955 et 2005 oscille autour de 27°C (Fonty et al. 2009).

La premiere population couvre une surface totale de 20 ha au niveau du point kilomé-
trique (pk) 18,2 de la piste de Saint-Elie (PSE: 5° 16' 36" N ; 53° 3' 00" W), dans la forét
domaniale de la Crique Toussaint. Bien qu'en marge du dispositif d'é¢tude du projet ECEREX
(Sarrailh 1990), ce secteur a subi I'impact de I'exploitation forestiére, comme l'attestent des
souches portant des traces d'abattage. Le secteur forestier sur lequel se trouve la population de
S. longifolia a été exploité au début des années 90 (O. Brunaux, ONF-Guyane, comm. pers.),
mais il n'existe aucun document pouvant nous renseigner sur la date exacte de la mise en
exploitation ni sur son intensité. La seconde population couvre une surface totale de 7 ha sur
le flanc nord-est de la montagne des Chevaux (CVX : 4° 42' 47" N, 52° 23' 41" W), dans une
forét privée appartenant a M. Destembert. Cette forét a, elle aussi, été¢ soumise localement a
des perturbations (prospection miniére, prélévement de bois) sans qu'aucun historique ne

puisse étre retracé.

L'installation de parcelles d'inventaire sur des sites plus €éloignés et indemnes de toute
perturbation anthropique récente aurait demandé une logistique trop importante. Afin d'éviter
de confondre l'effet des perturbations avec celui du Spirotropis longifolia sur la structure et la
composition du peuplement dominé, nous avons veillé a installer nos parcelles d'inventaire en
¢vitant tout secteurs présentant des traces d'exploitation ou de perturbations (souches, troncs
sciés, pistes de débardage, bulldozer abandonné ...). A piste de Saint-Elie, il n'a cependant

pas été possible de réaliser une parcelle de comparaison proche de la plaque de S. longifolia
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qui ne soit pas influencée par quelques abattages adjacents.

2. Géologie, géomorphologie, pédologie

Nos deux sites d'étude se situent sur des terrains métamorphiques mis en place au paléo-
protérozoique (= -2,1 Ga) (Milési et al. 1995). La nature des roches différe profondément d'un

site a l'autre, ce qui a une incidence sur les reliefs et les sols qui s'y trouvent.

Le substrat géologique sur lequel se développent les foréts de la piste de Saint-Elie est
constitu¢ par des schistes d'abord rattachés a la série Bonidoro (Choubert 1974) par Boulet et
al. (1978) puis a la série Armina (Milési et al. 1995), plus ancienne, par Sabatier et al. (1997).
Grimaldi et al. (2004), les rattachent a la série de Paramaca telle que définie par Milési et al.
(1995). La localisation stratigraphique de ces shistes semble donc encore incertaine,
cependant, tel que défini par Milési et al. (1995), ils appartiendraient a des terrains du sommet
de I'ensemble inférieur du paléoprotérozoique, l'ensemble supérieur étant restreint au sillon
Nord-Guyanais. Ces substrats sont tres sensibles a I'altération chimique et sont recouverts d'un
épais manteau d'altération (20-30 m) qui progresse par 1'érosion chimique des minéraux par
les eaux d'infiltartions (Grimaldi et al. 1994). Sur ces substrats, le modelé est faconné par
'érosion du manteau d'altération (Boulet et al. 1993), il est constitu¢ d'une mosaique de
petites collines, dont le dénivelé est en moyenne de 40 m, séparées par un réseau hydrogra-
phique dense. Il existe une correspondance forte entre géomorphologie, évolution de la cou-
verture ferralitique, évolution de la couverture pédologique et contraintes de drainage de ces
sols (Boulet et al. 1993, Paget 1999). Ces relations furent particulierement bien documentées
au site de piste de Saint-Elie par les études pédologiques menées dans le cadre du projet ECE-
REX (Fritsch et al. 1986). D'autre part, il a été démontré que les variations spatiales de la cou-
verture pédologique, sous l'influence des systémes transformants, impactent significativement
la composition en espece des communautés d'arbres et le patron spatial des populations
d'arbres (Lescure & Boulet 1985, Sabatier et al. 1997, Paget 1999) Pour autant, les commu-
nautés étudiées demeurent tres diversifiées (aucune dominance prononcée), méme dans les
configurations les plus extrémes de 1'évolution des sols (Sabatier et al. 1997, Paget 1999). La
population de Spirotropis longifolia occupe le confluent de trois criques’ et les reliefs alen-
tours. Sur ces reliefs, peu élevés, les sols correspondent aux stades évolués de I'altération de la
couverture ferralitique tels que décrits par Boulet et al. (1993) ; ils sont délavés et présentent

un drainage latéral superficiel.

7 Appellation locale des petits cours d'eau ; elle dérive probablement de 'anglais creek.
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La montagne des Chevaux est essentiellement constituée de conglomérats et de quart-
zites. Milési et al. (1995) rattache ces formations a I'ensemble supérieur de la série détritique
du sillon nord guyanais, essentiellement formée par des dépots fluviatiles quartzeux. D'aprés
nos observations, il n'existe pas de manteau d'altération épais a montagne des Chevaux. Nous
interprétons cette observation comme le signe d'une intensité d'altération géochimique plus
faible que l'intensité d'érosion physique. L'ablation 1'emporterait donc sur I'accumulation d'un
manteau d'altération, ce qui expliquerait les reliefs plus accentués et les fortes pentes obser-
vées sur ce site. Les sols sont sableux et amincis par I'érosion mécanique intense due au ruis-
sellement superficiel des eaux de pluie, aisément observable. Il est fréquent de voir affleurer
des blocs gréseux sur lesquels se forment de petites cascades lors des averses. La population
de Spirotropis longifolia que nous avons étudiée colonise le versant nord-est de ce relief, du

flat de bas pente jusqu'au sommet.

En mai 2011, dans chaque type de forét, les 20 premiers centimétres du sol ont été pré-
levés a la tariere tous les 10 m, le long de deux transects paralléles de 40 m. Les 10 échan-
tillons ainsi obtenus ont ensuite ét¢ homogénéisés sur le terrain avant qu'un échantillon d'un
kilogramme ne soit prélevé pour analyses. Apres avoir été séchés 1 semaine a 40°C, les
¢chantillons ont été séparés en deux lots, 1'un ayant servi a déterminer la texture du sol, l'autre
ayant servi pour les analyses chimiques. Le phosphore assimilable a ét¢ dosé par la méthode
Olsen-Dabin. N'ayant prélevé qu'un échantillon par type de forét nous n'avons pu les compa-

rer par des tests statistiques.

B. Réalisation des relevés

Afin de quantifier 1'abondance relative et la dominance relative du Spirotropis longifo-
lia, nous avons réalisé des relevés floristiques dans des peuplements dominés par le S. longi-
folia et dans la forét mixte adjacente. L'ensemble des troncs de D3 > 10 cm ont été mesurés
et cartographiés. En cas de formation de taillis, nous avons assigné 1'ensemble des troncs en
connection a un méme individu pour le calcul de I'abondance relative. D'autre part, nous
avons fait I'hypothése que le tronc vivant de D3 le plus élevé (D1) était 1'axe plus agé. Nous
avons ¢galement dénombré le nombre d'axes > 5 cm de D3 et noté la présence de plus petits
rejets basaux et/ou d'axe(s) mort(s) ayant atteint la canopée (= 10 cm de Di3). Pour ces der-
niers, nous avons estimé leur D13 lorsque cela était encore possible. Ces critéres nous ont per-
mis de classer les S. longifolia selon les différents stades de développement définis au chapitre
I. Nous avons par ailleurs identifi¢ les marcottes de S. longifolia par la présence d'anciens

axes porteurs, mais ce caractére étant éphémere, il est probable que certaines marcottes
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Illustration 18 : Carte du dispositif de la piste de Saint-Elie. La topographie est indiquée par un relevé
SRTM (30 m) fourni par I'Office National des Foréts (isolignes séparées de cinq meétres). Carte
générale, les parcelles de comparaison Pm2 a Pm9 ont été définies au sein des relevés totalisant13 ha
situés au nord de la population de Spirotropis longifolia (a) ; détail de la population de S. longifolia
(b). Chaque relevé couvre une surface de 1 ha.
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Ilustration 19 : Carte du dispositif de la montagne des Chevaux, chaque parcelle
inventorie 1 ha de forét. La topographie est indiquée par un relevé SRTM (30 m) fourni
par I'Office National des Foréts (isolignes séparées de cinq métres). Chaque relevé couvre
une surface de 1 ha.
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n'aient pu étre identifiées.

Sur le site de la piste de Saint-Elie, nous avons installé deux parcelles sur les versants de
collines dominée par le Spirotropis longifolia (illustration 18, p.60). La premiere couvre une
surface totale de 1,5 ha dont 1 ha (Ps1 ; 100 x 100m) a été établi en 2001 et remesuré en 2006.
Ces relevés diachroniques nous ont permis estimer la croissance du peuplement sur cette
période. En revanche, il s'est avéré qu'un layon de débardage avait traversé la moiti¢ sud-est
de cette parcelle ; nous avons donc étendu le relevé de 0,5ha (50 x 100m) en 2009 et redéfini
une parcelle d'l ha en zone non perturbée (Ps1'; 100 x 100m) pour les analyses concernant la
composition floristique et la structure du peuplement. La parcelle Ps2 (100 x 100m) n'a fait
l'objet que d'un seul relevé en 2010. Une parcelle de comparaison d'lha (Pml ; 100 x 100m) a
¢été établie en 2009 en forét non dominée dans la continuité d'un des versants colonisés par le
S. longifolia. Nous avons, par ailleurs, utilisé un réseaux de parcelles issus des travaux portant
sur les relations sol/végétation de Sabatier et al. (1997). Ce réseau de parcelles couvre 14 ha
situé a = 2km de la population de S. longifolia (illustration 18, p.60). Nous avons redéfini les
contours de 8 parcelles de comparaison de 1 ha au sein de ce dispositif correspondant a des
sols amincis similaires a ceux rencontrés dans les parcelles dominées par le S. longifolia. En
conséquence, ces parcelles sont a géométrie variable, néanmoins nous avons veillé a ce

qu'elles soient le plus compact possible.

L'inventaire de la montagne des Chevaux a été établi entre 2009 et 2010 ; il s'étend sur
4,4 ha et couvre la totalit¢ d'une avancée de la plaque de Spirotropis longifolia le long d'un
talweg. Ce relevé est centré sur la limite entre la forét dominée et la forét non dominée adja-
cente (illustration 19, 60). Nous avons délimité dans ce peuplement quatre parcelles de 1 ha,
deux en forét dominée (Csl et Cs2), deux en forét non-dominée (Cml et Cm2). Compte tenu
de la configuration de la population, ces parcelles ne forment pas des carrés de 100 x 100m,

néanmoins nous avons cherché a les rendre le plus compact possible.

C. Acquisition des données LiDAR®
Les données LiDAR ont été acquises en 2004 (CVX) et 2009 (PSE) par la société Altoa

(http://www.altoa.fr). Un hélicoptere équipé d'un systéme embarqué a survolé les zones en

maintenant son altitude entre 120 m et 220 m au dessus du niveau du sol. Le systéme embar -
qué était composé d'un scanner altimetre laser doté d'un miroir mécanique (Riegl LMS-
Q1401-60 en 2004 et Riegl LMS-280i en 2009), d'un récepteur GPS couplé a un second récep-

teur placé sur une base fixe au sol et d'un ordinateur de bord enregistrant le cap, le tangage et

8 Light Detection And Ranging
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Tableau 4 : Texture des sols prélevés dans les 20 premiers centimétres en forét dominée et non-
dominée. La proportion de chaque élément est exprimée en pourcentage de masse. PSE : piste de
Saint-Elie ; CVX : montagne des Chevaux ; SG : sables grossiers (0,2 mm << 2mm) ; SF : sables fins
(50 pm << 0,2 mm) ; LG : limons grossiers (20pum << 50 um) ; LF : limons fins (2 pm << 20 pm) ; A :
Argiles (<2 um).

Site Forét SG SF LG LF A
Non-dominée 41,62 29,85 5,99 4,16 18,38

PSE Dominée 41,46 33,74 5,76 3,70 15,33
Non-dominée 22,43 45,37 22,12 4,12 5,97

CVX Dominée 29,02 43,38 17,72 3,56 6,31
Dominée 26,12 47,97 11,38 5,08 9,45

Tableau 5 : Propriétés chimiques des sols échantillonnés dans les 20 premiers centimetres en forét
dominée par le Spirotropis longifolia et non-dominée. PSE : piste de Saint-Elie ; CVX : montagne des
Chevaux ; pH : potentiel Hydrogene ; N : quantité d'azote dans le sol (% de masse) ; C : quantité de
carbone dans le sol (% de masse) ; Py : Phosphore total dans le sol (mg.kg™") ; P, : Phorphore
assimilable (mg.kg™) ; Ca®" : quantité d'ion calcium (méq.100g™") ; Mg*" : quantité d'ion magnésium
(méq.100g™) ; Na' : quantité d'ion sodium (méq.100g™) ; K" : quantité d'ion potassium (méq.100g™) ;
CEC : Capacité échangeuse de cation (méq.100g™) ; CEC,, : capacité échangeuse de cation au pH du
sol (méq.100g™).

Site Forét pH N C Py P, Ca® Mg Na- K CE CECy
PSE Non-dominée 4,3 0,15 2,1 108 36 0,11 0,20 0,13 0,07 833 2,30
Dominée 39 0,18 2,7 110 11 0,09 0,15 0,10 0,07 8,44 2,27
CVX Non-dominée 4,4 0,11 1,8 90 11 0,19 0,21 0,10 0,08 4,50 1,63
Dominée 4,1 0,11 1,6 86 10 0,07 0,08 0,06 0,05 4,56 1,21
Dominée 42 0,13 19 88 10 0,08 0,12 0,07 0,07 5,31 1,38
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le roulis de l'appareil. Des rayons laser de 0,9 um de longueur d'onde (infra-rouges
proche) ont été projetés en faisceaux de + 30° (Riegl LMS-Q140i-60) ou + 15° ( Riegl LMS-
2801) sur la végétation. L'appareil a enregistré le dernier retour de ce signal avec une précision
d'au moins 0,1 m et une densité moyenne de = 4 points par metre carré. L'emprise du signal

s'étendait sur un disque = 45cm (Riegl LMS-Q140i-60) ou = 10cm ( Riegl LMS-2801).

I1. Caractérisation de 1a monodominance

A. Caractéristiques des sols

Les sols de nos deux sites d'études comportent des horizons de surface trés sableux (SG
+ SF >70%, tableau 4, p.62) qui différent cependant par leur proportion en limon grossier,
bien plus importante a montagne des Chevaux, et en argile, bien plus importante a piste de
Saint-Elie (tableau 4, p.62). Tous deux possédent une fertilité chimique trés basse (tableau 5,
p.62), caractéristique des sols a drainage latéral (Sabatier 1997). On ne distingue pas de diffé-
rence importante entre les sols sur lesquels poussent le Spirotropis longifolia et ceux de la

forét adjacente, si ce n'est une légére diminution de la teneur en Mg** (tableau 5, p.62).

B. Abondance relative et dominance relative

Sur chaque parcelle installée en forét dominée, le Spirotropis longifolia dépasse, aussi
bien en terme d'abondance relative que de dominance relative, le seuil de 50% fixé par

Connell & Lowman (1989) pour reconnaitre le caractére monodominant d'une espéce (tableau

6, p.66).

La densité, en terme d'individus, est légerement plus faible sur les parcelles dominées
par le Spirotropis longifolia. Cet écart est important a montagne des Chevaux ou les parcelles
de comparaison sont particuliérement denses pour la Guyane. Si I'on considére le nombre de
tiges, la densité augmente de 7,5% en moyenne. Hormis un Ferdinandusa paraensis Ducke
ayant deux troncs > 10 cm de D3 (dans Cs2), les tiges supplémentaires sont exclusivement
attribuables au S. longifolia ce qui augmente sa dominance sur le peuplement (tableau 6,
p.66). La surface terriére des placettes dominées est quant a elle assez faible sur les deux sites
(20,6 a 33,0m2.ha™"); ces valeurs ne sont pas étonnantes étant donné la petite stature du Spiro-
tropis longifolia qui atteint un D3 maximum de 75 cm parmi les quatre parcelles de foréts

dominées.
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Hlustration 20 : Distribution en classe de D;, des Spirotropis longifolia ( I ) et des autres especes (
I ) sur les parcelles dominées a piste de Saint-Elie (Ps1, Ps2) et montagne des Chevaux (Csl, Cs2).
Les classes de diamétre sont indiquées par leur borne inférieure. — : modeéles de régression Ln(N) =

a.D130 + b ajustés aux données ;
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TAILLISR.

65



99

Tableau 6 : Comparaison des parcelles dominées et non dominées par le Spirotropis longifolia. Diy : densité (ind.ha™) ; Dy, : densité de tige > 10 cm de D3
(tige.ha™) ; Dsss : Densité de tiges > 55 cm de D3 (diamétre minimal d'exploitation générallement admis pour les essences commerciales) ; G : surface terriére
(m2.ha™) ; Dy : Densité de S. longifolia ; uD1 : diamétre moyen (+ intervalle de confiance de la moyenne) de la plus grosse tige des arbres de la parcelle (cm) ;
uD1g : diamétre moyen (£ intervalle de confiance de la moyenne) de la plus grosse tige des S. longifolia de la parcelle (cm) ; Abd.Rel : Abondance relative du S.
longifolia (%) ; Dom.Rel : Dominance relative du S. longifolia (%) ; mono : densité des S. longifolia au stade mono (ind.ha™") ; Monoy : densité des S. longifolia au
stade mMoNog (ind.ha™) ; TaiLLis, : densité des S. longifolia au stade TaiLis, (ind.ha™) ; TaiLLisg : densité des S. longifolia au stade taiLisg (ind.ha™). Marc. : densité
des marcottes > 10 cm (ind.ha™).

Site  Parc. Dy Diee Dsss G Dy uD1 uDlg Abd.Rel. Dom.Rel. MONO MONOR TAILLISy TAILLISg Marec.
Csl 508 563 5 20,8 376 20,1 £0,8 19.4 +£0,8 74 67 93 165 66 52 39
CVX Cs2 558 616 9 26,6 361 21,5+09 19.9 £ 0,8 65 53 55 168 105 33 13
Cml 719 719 11 322 - 21,0+08 i i i . ) ] . -
Cm2 631 631 20 31,6 4 214+£10 21,9+128 0,6 0,6 1 3 0 0 0
Psl 511 527 18 33 324 250+1,2 255+1,2 63 60 187 110 15 12 -
Ps2 500 530 10 28,9 279 23,6 +1,1 245+1,2 56 56 101 139 25 14 4
Pml 506 506 17 252 - 21,5+12 i i ] ] ] ] ) ]
Pm2 575 575 47 348 - 243+12 i i S ] i ] ]
Pm3 621 621 27 314 - 214+l i i i ] ] i ] ]
PSE Pm4 624 624 25 31,9 - 21,7+ 1,1 - - - - - - - -
Pm5 627 627 41 33,8 - 22,5+1,1 - - - - - - - -
Pm6 596 596 36 299 -  21,6%1,1 i i i ] ] i ] ]
Pm7 563 563 25 30,8 - 22.8+1,1 - - - - - - - -
PmS 564 564 25 31,0 - 22,5+1.2 - - - - - - - -

Pm9 580 580 25 34,2 - 23,1£1,2 - - - - - - - -




Les individus au stade Mmono ou monor (cf. chapitre I) constituent 60% a 70% de la popu-
lation 2 montagne des Chevaux et 85% a 90% de celle de la piste de Saint-Elie. Les individus
au stade taiLLisg (cf. chapitre I) représentent entre 4% et 14% des individus. Par ailleurs, la
reproduction végétative concerne un minimum de 5% a 10% des individus a montagne des
Chevaux alors que nous n'avons pu diagnostiquer avec certitude qu'un pourcent des individus

sur la parcelle Ps2 (tableau 6, p.66).

C. Structure des peuplements dominés par le Spirotropis longifolia

La monodominance du Spirotropis longifolia est effective dés la plus petite classe de
D3 et maximale pour les classes comprises entre 15 et 35 cm (illustration 20, p.64). Au dela
de 45 cm le S. longifolia n'est représenté que par quelques individus et sa dominance devient
relativement faible (abondance relative > 35 % et > 20 % 4 piste de Saint-Elie et montagne
des Chevaux respectivement). Le Spirotropis longifolia domine donc la gamme D3 que lui
permettent ses performances biologiques. On notera également l'absence de trés gros arbres
dans les parcelles dominées, les D13y maxima observés, tous inférieurs a 105 cm, étant généra-
lement mesurés sur des Swartzia polyphylla DC., connus pour leurs larges contreforts. Dans
chaque site, le nombre d'arbres supérieurs a 55 cm de D30’ dans les parcelles dominées est
toujours inférieur a celui des parcelles de comparaison (si l'on exclue la parcelles Pml,
tableau 6, p.66). Des tests de Kruskal-Wallis comparant ces valeurs ne détectent qu'une ten-
dance dans les deux sites (y*> = 3,6, v =1, Pval.=0,06, ¥* = 2,4, v =1, Pval. = 0,12 pour piste
de Saint-Elie et montagne des Chevaux repectivement). Nous disposons de peu d'observations
par site, ce qui diminue la puissance du test ; si l'on effectue le test de Kruskal-Wallis en
regroupant les deux sites on met en évidence une différence significative (y* = 6,86, v =1,

Pval. = 0,009).

Sur nos deux sites, la distribution en classes de D130 des Spirotropis longifolia s'ajuste
bien 4 un mod¢le de régression In (N)=axD;,+b , le coefficient de corrélation dépasse 0,85
pour chaque distribution (illustration 20, p.64). En revanche, ce mod¢le s'ajuste moins bien a
la distribution en classe de D3y des individus d'especes autres que S. longifolia pris dans leur
ensemble dans chaque parcelle dominée (0,5 < R? < 0,8). En comparaison des prédictions de
ces modeles, on observe un déficit des effectifs des S. longifolia dans les classes 10 et 15 cm
et un excédent pour le reste du peuplement. De plus, on observe des différences entre les deux
populations de S. longifolia (illsutration 20, p.64) qui se traduisent par un coefficient de

régression deux fois plus élevé a montagne des Chevaux qu'a piste de Saint-Elie ; a piste de

9 Correspond au diameétre minimal d'exploitation communément admis par I'ONF pour les essences exploitées
(Brunaux & Demenois 2003).
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Saint-Elie la distribution en classe de diamétre est en effet plus aplatie avec un déficit plus
marqué dans les petites classes de diamétre et un net excédent pour les classes de D39 25 et 30
cm. Remarquons néanmoins qu'un léger excédent est observé pour la parcelle Cs2 pour les

classes de D30 20 et 25 cm.

Tableau 7 : D3, moyen (cm) des différents stades de développement du Spirotropis longifolia, moNo :
individus possédant un tronc unique ; moNog : individus possédant un tronc unique et des rejets < 5 cm
de D3 ; TaiLLis, @ individus possédant un axes > 10 cm et un ou plusieurs axe(s) > 5 cm de Dy ;
TAlLLISg : individus ayant perdu leur axe principal. > : variable du ¥? calculée pour un test de Kruskal-
Wallis, ***: probabilité associée inférieure a 0,001%. En exposant, des lettres similaires pour les
valeurs d'une parcelle (ligne) indiquent l'acceptation de I'hypothése H, de l'identité des distributions
selon un test de Wilcoxon Mann-Whitney au risque de a = 5%, auquel est appliqué la correction de
Bonferroni.

Site  Parcelle MONO MONOR TAILLISA TAILLISB 1
VX Csl 16,4+1,2* 188+1,1" 249+2,0° 19,8+23* 46,7***
Cs2 17,6 £2,00  183+1,00 24,1+1,7° 188=+1,8" 40.0%**
Psl 23,7+1,4* 28,1+£2,1* 32,0+4,8 21,9+52* 20,2%%*
PSE
Ps2 21,9+£2,00 249+1,6° 353+3,0° 20,6+3,8" 37,3%x*

L'illustration 21 (p.65) détaille la distribution en classes de D3y des différents stades de
développement décrits au chapitre 1. Ces distributions semblent représenter des cohortes dont
la succession est concomitante de la croissance de 1'axe principal. Le tableau 7 (p.68) présente
les résultats des tests de Kruskal-Wallis comparant les distributions des diamétres des axes
principaux vivants entre les différents stades de développement sur chaque parcelle, ainsi que
les tests post-hoc de Wilcoxon-Mann-Whitney. La moyenne des Dj3 des stades monor et
TAILLISA est toujours supérieure au(x) stade(s) qui le précédent ; cette différence est associée a
un écart significatif des distributions de Di3. En revanche, pour le stade TaiLLisg, on enregistre
une diminution de la moyenne des D3, vis-a-vis du stade TaILLISA, qui est & mettre en relation

avec la perte de I'axe principal (i.e. le plus gros).

L'analyse de l'illustration 21 (p.65) met également en évidence des différences entre la
population de Spirotropis longifolia de piste de Saint-Elie et celle de montagne des Chevaux.
Les distributions relatives aux stades MoNor tracent un mode dans les classes 15 a 25 cm a
piste de Saint-Elie tandis qu'elles tracent des exponentielles décroissantes a montagne des
Chevaux. D'autre part, les modes des distributions en classe de D3 des TaiLLis, sont décalés
vers les Dy les plus imposants a piste de Saint-Elie comparativement 4 montagne des Che-

vaux. Enfin le nombre de taiLLisg apparait moins important a piste de Saint-Elie ou ils ne sont
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présents que dans les classes de D3 < 30 cm (@ I'exception d'un individu). Tout se passe
comme si il y avait un décalage général de l'apparition des stades de développement entre
piste de Saint-Elie et montagne des Chevaux, les S. longifolia de la piste de Saint-Elie pou-

vant atteindre un D3, plus important avant de passer dans le stade suivant.

Au sein d'un méme site, on peut aussi distinguer des différences entre parcelles (illustra-
tion 21, p.65) . Ainsi, on remarquera que les modes des distributions de chaque stade differe
d'une parcelle a l'autre. A piste de Saint-Elie, le mode de la distribution des monog sur Ps1' se
situe au niveau de la classe 25 cm de D13, tandis qu'elle se situe au niveau de la classe 15 cm
sur la parcelle Ps2. A l'inverse, le mode de la distribution des TaiLLIs, se situe au niveau de la
classe 30 sur la parcelle Ps1 tandis qu'il se situe au niveau de la classe 40 cm sur la parcelle
Ps2. A montagne des Chevaux, les différences sont plus ténues ; on remarquera néanmoins
une différence de distribution des TarLisg entre les deux parcelles : suivant une exponentielle
décroissante sur la parcelle Csl et formant un mode sur la parcelle Cs2. On observe aussi un
léger décalage entre les modes des distributions des TaiLLIsa, centrés sur la classe 20 cm sur la

parcelle Cs1 et sur la classe 15 cm sur la parcelle Cs2.

D. Suivi de croissance sur la parcelle Ps1

L'accroissement moyen du diametre des axes principaux (D1) des Spirotropis longifolia
de la parcelle Psl s'éléve a 2,0 + 0,1 mm.an™ entre 2001 et 2006. Nous considérons que I'ac-
croissement est constant quel que soit le diametre initial bien qu'une trés faible corrélation
positive soit mise en évidence (Coefficient de corrélation de Pearson : R>=0,1 ; t=2,06 ; v =
295 ; P-val. = 0,04). De méme, on ne détecte pas de différence significative d'accroissements
entre les stades de développement (ANOVA : F=0,5 ; v = 3 ; P-val = 0,6). L'accroissement
moyen des axes secondaires est évalué a 1,8 =2 mm.an™'. Cette estimation nous indique que la
croissance est du méme ordre que celle des axes principaux, cependant l'intervalle de
confiance (o = 5 %) de cette moyenne est trop large pour supporter une réelle comparaison
avec celle de 1'axe principal (seuls 16 axes > 10 cm de D3 ayant survécus entre 2001 et 2006

sur la parcelle Ps1).

E. Discussion
Nos parcelles d'inventaire constituent la premiére évaluation de la monodominance du
Spirotropis longifolia (Fonty et al. 2011). Les valeurs observées sur les parcelles dominées par
le S. longifolia atteignent non seulement les seuils définis par Connell & Lowman (1989) mais

le placent parmi les quelques especes dont la monodominance dépasse les 70 % (Cynometra
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alexandri ; Dicymbe corymbosa ; Gilbertiodendron dewevrei ; Mora excelsa ; Eusideroxylon
zwageri ; Brosimum rubescens ; Nothofagus aequilateralis (Beard 1946, Eggeling 1947, Hart
et al. 1989, Whitten et al. 2000, Marimon et al. 2001a, b, Henkel 2003)). Le Spirotropis longi-
folia est un arbre de petite stature qui pourrait étre rattaché aux espéces de catégorie I selon
Newbery & Gartlan (1996) (i.e. > 99% des individus ayant un D3 < 50 cm). De fait, la
monodominance du Spirotropis longifolia est essentiellement assurée par de tres forts effectifs

dans les classes de Di3p comprises entre 20 et 30 cm.

Un grand nombre d'especes monodominantes atteignent un D3 bien plus important et
leur monodominance va croissante pour les classes de diamétres les plus élevées (Davis &
Richards 1934, Beard 1946, Hart et al. 1989, Nascimento et al. 1997, Marimon et al. 2001a,
b). De ce point de vue, nos deux sites différent : si I'abondance relative augmente 1égérement
a piste de Saint-Elie pour un D3 > 30 cm, elle diminue fortement & montagne des Chevaux.
Ces différences peuvent étre expliquées par une maturité plus ou moins avancée des peuple-
ments (cf. paragraphes suivants). D'une maniére générale, le S. longifolia est quasiment absent
dans les classes de D3y supérieures a 40 cm, on pourrait donc penser qu'il ne domine pas la
canopée. Cependant, la densité d'arbres > 50 cm dans les parcelles dominées est inférieure a
celle observée dans les parcelles non-dominées si bien que le S. longifolia est bel et bien 1'es-
pece majoritaire en canopée et domine la quasi totalité des classes de D3, représentées dans la
parcelle. L'absence d'arbres de gros diameétre explique aussi les faibles surfaces terriéres

observée dans les parcelles dominées.

Sur nos deux sites d'étude, le Spirotropis longifolia domine des sols aux horizons de sur-
face sableux qui se différencient cependant par leur charge en argile et en limon grossiers plus
importante a piste de Saint-Elie et montagne des Chevaux, respectivement. Il reste néanmoins
associ¢ a une gamme de sols peu épais associ€s a de mauvaises conditions de drainage et rap-
pelons qu'il n'a jamais été observé sur des sols profonds considérés comme les plus favorables
a la végétation (Fonty et al. 2011). Au sein d'une méme station, nous n'observons pas de
réelles différences entre les sols des secteurs dominés et non-dominés ni du point de vue de la
texture, ni de la composition chimique. Seuls les ions Ca*" et Mg** semblent étre en moindre
quantité sur les parcelles dominées par le Spirotropis longifolia, mais ces différences deman-
deraient a étre testées par un échantillonnage plus étendu pour pouvoir tirer de réelles conclu-

sions.

Lorsqu'elle a été étudiée, la composition chimique des sols se révele avoir une faible

influence sur la monodominance (Hart et al. 1989, Martijena & Bullock 1994, Read et al.
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1995, Henkel 2003, Irawan 2004, Peh et al. 2011). De plus, si des différences sont effective-
ment mises en évidence, elles semblent le résultat d'une modification des cycles des nutri-
ments par I'espéce monodominante plutdt qu'une propriété intrinséque de ces sols qui pour
nos deux sites dérivent de substrats trés différents. Les fortes concentrations en ions Mg*" et
des rapports Mg*/Ca** ont fait l'objet d'une attention particuliére depuis les travaux de
Nascimento et al. (1997) sur le Peltogyne gracilipes , une espéce monodominante du bassin
amazonien. Dans une série d'articles, ces auteurs émettent I'hypothése que des relargages mas-
sifs d'ion Mg*", en forte concentration dans les feuilles de P. gracilipes peuvent avoir un effet
délétere sur la végétation alentour et contribuer a sa monodominance (Nascimento & Proctor
1997, Villela & Proctor 1999, Villela & Proctor 2002). La prévalence du Mg** sur le Ca®" est
¢galement avancée pour expliquer la monodominance du Brosimum rubescens (Marimon et
al. 2001a, b). Sur les parcelles dominées par le Spirotropis longifolia, la concentration en ions
Mg** a tendance a étre plus faible qu'en forét non dominée, le rapport Mg**/Ca** ne présente
pas de tendance particulicre, et la concentration de ces ions dans les feuilles du S. longifolia
n'est pas particulierement élevée ; il est donc peu probable que cette monodominance soit sou-
tenue par un mécanisme similaire a celui du P. gracilipes. Remarquons néanmoins que les
concentrations mesurées ne reflétent qu'un état des horizons de surface a un instant t et
qu'elles sont susceptibles d'évoluer au cours des saisons (Sollins 1998). Un suivi tout au long

de l'année pourrait révéler des différences.

La distribution en classes de D3 est fagonnée par les processus démographiques
(Muller-Landau et al. 2006), aussi la forme de ces courbes est-elle fréquemment interprétée
pour évaluer la capacité d'une espece a se régénérer dans le peuplement (Newbery & Gartlan
1996, Zagt 1997, Zagt & Werger 1998, Traissac 2003). Dans le cas de nombreuses especes tro-
picales, pour lesquelles on ne dispose que de peu d'effectif pour estimer la forme de ces
courbes, elles ne constituent pas forcément un bon indicateur de 1'état futur de la population
(Condit et al. 1998). Pour les especes monodominantes, 1'absence de cette contrainte permet
d'évaluer leur capacité a se maintenir sur plusieurs générations par 1'étude des distributions en
classes de D3y (Hart et al. 1989, Martijena & Bullock 1994, Read et al. 1995, Zagt et al. 1997,
Condit et al. 1998, Marimon et al. 2001a, b, Henkel 2003).

Les distributions en classes de diamétre des populations de Spirotropis longifolia dans
les parcelles dominées correspondent bien a des courbes en « J » inversé qui nous indiquent
que le S. longifolia se régénere bien au sein des foréts qu'il domine (Zagt & Werger 1997).
Nous observons cependant des différences entre nos deux sites d'étude. La population de la

piste de Saint-Elie présente des écarts d'effectifs entre les classes moins prononcés qu'a mon-
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tagne des Chevaux (i.e. pentes plus faible du modele de régression). Condit et al. (1998)
mettent en relation la forme de ces courbes avec les paramétres démographiques d'un modele
matriciel. Selon eux, l'augmentation du taux de survie ou celle du taux d'accroissement
ménent a des distributions plus aplaties, tandis que celle du taux de recrutement'® méne a des
pentes plus abruptes. Nous n'avons pas les moyens d'évaluer ces paramétres démographiques
pour comparer nos deux populations, mais 1'étude des distributions des stades de développe-

ment du S. longifolia peut nous apporter un complément d'information.

L'augmentation du diamétre moyen d'un stade de développement au suivant permet de
confirmer le cycle de vie que nous avons proposé au chapitre I. L'accroissement de l'axe prin-
cipal d'un Spirotropis longifolia s'accompagne du développement et de la croissance des rejets
basaux et le développement des axes secondaires. Au terme de son développement, la perte de
l'axe principal se traduit par son « recrutement » dans les classes de diametres inférieures,
relativement au plus gros tronc secondaire. Il semble que cette évolution se fasse de maniere
plus précoce a montagne des Chevaux et mene a un peuplement de moindre stature qu'a piste
de Saint-Elie. Des peuplements de stature réduite sont fréquemment observés 1a ou les condi-
tions, notamment hydriques, sont limitantes (Larpin 1993, Paget 1999). La faible épaisseur
des sols et les fortes charges en limon observées a montagne des Chevaux sont susceptibles de
générer un drainage latéral superficiel et des réserves en eau utile limitées. La végétation
serait alors soumise a un déficit hydrique plus important lors de la grande saison seéche (aott-
octobre) qui pourrait étre a I'origine d'un vieillissement prématuré du peuplement attesté par la
production de rejets basaux (Nicolini et al. 2003) et semble-t-il un taux d'accroissement infé-
rieur & celui de piste de Saint-Elie. Par ailleurs, les parcelles de montagne des Chevaux sont
proches de la marge de la population, 1a ou le recrutement est susceptible d'étre le plus impor-
tant. Ces deux parametres pourraient ainsi contribuer a rendre la distribution en classes de D30
de la population de montagne des Chevaux plus abrupte. Comparativement, la population de
piste de Saint-Elie aurait alors une dynamique plus lente avec un taux de survie des individus
plus important provoquant un aplatissement de la distribution en classes de D3 par accumula-

tion d'individus dans les classes de diamétre intermédiaires.

10 Nous considérons ici le taux de recrutement au sens de I'acces au diamétre de pré-comptage.
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II1. Impacts sur le peuplement

A. Méthode d'analyse

1. Composition floristique

La majorité des arbres inventori€s dans nos parcelles ont été identifiés a I'espece soit sur
le terrain soit par I'étude d'herbiers en laboratoire. A défaut, ils ont été regroupés en mor-
pho-espéces rattachés a un genre ou une famille. Afin d'étudier 'influence du Spirotropis lon-
gifolia sur le peuplement qu'il domine, nous avons comparé la composition floristique de ce
peuplement (i.e. en excluant le S. longifolia de l'inventaire) avec celle des parcelles non domi-
nées. La question que nous posons ici est de savoir si le lot d'arbres inventoriés dans les par-
celles dominées par le Spirotropis longifolia peut étre considéré comme un tirage aléatoire des
individus de la forét non-dominée qui I'entoure. Il existe une grande diversité d'indices de
similarité pour tester cette hypothése, notre choix s'est arrété sur 1'indice de Kulczynski car il
n'est pas pénalis¢ par l'absence d'observation et prend en compte I'abondance des especes

(Legendre & Legendre 1998).

Le lot d'arbres autres que S. longifolia inventoriés dans les parcelles dominées (Cs1,Cs2,
Ps1' et Psl, ci-aprés communauté dominée) représente un effort d'échantillonnage de 185
ind.ha™' en moyenne (132 a 221 ind.ha™"). La comparaison de ces échantillons avec la totalité
des individus des parcelles non-dominées (500 a 719 ind.ha™ ; Cml, Cm2, Pm1 a Pm9) indui-
rait un biais par un effort d'échantillonnage dissymétrique d'un facteur 4. Part ailleurs, le
faible nombre de comparaison possible au sein de chaque site limiterait la puissance des tests
statistiques. Pour palier a ces deux problémes, nous avons utilis¢é une méthode de « boots-
trap » qui nous permet de calculer des indices de similarité a effectifs équivalents et d'amélio-
rer notre estimation des indices de similarité (et donc nos tests statistiques). Pour chaque par-
celle de forét non-dominée, nous avons réalisé 50 tirages aléatoires sans remise de 185 indivi-
dus (ci apres tirages). Nous avons ensuite calculé une matrice de similarité/dissimilarité sur la
base de l'indice de Kulczynski croisants les tirages et les communautés dominées. Ces indices

ont été calculés grace au logiciel R au moyen de la fonction vegdist (vegan).

Dans un premier temps, nous avons cherché a établir les relations de similarité au sein
de l'ensemble de nos parcelles en utilisant la méthode « Multi-Dimensional Scaling » (MDS).
Cette technique d'ordination permet de visualiser la position des objets d'une matrice de simi-
larité/dissimilarité¢ dans un espace a n dimensions, n étant fixé par 1'observateur. Nous avons

dans un premier temps utilisé la MDS pour visualiser les relations au sein 1'ensemble de nos
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parcelles (i.e. montagne des Chevaux & piste de Saint-Elie). Les coordonnées des tirages et
des communautés dominées ont été calculées a partir de la matrice de similarité/dissimilarité
de Kulczynski dans un espace a 2 dimensions par le logiciel R au moyen de la fonction cmd-

scale (MASS).

Dans un second temps, nous avons cherché a établir si les différences de similarité
observées entre les communautés dominées et les tirages sont statistiquement significatives. A
piste de Saint-Elie, la distance géographique entre les parcelles s'échelonne entre 150 et 3000
m, ce qui peut avoir une influence sur la similarité des cortéges floristiques (i.e. accroissement
de la diversité B) indépendamment de la présence du Spirotropis longifolia. Pour prendre en
compte cet effet, nous avons regroupé les indices de Kulczynski en trois classes de distances
(D1:100 <<300m, D2 : 300 < <600 m, D3 : > 600 m) et avons distingué, au sein de cha-
cune, les indices impliquant une communauté dominé et les tirages de ceux n'impliquant que
les tirages. Nous avons alors réalis¢ une ANOVA hiérarchisée afin de tester 'effet de la pré-
sence du S. longifolia incluse dans nos classes de distance (N.B. L'indice comparant les com-
munautés dominées des parcelles Ps1' et Ps2 a été exclu de I'analyse). A montagne des Che-
vaux, les parcelles de forét dominée et non-dominée étant en contact direct, nous avons consi-
déré comme négligeable 1'effet de la distance. Nous avons donc directement réalisé des tests
de comparaison de moyenne entre les indices de Kulczynski calculés pour les couples de
tirages issus d'une méme parcelle et ceux calculés pour les couples tirages/communautés

dominées.

En complément de I'approche taxonomique, nous avons suivi une approche fonction-
nelle pour étudier I'impact de la monodominance du Spirotropis longifolia sur le peuplement
qu'il domine. Ainsi, nous avons identifi¢ les especes héliophiles, selon Molino & Sabatier
(2001), présentes dans nos parcelles et comparé leur proportion dans la communauté (i.e. en
excluant le Spirotropis longifolia) vis-a-vis et de celles observées dans les parcelles de compa-
raison non-dominées grace a un test du x> d'adéquation ; la proportion d'especes héliophiles

dans les parcelles non-dominées servant de référence.

2. Hauteur de canopée et pénétration de la lumiere

Nous avons utilisé les relevés LIDAR (§ II.C, p.61) pour générer un modele numérique
de terrain (MNT) selon la méthode proposée par Clark et al. (2004). 11 s'agit, en premier lieu,
d'extraire du nuage de points bruts (valeurs altimétriques des échos LiDAR) les points suscep-

tibles d'étre des échos du sol. Puis, par une méthode d'interpolation (krigeage), de générer un
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modele numérique de terrain. Ce MNT a ensuite été soustrait aux données brutes pour obtenir
la hauteur de chaque écho par rapport au sol. A partir de ces hauteurs nous avons obtenu un
modele numérique de canopée (MNC) en sélectionnant les maxima de hauteur dans chaque
meétre carré de la zone couverte par la relevé LiDAR. Nous avons utilis¢ ce MNC pour estimer
les hauteurs de canopée moyennes et sa perméabilité a la lumiere. Les hauteurs de canopées
moyennes de la population de Spirotropis longifolia et de la forét adjacente ont été comparées
au moyen d'un test de Student. La perméabilité de la canopée a la lumiére a été estimée en
mesurant la pénétration du signal LIDAR. Pour se faire, nous avons réalisé un test du x> com-
parant les proportions de signaux ayant atteint une hauteur < 2 m dans chacune des foréts

considérées.

B. Résultats

1. Richesse et diversité floristique

Tableau 8 : Richesse et diversité des arbres > 10 cm de D3 sur les parcelles non-dominées (Cml,
Cm2, Pm1-9) et dominées par le Spirotropis longifolia (Csl, Cs2, Psl, Ps2). CVX : montagne des
Chevaux ; PSE : piste de Saint-Elie ; Rram : nombre de familles par parcelle ; Rgp : richesse spécifique ;
o : o de Fisher ; H' : indice de diversité de Shannon ; J : Equitabilité de Pielou ; Esq : Espérance de
Hulbert pour un effectif de 500 individus. Sont donnés, entre parenthéses, les valeurs des indices
calculées en excluant les S. longifolia.

Site Parc. Rpam Rsp o H' J Esoo
Csl 31 63 18,9 (45,6) 0,77 (1,87) 0,19 (0,45) 62

CVX Cs2 36 90 30,4 (62,5) 1,06 (2,09) 0,24 (0,47) 85
Cml 36 121 41,6 2,03 0,42 105
Cm2 41 141 58,9 (58.,5) 2,19 (2,19) 0,44 (0,44) 129
Psl 35 84 28,6 (57,2) 1,05 (1,97) 0,24 (0,45) 83
Ps2 34 83 28,4 (47,2) 1,21 (1,97) 0,27 (0,45) 83
Pml 45 179 99,6 2,3 0,44 179
Pm2 41 165 77,4 2,19 0,43 153
Pm3 41 181 85,9 2,25 0,43 162

PSE Pm4 40 159 68.9 2,17 0,43 143
Pm5 39 158 68,0 2,14 0,42 141
Pm6 40 143 59,7 1,97 0,40 130
Pm7 44 150 66,9 2,08 0,42 141
Pm8 45 160 74,5 2,16 0,43 150
Pm9 45 156 70,0 2,06 0,41 144
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MDS, Distance de Kulzcynski

okl
0.2 €.
.? ¥ f.
. ... l"
-
i ~x&?
ol T
. gep &
¥ T
e '.'h'hrh:" L
0.0 - = - gt .
.-.. 5 . v
2 014 * cm
= cmz =
s osl
Cs?
Pml
0.2 Pm2
Pm3
= Pmd
Pmb
PmB
-0.3
Pm7 -
t ot
Pmi
-
* Pmo :.‘Q‘::
gt
Pa1 ‘:‘!:gz .
0.4 + pa2 *
¥ .
T T T T
-0.6 -0.4 -0.2 o0 0.2

Al

Ilustration 22 : Positionnement des tirages réalisés dans chaque parcelle de forét non-dominée
(Cml, Cm2, PmI-Pm9) et des communautés dominés des parcelles de forét dominée par le
Spirotropis longifolia (Csl, Cs2, Psl et Ps2) dans le plan formé par les deux axes de la MDS
réalisée sur la matrice de similarité/dissimilarité de Kulczynski.
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Illustration 23 : Boites figurant les 2™ et le 3™ quartiles des distributions des indices de
Kulczynski, les « moustaches » indiquent les bornes de l'intervalle, centré sur la médiane,
comprenant 95 % de cette distribution. Les valeurs situées en dehors de cet intervalle sont
figurées par des o. (m) : Indices de Kulczynski calculé entre les tirages de deux parcelles de
comparaison, (m) : Indices calculés entre ces tirages et la communauté dominée.

76



Le tableau 8 (p.75) présente la richesse et la diversité des arbres inventoriés dans notre
dispositif. La richesse spécifique des parcelles dominées par le Spirotropis longifolia est en
moyenne de 81 esp.ha™, cette valeur est presque deux fois inférieure a la moyenne observée
sur nos parcelles de comparaison (155 esp.ha™) et cette différence est trés significative (test-t,
T =-4,7, P-val. << 0,001). Le nombre de familles dans les parcelles dominées est réduit de 5
familles comparativement aux parcelles de comparaison, cette différence est elle aussi signifi-
cative (test-t, T = -8,1, P-val. << 0,001). La monodominance du S. longifolia implique néces-

sairement une forte réduction des indices de diversité.

2. Comparaison des corteges floristiques

a. Comparaison globale par la méthode MDS

L'illustration 22 (p.76)présente la position des tirages aléatoires et des communautés
dominées, dans un espace a deux dimensions. Les deux axes calculés par la MDS peuvent étre
interprétés comme représentant la divergence des cortéges floristiques des parcelles non-do-
minées en fonction de la distance. Le premier axe représente l'effet de la distance a grande
¢chelle et oppose les parcelles de montagne des Chevaux (des valeurs négatives) aux parcelles
de piste de Saint-Elie (valeurs positives ou proche de 0). Le second axe représente I'effet de la
distance entre les parcelles de piste de Saint-Elie. Les parcelles Pm2 & Pm9, les plus éloignées
de la population de Spirotropis longifolia, s'échelonnent entre les valeurs -1,5 et 0,2 sur cet
axe, la parcelle Pm1, la plus éloignée de ce groupe géographiquement, se trouve aussi trés
¢loignée sur cet axe avec des valeurs treés négatives (autour de -0,4). Ces deux axes rendent
compte de la diversité¢ béta: relative aux conditions environnementales et a la distance pour

l'axe 1, relative a la distance pour l'axe 2.

Les parcelles dominées par le Spirotropis longifolia ne se regroupent avec aucune des
parcelles non-dominées ce qui indique que les corteges floristiques des peuplements dominés
different de la forét adjacente, bien qu'il n'y ait pas de convergence entre ces cortéges entre

nos deux sites d'étude en raison de la distance qui les sépare (100 km).

3. Etude de la similarité sur la piste de Saint-Elie

La distance a un effet négatif sur l'indice de similarité de Kulczynski (tableau 9, p.79 ;
illustration 23, p.76). Les tests post hoc de Tukey nous indiquent des différences significatives
entre les moyennes des indices de similarité calculés entre les tirages aléatoires aux diffé-
rentes classes de distance. Dans chaque classe de distance, la présence du Spirotropis longifo-

lia a elle aussi un effet négatif sur la similarité des cortéges. En revanche, il n'y a pas de dif-
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aléatoires et la communauté dominée des parcelles Csl ou Cs2 ( I ).
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férences significatives entre les moyennes des indices de similarité impliquant les communau-

tés dominées des différentes classes de distances (tableau 10, p.79).

Tableau 9 : Résultats de ' ANOVA comparant les indices de similarité de Kulczynski calculés pour le
site de la piste de Saint-Elie. Dist. : effet des classes de distances entre parcelles ; Monod. [ Dist. :
effet de la monodominance du S. longifolia inclus dans celui de la distance ; SCE : Somme des Carrés

des Ecarts, v : degré de liberté ; F : Statistique de Fisher, *** : probabilité associée d'accepter HO <<
0,001.

Effet SCE v F
Dist. 244.6 2 7259,1%%*
Monod. [J Dist. 5,7 3 1136,9%**
Résidus 110,9 65845

Tableau 10 : Moyenne des indices de Kulczynski calculés entre les tirages aléatoires réalisés dans les
parcelles non-dominées et les inventaires du peuplement dominé par le Spirotropis longifolia. Les
lettres identiques en exposant indiquent des moyennes non significativement différentes au seil a =
0,001 % (Tukey-HSD). D1 : distance entre parcelles < 300 m ; D2 : distance entre parcelles 300 m <<
600 m ; D3 : distances entre parcelles > 600 m.

Classes de non-dominée vs non-dominée dominées vs non-dominées
distance

DI 0,51° 0,32¢

D2 0,44° 0,31¢

D3 0,37¢ 0,30¢

4. Etude de la similarité sur la montagne des Chevaux

Tout comme a piste de Saint-Elie, le cortége floristique du peuplement dominé par le
Spirotropis longifolia differe de celui de la forét non dominée adjacente. Alors que les valeurs
de l'indice de Kulczynski, calculées entre les tirages aléatoires d'une méme parcelle atteignent
en moyenne 0,7, le méme indice calculé entre ces tirages et la liste des individus autres que S.
longifolia dans les parcelles dominées présente une moyenne inférieure a 0,35 pour la parcelle
Cs2 et inférieur a 0,1 pour la parcelle Cs1 (illustration 24, p.78). Un test de Bonferroni com-
parant les moyennes des quatre paires de parcelles (dominées vs non-dominées, illustration

24, p.78) indique toujours une différence significative au seuil o =0,001%.

5. La proportion d'espéces héliophiles

Nous observons des écarts significatifs de la proportion d'arbres d'espéces héliophiles

entre parcelles non-dominées sur les deux sites (%> = 91,7; v = 8; P-val. << 0,001 et > = 26,8 ;
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Hlustration 25 : Proportion d'espéces héliophiles au sein des parcelles de forét non-dominées ( I et
des communautés dominées par le Spirotropis longifolia (I ) sur les sites de piste de Saint-Elie (Pm1-
9, Ps1-2) et de montagne des Chevaux (Cml-2, Cs1-2).
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v =1 ; P-val. << 0,001 pour piste de Saint-Elie et montagne des Chevaux respectivement ;
tableau 11, p.81). A piste de Saint-Elie, la parcelle Pm1, la plus proche de la population de S.
longifolia, présente une proportion d'héliophiles nettement plus importante, attribuable a I'ex-
ploitation forestiére de ce secteur dans les années 90. Cependant, ces écarts restent significa-
tifs si Pm1 est exclue du calcul du ¥ (> = 21,5 ; v=7, P-val. <0,01). La rigueur statistique
voudrait donc que nous ne puissions grouper les observations faites sur ces parcelles de com-
paraison pour calculer la fréquence théorique d'héliophiles dans un peuplement non-dominé.
Néanmoins, considérants le caractére conservatif d'un tel regroupement car il tend a atténuer
les différences par inclusions de valeurs €levées dues a des perturbations exogeénes nous avons
outrepassé cette régle pour calculer les variables du ¥? des tests d'adéquation de la proportion

d'héliophiles dans les parcelles dominées (tableau 12, p.82). Ces tests indiquent tous que la

Tableau 11 : Proportion d'individus d'espéces héliophiles au sein des parcelles dominées par le
Spirotropis longifolia (Csl, Cs2, Psl, Ps2) et non-dominées (Cml, Cm2, Pm1-9). CVX : Montagne
des Chevaux ; PSE : piste de Saint-Elie ; Parc. : identifiant des parcelles, Eff. héliophiles : effectifs des
especes héliophiles ; Eff. Total : effectif total de la parcelle ; Prop. Parc. : Proportion d'héliophiles dans
la parcelle ; Prop. Com. : Proportion d'héliophiles dans la communauté dominée (concerne uniquement
les parcelles dominées).

Sites Parc. héli]sg.liles Eft. total Prop. Parc. Prop. Com.
Csl 72 508 14,2 54,5

VX Cs2 48 558 8,6 24,4
Cml 30 719 5,2 -
Cm2 75 631 11,9 -
Psl 38 511 7,4 20,3
Ps2 83 500 16,6 37,6
Pml 94 501 18,7 -
Pm2 30 575 5,2 -
Pm3 48 621 7,7 -

PSE Pm4 31 624 5,0 -
Pm5 40 627 6,4 -
Pm6 46 596 7,7 -
Pm7 53 563 9,4 -
Pm§ 54 564 9,6 -
Pm9 56 580 9,7 -
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Ilustration 26 : Distribution de fréquences des hauteurs atteintes par le signal LiDAR dans les
peuplement dominés par le Spirotropis longifolia ( I ) et en forét non dominée( || ).

Tableau 12 : Résultats des tests du y* d'adéquation des proportions d'héliophiles dans les parcelles
dominées par le Spirotropis longifolia vis-a-vis des proportions théoriques, calculées dans I'ensemble
des parcelles non-dominées, dans chaque site. Prop.th : proportion théorique d'héliophiles en forét
non-dominée ; Prop. Parc. : Proportion d'héliophiles observée dans les parcelles. Prop. Peup. :
Proportion d'héliophiles observée dans la communauté dominée (i.e. en excluant les Spirotropis

longifolia) ; ¥pu :

variable calculée par rapport a la proportion d'héliophiles dans les parcelles

dominées ; .y : Variable calculée par rapport a la proportion d'héliophiles dans la communauté
dominée , *** : risque o associé a la variable calculée < 0,001%.

Sites Parcelles Prop. Prop. Parc. Prop. Peup. Cpare Wpeup
Th.
Csl 14,2 % 54,5 % 17,05%%* 213,92%**
CVX 7,8%
Cs2 8,6 % 24,4 % 0,01 47,20%**
Ps1' 7.4 % 20,3 % 1,98 19,61%**
PSE 8,6%
Ps2 16,6 % 37,6 % 23,48%** 135,05%**
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proportion d'héliophiles est plus importante dans les parcelles dominées que dans le peuple-
ment adjacent. La différence est encore plus marquée si 1'on considére uniquement la commu-

nauté dominée (i.e. arbres autres que S. longifolia).

C. Hauteur de canopée et pénétration de la lumiere

La monodominance du Spirotropis longifolia s'accompagne d'une réduction de la hau-
teur moyenne de la canopée (tableau 13, p.83). Sur les illustrations 27 et 28 (p.84 et p.85 res-
pectivement), on observe un véritable décrochement au niveau de la bordure des plaques de S.
longifolia de piste de Saint-Elie et de montagne des Chevaux. Cette canopée plus basse est
¢galement plus perméable a la lumiére (illustration 26, p.82). Dans les limites des populations
de S. longifolia de nos deux sites d'études (illustration 18 & 19, p.60), la proportion des échos
LiDAR ayant atteint une hauteur < 2 m est supérieure de 21% et 35% a celles mesurées dans
les foréts non-dominées de la piste de Saint-Elie (3> = 784,50 P-val.<0,001) et de montagne
des Chevaux (y* = 463,03, P-val.<0,001), respectivement.

Tableau 13 : Hauteur moyenne de la canopée estimée a partir des MNC générés depuis les relevés
LIDAR sur nos deux sites d'é¢tudes. Site : CVX pour montagne des Chevaux et PSE pour piste de
Saint-Elie ; Forét : type de forét, « Dominé » signifiant dans les limites cartographiques de la
population de Spirotropis longifolia, « Non-dominée » signifiant hors des limites de la population de
S. longifolia ; pH : hauteur moyenne de la canopée =+ intervalle de confiance de la moyenne ; t :
variable du test de student calculé a partir des hauteurs du MNC, *** : Probabilité associée a la
variable t > 0,001%.

Site Forét pH t
Dominée 19,15+ 0,09
CVX ) -144,87***
Non-dominée 26,90 + 0,06
Dominéee 210
PSE -33(0,8%**
Non-dominée 25 +0
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Hlustration 27 : Profil des échos de la végétation le long de transect traversant la population de Spirotropis longifolia de piste de
Saint-Elie. Les fleches blanches sous les transects indiquent les limites de la zone colonisée par le S. longifolia.
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Hlustration 28 : Profil des échos de la végétation le long de transect traversant la population de Spirotropis longifolia de montagne

des Chevaux. Les fléches blanches sous les transects indiquent les limites de la zone colonisée par le S. longifolia.



D. Discussion

Les calculs des indices de diversité sont tous trés influencés par l'abondance des
espeéces. Leur diminution dans une parcelle monodominante est donc mécanique. En
revanche, l'effet de la monodominance sur la richesse spécifique est moins prévisible. La plu-
part des corteges floristiques associé€s aux especes monodominantes voient ce paramétre dimi-
nuer a des degrés variables. Le cas le plus extréme est celui de 1'Eusideroxylon zwageri dont
le cortége associé peut étre réduit a 3 espéces alors que les foréts adjacentes peuvent en com-
porter pres d'une centaine a 1'hectare (Whitten et al. 2000, Irawan 2004). La réduction de moi-
tié¢ de la richesse en espéces observée sur les parcelles dominées par le Spirotropis longifolia
n'est pas exceptionnelle et, malgré cette forte diminution, les parcelles dominées possédent

encore plusieurs dizaines d'espéces a I'hectare.

En revanche, le Spirotropis longifolia est la premiere espece monodominante de terre
ferme pour laquelle on observe une forte divergence du corteége floristique associé, comparati-
vement a la forét non-dominée adjacente qui, dans les cas étudiés, paraissait similaires (Davis
& Richards 1933, Beard 1946, Suselo 1983, Hart et al. 1989, Martijena & Bullock 1994,
Nascimento et al. 1997, Marimon et al. 2001a, b, Henkel 2003). Cette divergence semble due
a un enrichissement de la communauté dominée en espéces héliophiles. Nos parcelles d'études
se situant en marge de zones perturbées, il vient naturellement a I'esprit que cet enrichisse-
ment puisse étre causé par l'activité anthropique. Cependant, nous avons pris soin d'exclure
tout secteur présentant des traces de perturbation lors de 1'établissement des parcelles domi-
nées. De plus, a 1'échelle de la parcelle, la proportion d'héliophiles n'est pas systématiquement
supérieure a la proportion attendue (cf. parcelles Psl' et Cs2, tableaux 12, p.82). L'abaisse-
ment de la hauteur de canopée et la plus importante pénétration de la lumiére dans les peuple-
ments dominés peuvent également contribuer & une abondance plus importante des especes

héliophiles.

Cette augmentation de la proportion d'héliophiles dans la communauté dominée est inté-
ressante car elle indique une modification des conditions environnementales par le Spirotropis
longifolia. 11 parait paradoxal qu'un environnement plus lumineux ne bénéficie qu'a un petit
nombre d'especes et non a l'ensemble du cortége floristique comme I'ont observé Molino &
Sabatier (2001) (voir également Arim et al. (2002)), pour des taux d'especes héliophiles dans
le peuplement comparables, dans la forét perturbée du site de Paracou en Guyane. La stratégie
du S. longifolia telle que nous l'avons décrite au chapitre I s'inscrit sur le long terme via la

persistance de niche. Le systéme racinaire, d'ailleurs trés développé, joue un rdle primordial
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dans cette stratégie car c'est le seul organe du S. longifolia a se maintenir perpétuellement. Les
évidences s'accumulent pour reconnaitre le systéme racinaire comme le siége de production
des défenses chimiques de la plante (Erb et al. 2009). Il n'est donc pas exclu qu'il puisse aussi
étre le médiateur d'un effet délétere sur la végétation ; rappelons que le systéme racinaire du
S. longifolia est déja impliqué dans la syntheése de composés antifongiques (Basset et al.
accepté). Dans ce scenario, il est plausible que des especes a la croissance rapide et au cycle
de vie court soit favorisées vis-a-vis d'especes plus longévives, pour lesquelles les effets néga-
tifs du S. longifolia s'accumuleraient avant qu'elles n'aient pu atteindre la canopée. Cet effet
négatif du S. longifolia sur les autres espéces du peuplement doit encore étre étayé, mais nos
premiers résultats convergent vers son existence : i) cortéges floristiques des communautés
dominées qui se ressemblent plus entre eux qu'ils ne ressemblent aux communautés non-do-
minées adjacentes, ii) absence d'un effet positif sur la diversité malgré une ouverture de la

canopée forestiere concomitante a l'installation d'especes pionnieres.

I'V. Conclusion

Sur nos deux sites d'étude, distant de 100 km, le Spirotropis longifolia a révélé une trés
forte monodominance (jusqu'a 70% des individus). De plus, les courbes de distribution en
classes de D3 nous indique que les populations de S. longifolia sont capable de se régénérer
sous leur couvert, en d'autres termes, la monodominance du S. longifolia peut de se maintenir

sur plusieurs générations.

Nous avons observé que les différences de texture et de chimie des horizons de surface
des sols étaient plus importantes d'un site a l'autre qu'entre les situations dominées et non-do-
minées par le Spirotropis longifolia ce qui constitue une premiére indication sur I'amplitude
des conditions environnementales que peut supporter le S. longifolia et sa potentiel expansion

dans le peuplement non-dominé.

La richesse spécifique se maintien a un niveau élevé sur les parcelles dominées. En
revanche on observe une dérive du peuplement en faveur des espéces héliophiles. Le Spiro-
tropis longifolia semble capable de filtrer l'installation des espéces présente dans la forét adja-
cente en modifiant les conditions environnementales, notamment lumineuses. En tant qu'es-

pece monodominante, il joue donc un role structurant sur la communauté.
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Chapitre III : Organisation des populations de Spirotropis longifolia et
dynamique de colonisation
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a piste de Saint-Elie.
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Dans le chapitre II, nous avons démontré la monodominance du Spirotropis longifolia
sur des parcelles d'inventaire de un a deux hectares. Or, nous avons vu au chapitre I que les
populations de S. longifolia forment des plaques pouvant s'étendre sur plusieurs dizaines
d'hectares. Sur de telles surfaces, la densité locale de S. longifolia est susceptible de varier,
soit en raison de facteurs environnementaux (e.g. préférences édaphiques), soit en raison de

facteurs historiques (dynamique de colonisation).

Dans ce chapitre, nous aborderons la question de I'organisation spatiale des plaques de
Spirotropis longifolia sur les deux sites sur lesquels nous avons décrit sa monodominance. A
piste de Saint-Elie, nous étudierons la relation entre la dominance du S. longifolia et les condi-
tions édaphiques. A montagne des Chevaux, nous analyserons la répartition spatiale des indi-
vidus afin d'étudier la dynamique de colonisation de la plaque de S. longifolia sur la forét

adjacente.

I. Organisation spatiale de la dominance a piste de Saint-Elie

La population de Spirotropis longifolia que nous avons étudiée & piste de Saint-Elie
couvre une vingtaine d'hectares. Sur une telle surface et dans le contexte géomorphologique
ou elle se trouve (cf. chapitre II), cette population est nécessairement soumise a des variations
des conditions édaphiques. Par ailleurs, l'organisation des sols et les contraintes qu'ils
imposent a la végétation, notamment en terme de drainage, ont été particulieérement bien étu-
diés dans ce secteur (Humbel 1978, Boulet et al. 1979). Nous avons donc choisi ce site pour
¢tudier l'influence des conditions édaphiques sur l'organisation de cette population. Nous pré-
ciserons, dans un premier temps le systéme de sol sur lequel se développe la population de S.
longifolia. Aprés avoir étudié les variations spatiales de la dominance du S. longifolia, nous

examinerons ses relations éventuelles avec les contraintes édaphiques.

A. Matériel et méthode

1. Site d'étude et stratégie d'échantillonnage

Les travaux de terrain qui ont permis de réaliser le jeu de données utilis€ ici, ainsi que
des analyses préliminaires, ont fait I'objet d'un stage de niveau master 2 (F.E.N.E.C., Univer-
sit¢ Montpellier 2), de janvier a juin 2009, co-encadré avec J.-.F Molino (IRD, UMR AMAP)
(Salomon 2009). Le dispositif d'é¢tude mis en place est constitué d'une grille réguliere, de
maille 40m couvrant entiérement, et uniquement, la population de Spirotropis longifolia de la

piste de Saint-Elie (600m x 480m soit 28,8 ha, illustration 29, p.90). Au centre de chaque
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maille se trouve un point de relevé sur lequel nous avons noté, sur le terrain : la situation topo-
graphique (Sommet : S, Versant : V, Bas de Versant : BV, Bas-fond : BF), l'identification bota-
nique sommaire (S. longifolia ou autre espece) et le D3 des 10 arbres de Dy3p > Scm les plus
proches. De plus, pour les S. longifolia, nous avons dénombré les rejets basaux répartis en 4
classes de diametres ( < lcm ; lem < < 2cm ; 3cm < < 4cm ; > 4cm) et noté la présence
d'axe(s) mort(s) ou de racines adventives afin de pouvoir déterminer leur stade de développe-
ment. La distance entre chaque arbre et le point de relevé a été mesurée afin de pouvoir esti-
mer la densité locale. A partir de ces données nous avons estimé la densité et la dominance
relatives du S. longifolia (i.e. proportion du S. longifolia dans le peuplement en terme d'effec-
tif et de surface terriére, respectivement), pour différents sous-ensembles définis selon les

situations topographiques.

2. Etude des contraintes édaphiques

Afin de pouvoir établir un lien entre les situations topographiques observées sur les
points de relevé et les contraintes édaphiques associées, nous avons réalisé une carte des sols
de la zone d'étude en appliquant la méthode proposée par Boulet ef al. (1978). Nous avons
établi 12 toposéquences sur les quatre principaux reliefs en contact avec la population de Spi-
rotropis longifolia (illustration 30, p.90). Le long de chaque toposéquence, des sondages a la
tariere ont été réalisés tous les 20 m, depuis le sommet jusqu'au bas-fond. Des sondages inter-
médiaires ont ensuite été réalisés a mi-distance pour préciser les zones de transition et détecter
les limites cartographiques. Pour chaque sondage, les sols ont tout d'abord été décrits in situ
au niveau des horizons de surface (5 et 10 cm), puis tous les 20 cm jusqu'a 120 cm de profon-
deur. La couleur, la texture, 'humidité, la proportion de racines et d'¢léments grossiers ont été
décrites sur le terrain. La couleur ainsi que la présence de taches d'hydromorphie ont été étu-
diées avec plus d'attention au laboratoire. Les couleurs ont été identifiées suivant la charte des
sols du code Munsell. Les indications recueillies le long des toposéquences ont ensuite été
interprétées en termes de contrainte de drainage et les sols ont été replacés dans le systeme de

classification établi par Fritsch et al. (1986) ( ¢f. Chapitre II).

3. Traitement statistique

Dans un premier temps, nous avons cherché a mettre en évidence les structures spatiales
inhérentes a la dominance du Spirotropis longifolia. Nous avons ainsi représenté les coeffi-
cients d'autocorrélations de Moran (/ de Moran) calculés pour différentes classes de distance
sous la forme de corrélogrammes (Legendre & Legendre 1998). Ces calculs ont été effectués

pour les deux variables représentant la monodominance a savoir la densité relative et la domi-
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nance relative, et ce, pour deux D3 seuils : 5 et 10 cm. Nous avons utilisé pour ces calculs

'ensemble des placettes ou la présence du S. longifolia a ét€ notée (i.e. 126 points de relevé).

Nous avons ensuite ¢tudié la relation entre les conditions environnementales et la den-
sité et la dominance relative. Pour s'affranchir de 'autocorrélation spatiale de ces variables,
nous avons eu recours au test par translations toroidales (Harms et al. 2001, Morneau 2007).
A partir de cartes de I'environnement, simulées par translations toroidales de la carte initiale,
nous avons généré des valeurs d'une variable (e.g. la dominance relative du S. longifolia) pour
chaque condition environnementale. La distribution de fréquence de ces valeurs simulées est
assimilée a la distribution d'une variable aléatoire, et la valeur observée a une réalisation de
cette variable. Nous avons donc compar¢ la valeur observée a la distribution des valeurs simu-
1ées par un test bilatéral avec un risque o = 5%. Pour une condition environnementale donnée,
si la valeur observée se situait dans l'intervalle comprenant 95% des valeurs simulées, nous
avons considéré la dominance du S. longifolia comme indifférente a cette condition environ-
nementale. En revanche, si la valeur observée était supérieure ou inférieure a 97,5% des
valeurs simulées nous avons considéré que la dominance du S. longifolia était, respective-

ment, positivement ou négativement influencée par cette condition environnementale.

Par la méme méthode, nous avons étudié la relation entre les conditions environnemen-
tales et la physionomie du Spirotropis longifolia. Nous avons affecté chaque S. longifolia a un
stade de développement puis testé la fréquence des différents stades de développements dans
la population était liée aux conditions environnementales. Le nombre de cartes simulées est
dépendant de la forme du dispositif (Morneau 2007). Nous avons donc choisi de ramener le
dispositif a un carré de 12 x 12 points de relevé pour maximiser le nombre de simulations
(illustration 29-zone de simulation, p.90). Pour cela nous avons : (1) exclu des analyses les
deux premicres lignes du relevé situées au sud-ouest du dispositif et (2) attribu¢ la valeur
moyenne de surface terriére, calculée sur les 126 points de relevé renseignés, au 21 points de
relevé situés en dehors de la plaque de S. longifolia (illustration 29, p.90). Ce mode de rem-
placement des valeurs manquantes est conservatif puisqu'il a tendance a atténuer les diffé-

rences entre secteurs dominés et non-dominés.
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Hlustration 31 : Carte pédologique proposée pour le secteur
dominé par la population de S. longifolia a piste de Saint-Elie.
La classification des sols est basée sur les stades évolutifs
proposé par Boulet et al. (1993). UhS : "Up hill System" ;
SLD : "Surperficial Lateral Drainage" ; DhS + DC :"Down hill
System + Dry Character" ; SH : "Surface Hydromorphy".

Hlustration 32 : Pisolithe coupée transversalement laissant
apparaitre son noyau de lithorelique entouré d'une gangue de
Goetite (fleches jaunes) indiquant des contrastes saisonniers
prononcés du pédoclimat.
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Au sommet des reliefs, sur le replat, se trouvent de nombreuses dépressions, appelées
localement « djougoung pété » (Blancaneaux 1973). Ces dépressions se remplissent apres de
fortes pluies et ne se vident qu'apres 3 a 4 jours sans précipitations (obs. pers.). Les horizons
de surface sont brun-olives, riches en sable et en argile. Les pisolithes y sont trés abondantes
en surface mais, autour de 40 cm, elles forment un lit plus dense d'environ 5 cm d'épaisseur.
Le drainage semble bloqué a ce niveau, le sol devenant généralement plus compact et plus sec
en deca. Ces pisolithes présentent en germe une (des) lithorelique(s) entourée(s) d'une gangue
d'oxydes de fer (goethite, illustration 32 et 31, p.94) qui indique, vraisemblablement, I'alter-
nance de périodes d'engorgement et d'asséchement marqués du pédoclimat (Lévéque 1970). A
partir de 60 cm apparait généralement un horizon brun-jaune, argilo-sableux, parsemé de
lithoreliques friables, laissant des traces rouges dans la matrice. Cet horizon se poursuit géné-
ralement jusqu'a la fin du profil, la matrice se décolorant en profondeur. Le caractére sec au
touché apparait souvent a partir de 95-100 cm. Ces sols sont rattachés aux systemes transfor-
mants amont décrits par Fritsch et al. (1986) : « Up hill System » [UhS] (Sabatier et al.
1997).

Les versants présentent une organisation relativement similaire a la différence notable
que les lithoreliques sont plus anguleuses et sans gangue. A partir de 60 cm, les sols sont plus
bruns que leurs homologues sommitaux mais aussi plus compacts ; 1'horizon sec au touché
n'apparait généralement pas avant 120 cm. Ces pentes sont assez raides (15°) et, comme I'a
observé Fritsch (1977), certaines présentent des ravines. La encore, la compacité des sols
entraine un mauvais drainage interne. Nous rattachons ces sols aux sols a drainage latéral de

surface : « Superficial Lateral Drainage » [SLD] (Sabatier et al. 1997)

Sur certains profils, en bas de versant, apparait une altérite délavée a partir de 80 cm,
avec ou sans lithoreliques se désagrégeant. Généralement elle est associée a une augmentation
de la charge en limon et au caractére sec au touché. Ces sols sont rattachés au systéme trans-
formant aval a drainage latéral : « Down-hill System + Dry Character » [DhS + DC] (Sabatier
etal. 1997) .
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Hlustration 33 : Carte représentant la répartition de la densité relative (a-b) et la dominance relative
(c-d) du Spirotropis longifolia sur le réseau de relevé de la PSE au seuil D3 > Sem (a-¢) et Dz >

10cm (b-d).
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Les sols de bas-fond sont glaiseux avec des horizons de surface gris sombre a noir.
Autour de 40 cm se rencontrent des horizons plus clairs, olive a gris parsemés de taches d'hy-
dromorphie. Ils se caractérisent par une hydromorphie de surface trés marquée, une nappe se
trouve souvent entre 40 et 60 cm ce qui empéche le sondage plus en profondeur. Nous ratta-
chons ces sols aux sols hydromorphe de bas-fond : « Surface hydromorphy » (Sabatier et al.

1997)

Certains reliefs sont traversés de filons de pegmatite reconnaissables a l'apparition de
gros micas (<5cm) et de quartz ainsi qu'a une transition brutale de la couleur passant du brun
au jaune voir au blanc sale. La texture de ces sols est limono-sableuse et est associée a une

remonté du caractere sec au touché qui apparait entre de 40 et 60cm.

4. Variations spatiales de la dominance du Spirotropis longifolia

Le Spirotropis longifolia représente 41,3% de I'ensemble des individus mesurés a 5 cm
de D3 soit 34,0% de la surface terriére ; ces valeurs sont similaires si 1'on ne considére que
les individus de D3 > 10 cm (41,6% et 33,6%, respectivement). A l'échelle de la population,
le seuil de 50% définissant la monodominance n'est donc pas atteint sur I'ensemble ; néan-
moins la dominance du Spirotropis longifolia est incontestable puisqu'il constitue pres des

2/5%m¢ des individus de nos relevés.

On observe, sur les cartes figurant les distributions de la densité relative et de la domi-
nance relative, que ces deux variables n'ont pas une répartition homogene dans I'espace (illus-
tration 33, p.96). La présence du Spirotropis longifolia est moins importante dans les quarts
est et ouest de la population, tandis qu'un croissant, orienté¢ nord-sud et bombé vers l'ouest,
présente les valeurs de dominance les plus fortes (> 60%). Sur les cartes représentant la domi-
nance relative, ce croissant semble se séparer en deux poches, 1'une a l'extréme nord et 1'autre

au sud de la population (illustration 33.c-d, p.96).

Les corrélogrammes calculés pour la densité et la dominance relative des S. longifolia
confirment ces observations (illustration 34, p.98). Le long des classes de distance, une pre-
micre autocorrélation est observée entre des points distants de 40 a 100m (classes 1 & 2), puis
une autocorrélation apparait entre des points distants de 380 a 460m (classes 9 & 10). Ces
autocorrélations spatiales indiquent la formation des poches de dominance, identifiées sur les
cartes au centre, au nord et au sud de la population (illustration 33, p.96). Il faut néanmoins
remarquer que les valeurs des coefficients d'autocorrélations sont peu élevées (0,05 << 0,15),

ce qui pourrait étre du a un échantillonnage a une trop faible résolution.
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Ilustration 34 : Corrélogrammes basés sur le I de Moran calculés pour la densité relative (a-b) et la
dominance relative (c-d) du Spirotropis longifolia pour un D3 >5cm (a-c) ou >10cm. Pour chaque
classe de distance, le I de Moran est calculé pour les paires d'individus distant de 20m a 60m modulo
40m. e : Valeur non significativement différente de 0 ; m : Valeur significativement différente de 0 au
seuil indiqué (* : P<0,5% ; ** : P<0,01% ; *** : P <0,001%).
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5. Influence de la topographie

a. Effet sur la densité et la dominance relative

Sur le dispositif utilis€¢ pour les simulations, I'échantillonnage des situations topogra-
phiques est homogene, chaque situation étant représentée par 30 a 44 points de relevé. Le
tableau 14 (p.99) présente les valeurs de densité et de dominance relative du Spirotropis lon-
gifolia pour chaque situation topographique. La densité relative du Spirotropis longifolia varie
de 30 a 37% suivant les situations topographiques (tableau 14, p.99). Aucune des densités
relatives observées ne s'écarte de l'intervalle comprenant 95% des valeurs simulées. Ce résul-
tat est observé aussi bien pour les arbres de D3 > 5 cm (illustration 35, p.100) que pour les
arbres de D30 > 10 cm (données non présentées). Autrement dit, on ne détecte pas d'associa-
tion ni d'opposition significative de la densité relative du S. longifolia avec une situation topo-

graphique particuliere.

L'écart entre les valeurs extrémes est plus important pour la dominance relative du Spi-
rotropis longifolia (de 20 a 32%, tableau 14, p.99), les valeurs les plus faibles étant observées
dans les bas-fonds. Néanmoins, les tests par translations toroidales concluent, l1a encore, a une
absence de relation entre la topographie et la dominance du S. longifolia (données non présen-

tées).

Tableau 14 : Densité relative et dominance relative du Spirotropis longifolia dans les différentes
situations topographiques. Aucune de ces valeurs ne s'écarte de la distribution des valeurs issues de la
simulation de cartes par translations toroidales. BF : Bas-fond, BV : Bas de versant, V : Versant, S :
Sommet.

Situations topographiques

BF BV \Y% S
. . Dis > 5cm 37 32 37 30
Densité relative (%)
D3 > 10cm 34 36 36 32
D13 > 5cm 21 30 30 31
Dominance relative (%)
Di3 > 10cm 20 30 30 32
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Hlustration 35 : Comparaisons des densités relatives observées du Spirotropis longifolia (en rouge : |,
Di30 > 5 cm) avec les distributions de fréquence des valeurs simulées a partir de translations toroidales
(I, ¢f texte) pour les différentes situations topographiques. En bleu (i) figurent les bornes
correspondant a un test bilatéral avec un risque a = 5%.
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Illustration 36 : Comparaisons des fréquences observées des individus au stade taiLLisg dans la
population de Spirotropis longifolia (en rouge : |) avec les distributions de fréquence des valeurs

simulées a partir de translations toroidales (| |) pour chaque situation topographique. En bleu (i)
figurent les bornes correspondant a un test bilatéral avec un risque 0=5%.
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Tableau 15:  Effectifs des individus > 5 cm de D3 dans le réseau de 12 x 12 points a piste de Saint-
Elie. Le détail est donné pour les Spirotropis longifolia (S. longifolia), ses différents stades (mono,
MONOR, TAILLISA, ruusp) €t l€s arbres des autres especes (Autres).

Topographie
BF BV v S Tot
S. longifolia 139 (28%) 103  (21%) 162  (33%) 91  (18%) 495
MONO 33 (32%) 18 (17%) 37 (36%) 16  (15%) 104
MONOR 84  (30%) 61 (21%) 82  (29%) 57  (20%) 284
TAILLISA 17 (39%) 16  (36%) 20 (45%) 10 (16%) 63
TAILLISR 5 (11%) 8  (20%) 23 (53%) 8  (20%) 44
Autres 241 217 278 209 945
Total 380 320 440 300 1440

Illustration 37 : Epaisseur du tapis de racines observé sur I'un des versants & piste de Saint-Elie.
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b. Effet sur la physionomie

Le tableau 15 (p.102) présente les effectifs des arbres mesurés sur le dispositif utilisé
pour les simulations, suivant les différentes situations topographiques ; le détail est également
présenté pour les stades de développement du Spirotropis longifolia. Les tests par translations
toroidales indiquent que les fréquences des jeunes stades de développement du S. longifolia
dans la population (MoNo, MONOR, TAILLISs) sont indépendantes des situations topographiques.
Le dernier stade en revanche, les taillis matures de S. longifolia ayant déja perdu un axe
(tarLisg), est significativement moins fréquent en bas-fond et plus fréquent sur les versants

(tableau 15 p.102 ; illustration 36, p.101).

B. Discussion

Les sols décrits dans notre étude sont trés similaires a ceux décrits par Fritsch (1977) a
piste de Saint-Elie. Aucun des profils étudiés aux abords de la population de Spirotropis lon-
gifolia n'a pu étre rapproché des sols épais, a drainage vertical profond, qui semblent étre les
plus favorables a la végétation (Sabatier et al. 1997). Ce résultat conforte nos observations
réalisées ponctuellement sur 7 autres populations de S. longifolia a travers la Guyane. Sur les
reliefs, les sols de ce secteur se caractérisent par des horizons compacts, présents a faible pro-
fondeur (40-80 cm), ce qui induit un mauvais équilibre air-eau du pédoclimat. Humbel (1978)
fait une description des contraintes hydriques associées a ces types de sol ; sur les versants,
ces sols présentent un drainage superficiel et de faibles réserves en eau utile, susceptibles de
générer des déficits hydriques au cours de la saison séche. Sur les sommets aplatis, s'ajoute
l'anoxie causée par la formation d'une nappe perchée au cours de la saison des pluies. Par
ailleurs, la compacité des sols limite la pénétration des racines et induit un enracinement
superficiel, et donc une certaine instabilit¢ mécanique des arbres qui s'y développent
(Blancaneaux 1973). Des contraintes similaires se retrouvent dans les bas-fonds ou 1'hydro-
morphie de surface induit une anoxie et un enracinement superficiel, de plus, 1'engorgement
perpétuel de ces sols rend instable 1'édifice forestier. Si ces sols présentent une certaine
contrainte pour la végétation, notons qu'ils sont néanmoins trés fréquents a piste de Saint-Elie
et sont colonisés par une végétation qui reste trés diversifiée (Sabatier et al. 1997), comme
l'atteste d'ailleurs nos parcelles de comparaison (chapitre II). Il apparait donc peut probable
que la monodominance du S. longifolia s'appuie sur ces contraintes. Celles-ci apparaissent
comme une condition nécessaire, puisqu'elles ont été systématiquement observées dans tous
les sites, mais non comme une condition suffisante, puisque dans un méme site des situations

pédologiques équivalentes portent des communautés végétales non dominées. De plus les
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limites de la plaque de Spirotropis ne coincident pas avec des limites pédologiques (illustra-

tion 31, p.94).

Nous avons observé des variations locales de la dominance du Spirotropis longifolia. La
plaque semble formée de zones ou la monodominance est importante au sein d'une matrice ou
le S. longifolia reste trés présent mais non monodominant (20-30% des individus). Ces poches
de monodominance ne sont pas significativement associées a des conditions édaphiques parti-
culieres et le S. longifolia est capable de coloniser les bas-fonds aussi bien que les reliefs. 1l
semble d'ailleurs bien s'accommoder des contraintes imposées par ces sols. Il est capable de
produire un systéme racinaire de surface trés épais qui peut séparer la liticre de la surface du
sol de 5-10 cm (illustration 37, p.102 et chapitre I). De plus, une certaine instabilité méca-
nique pourrait jouer en sa faveur en favorisant la production de marcottes sur les individus

mis a terre.

Les variations locales de la dominance au sein des plaques de Spirotropis longifolia
pourrait étre liées a la dynamique de colonisation. Pour d'autres espéces agrégatives, 1'organi-
sation en plaque ou la densité locale est variable s'explique en partie par leur dynamique de
colonisation (e.g. Vouacapoua americana, Traissac 2003 ; Dicorynia guianensis, Jesel 2005).
Dans cette perspective, la répartition des taiLLisg, considérés comme le stade le plus agé, plus
abondants sur les versants que sur les bas-fond, pourrait indiquer que ces derniers aient été

colonisés plus tardivement par le S. longifolia.

Une autres interprétations pourraient étre envisagées pour expliquer la répartition du
stade tamLisg. Les fréquents déficits hydriques auxquels sont soumis les versants pourraient
engendrer un vieillissement prématuré des individus de Spirotropis longifolia qui s'y trouvent.
Ces déficits pourraient agir comme déclencheurs de la perte de 1'axe principal (multiples cavi-
tations) et accélérer le développement des S. longifolia vers ce stade avancé. Les S. longifolia
situés en bas-fond seraient quant a eux moins exposés. Par ailleurs, les arbres sont plus expo-
sés au chablis primaire en bas-fonds que sur les versants (Morneau 2007). 11 est donc possible
que le stade TaiLLisg soit moins fréquent en bas-fond par le simple fait que les individus de S.
longifolia ne peuvent se maintenir sur pied avant d'avoir atteint ce stade. Ces individus parti-
ciperaient alors a la reproduction végétative plus fréquente en bas-fond sur les arbres de D30 >
5 cm. Dans ces deux cas, les cartes pourraient refléter des stades d'évolution associés aux

variations édaphiques plus qu'a 1'age des individus. C'est 1a une des limites de l'interprétation

du port du S. longifolia pour reconstituer sa dynamique qu'il faut garder a l'esprit.
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I1. Organisation spatiale des individus 2 montagne des Chevaux

La répartition d'une espece dans un espace donné est la résultante de tous les processus
démographiques qui s'y sont déroulés, depuis la colonisation de cet espace par les premiers
individus fondateurs jusqu'aux recrutements les plus récents (Goreaud 2000). Dans le cas des
especes pérennes, le chevauchement des générations crée une structure spatiale complexe qui
refléte a la fois 1'histoire et la dynamique actuelle de la colonisation. Pour comprendre et inter-
préter la structure spatiale observée a un instant « t », il faut donc parvenir a séparer ces deux
ensemble de processus. Le regroupement des individus de Spirotropis longifolia en stades de
développement (cf. chapitre I) apporte un axe temporel a nos interprétations. Deux approches
antagonistes nous permettent alors de séparer les événements historiques des processus de
colonisation. A4 priori, les informations les plus utiles pour retracer I'histoire de la population
seront inscrites dans la répartition spatiale des individus les plus anciens car elle est suscep-
tible d'avoir conservé la trace des événements démographiques les plus vieux. Pour retracer
I'histoire de la colonisation du S. longifolia, il faut donc interpréter la répartition des indivi-
dus, des stades les plus 4gés vers les plus récents. A l'inverse, les modalités de colonisation de
l'espace seront plus visibles par I'analyse de la répartition des plus jeunes individus car 1'in-
fluence de ces modalités sur la répartition des individus n'aura pas ét¢ gommée par la morta-
lit¢ (Goreaud 2000). Ainsi, en suivant 1'évolution des structures depuis les stades les plus

jeunes jusqu'aux stades les plus avancés, nous espérons pouvoir décrire la manicre dont s'éta-

blit le S. longifolia.

Dans ce sous-chapitre, nous décrirons 1'organisation spatiale de la population de Spiro-
tropis longifolia sur le site de la Montagne des Chevaux. Nous étudierons dans un premier
temps la répartition spatiale du S. longifolia et de ses différents stades de développement afin
de tenter de décrire I'histoire de cette population. A partir de nos conclusions sur ce domaine
d'étude, nous proposerons ensuite un scénario pour comprendre la dynamique d'installation du

S. longifolia.

A. Matériel et méthode

1. Site d'étude

Pour comprendre la dynamique du Spirotropis longifolia, nous avons choisi d'étudier la
répartition des individus au niveau d'une zone de contact entre une plaque de Spirotropis lon-
gifolia et la forét non-dominée. C'est a priori a ce niveau que les processus de progression, ou

de régression, de la plaque sont les plus actifs. Le relevé spatialisé réalisé a montagne des
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Chevaux (cf- chapitre II), couvre une surface totale 4,3 ha centrée sur la limite de la plaque de
S. longifolia qui s'y développe. Aucun signe n'indique le retrait de la plaque de S. longifolia au
niveau de cette zone de contact (aucune observations de chandelles, souches ou troncs cou-
chés de S. longifolia au sein du peuplement non-dominé). Il semble donc que la limite obser-
vée soit I'aire maximale atteinte la population. L'ensemble des arbres de D30 > 10 cm ont été
mesurés, cartographiés et, pour les individus de Spirotropis longifolia, affectés a un stade de
développement (cf. chapitre I). Nous avons effectué nos analyses sur la zone de relevé domi-
née par le S. longifolia, ci-aprés nommé domaine d'étude. Ce domaine d'étude couvre une sur-

face de 2,4 ha, soit pres d'un tiers de la surface totale de la plaque de S. longifolia (7 ha).

B. Traitement statistique

a. Analyse de la répartition spatiale des individus

Pour décrire et analyser la répartition spatiale des plantes, deux approches statistiques se
distinguent suivant le mode d'échantillonnage (Legendre & Legendre 1998, Dale 1999). La
premicre vise a analyser les données collectées dans des placettes positionnées dans I'espace,
l'information spatiale est donc dégradée (résumée au niveau de la placette) mais l'observateur
y gagne en temps de collecte des données. La seconde approche intégre la distance entre les
individus et permet de traiter un maximum d'informations spatiales. Cependant, elle nécessite
de connaitre la position précise des individus et représente donc un effort d'échantillonnage
plus important, mais 1'observateur y gagne en précision. Nous voulons analyser la structure de

la population a une échelle fine, aussi la seconde approche nous a paru la plus appropriée.

Parmi les méthodes basées sur la distance, nous avons choisi la méthode de Ripley
(1977) et ses dérivées qui permettent de déterminer si un semis de points présente une réparti-
tion aléatoire (hypotheése nulle), réguliere ou agrégée, et ce, a plusieurs échelles. Pour un pro-
cessus ponctuel homogeéne, Ripley définit la fonction K (#) comme le rapport entre v(7) , I'es-
pérance du nombre de voisins d'un point i de la zone d'étude dans une surface de rayon 7 et A

l'intensité de ce processus :

Il démontre que ce rapport est égal a la surface n.r*> dans le cas d'une répartition aléatoire
du semis de point. En revanche, si la répartition des points est agrégée, I'espérance du nombre
de voisin v(r) augmentera pour atteindre un maximum lorsque 7 sera égale au rayon des agré-
gats. A l'inverse, pour une répartition réguliére des points, v(7) diminuera pour atteindre un

minimum lorsque 7 sera égal a la distance entre les points. En conséquence, K (r) sera > mr?
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pour une répartition agrégée du semis de points et < r* pour une répartition réguliere de ce

semis.

En pratique, on préfére la fonction L (7) modifiée de Besag (1977) qui ne prend plus
pour valeur de référence nr> mais la valeur 0 en appliquant la transformation suivante :

K(r)

Lir)=y "

Cette méthode, particulierement bien adaptée a l'analyse des écosystémes forestiers ou
la position de tous les arbres dans la parcelle constitue le semis de point a étudier. On peut

estimer les valeurs de la fonction de Ripley K (r) pour tout 7 :

avec \ l'estimateur de I'intensité du processus et V' (7) le nombre moyen de voisins. Ces

valeurs sont calculées a partir de nos données observées :

=
A
1 N N-1
V(r)=ﬁz DoI(i, jr)x—=2
i j#i tot

N étant le nombre d'individus recensés dans le domaine d'étude d'aire A4, A , I'estimateur
de l'intensité, est donc la densité d'arbres dans le domaine d'étude. I (i, j, r) est une fonction
indicatrice prenant la valeur 1 pour tous points j dont la distance a i et < r et 0 autrement.
Notons que cette fonction doit étre corrigée des effets de bord pour les points i trop proches

des limités du domaine étudié. Ripley (1977) propose de pondérer la fonction 1(i,j,7) par le
rapport g— ou Gy, est la circonférence du cerle de rayon r et C;, est le périmétre de ce méme
cercle, centré sur i et inscrit dans le domaine d'étude (voir aussi Goreaud & Pélissier (1999)).
A partir de I'estimateur K (r) , on pourra calculer l'estimateur L (r) , dont on testera s'il prend
une valeur significativement différente de 0. Pour cela, on simulera un grand nombre de semis

aléatoires de points (1000) par un processus de ponctuel de Poisson d'intensité A . Pour toutes

distances r et pour un risque a donné (5%), les bornes de l'intervalle de confiance seront les

valeurs marquant le premier et le dernier (N —%) quantiles.
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L(r)

10 15 20 25 30

r (m)

Illustration 38 : Semis de points, d'intensité A = 600 pt. ha” (a gauche) et courbes L(r) de Besag
correspondantes (& droite). Semis de point aléatoire (A) ; semis de point régulier ¢loignement d'un
metre (B) ; semis de point agrégé, agrégats de trois metres de rayon en moyenne (C) ; semis de points

hétérogéne (D).
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Les résultats sont classiquement présentés sous forme d'un graphique ou I'on suit I'évo-
lution de l'estimateur L (r) , en ordonnées, le long des pas de distance » pour lesquels il a été
calculé, en abscisse. On interpréte la répartition spatiale observée en fonction de cette évolu-
tion, lorsque I'estimateur L (r) sort de l'intervalle de confiance et prend des valeurs positives,
la répartition est considérée comme significativement agrégée et le(s) mode(s) de L (r) nous
indiquent le diamétre moyen de ces agrégats. A l'inverse, si L (r) prend des valeurs négatives
en dehors de l'intervalle de confiance, la répartition est considérée comme significativement
régulicre et les modes L (r) nous indiquent la mise a distance moyenne observée. Si L (r) est
compris dans l'intervalle de confiance, la répartition est considéré comme aléatoire. Un der-
nier cas de figure peut étre décrit dans le cas d'un gradient de densité au sein de la surface étu-
diée, L (r) trace alors une courbe ne regagnant pas l'intervalle de confiance. Nous avons choisi
pour nos analyses un intervalle de confiance présentant un risque o = 5%. L'illustration 38
(p-108) est extraite de la these de doctorat de Goreaud (2000) et présente 3 exemples de les
variations de L (7) en regard de répartitions de points (agrégée, réguliére et hétérogéne [gra-

dient]) simulées par des processus connus.

Lotwick & Silverman (1982) (dans Goreaud 2000) proposent une version modifiée des
fonctions de Ripley, baptisée fonction intertype ( L,, (7)), qui permet d'étudier les relations
entre les répartitions de types de points distincts (e.g. deux espéces, deux stades de développe-
ment). Deux hypothéses nulles peuvent étre testées suivant nos connaissances a priori des
deux types de points considérés (Goreaud & Pélissier 2003). (1) L'hypotheése « d'indépen-
dance » suppose que la répartition des deux types de points est le résultat de deux processus
distincts. Une telle hypothése peut étre émise pour étudier la répartition entre une cohorte de
semenciers, dont la répartition intégre toute la vie de la cohorte (installation, compétition,
mortalité ...) et leur progéniture, dont la répartition résulte uniquement d'un processus de dis-
persion. En revanche, (2) I'hypothése « de répartition aléatoire des marques » suppose que la
répartition des deux types de points est le résultat de deux processus hiérarchisés, le premier
aboutissant a la répartition de I'ensemble des points, le second a la répartition des « marques »
permettant de les différencier. Une telle hypothése peut étre émise lorsqu'il s'agit d'étudier la
répartition de la mortalité au sein d'une population, la répartition des individus morts étant

contrainte par la répartition initiale des individus.

Nous étudierons la répartition des différents stades du S. longifolia les uns par rapport
aux autres et vis-a-vis des autres especes. A priori, la répartition de chacun de ces groupes est

issu d'un processus qui lui est propre, nous testerons donc 1'hypothese nulle d'indépendance.
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S. longifolia, Montagne des Chevaux
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Ilustration 39 : Carte de répartition des Spirotropis longifolia de D3 > 10 cm et variations de la
fonction (r) associée. (a) Ensemble de la population de S. longifolia ; (b) S. longifolia de type MoNoO ;
(c) S. longifolia de type monogr. Pour chaque répartition considérée, la figure de gauche présente la
carte des arbres (WGS 84, UTM 22) ainsi qu'une interpolation de l'intensité ; la figure de droite illustre
les variations de (r) (=), I'nypothése nulle d'une répartition aléatoire (---) et I'enveloppe de confiance
avec un risque o= 5% (). Les valeurs de Z(r) supérieures a l'enveloppe indiquent une agrégation
significative des arbres a cette distance tandis que les valeurs inférieures indiquent une mise a
distance des individus. (Illustration 39 d-f page suivante).
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Ces analyses ont ét¢ menées grace au logiciel de statistique R en utilisant la bibliotheque

ads développée par Pélissier & Goreaud (2007).

b. Interpolation

En complément des fonctions de Ripley, nous proposons des cartes de répartition des
arbres sur l'aire d'étude. Afin de mieux identifier les structures observées, nous avons repré-
sent¢ en fond de carte l'interpolation de l'intensité créée par une méthode de tessellation
(Ogata et al. 2003) a partir de la répartition observée. Pour ce faire, 10% des points sont tout
d'abord utilisés pour diviser la zone d'étude en polygones contigus représentant la zone la plus
proche de chacun de ces points. On compte alors le nombre de points, parmi les 90% restants,
qui se trouvent dans chaque polygone. Cette procédure est répétée un grand nombre de fois et
les valeurs observées sont moyennées au sein de cellules (ici de 25m?). La valeur observée est
donc bien une valeur d'intensité (espérance du nombre de points par unité de surface) et non
une valeur de densité locale (nombre de points par unité¢ de surface). Cette méthode nous est
apparue plus adéquate qu'une interpolation de la densité basée sur des kernels dont nous

aurions eu a estimer les parameétres sans idée a priori.

Ces interpolations ont été réalisées grace a la bibliothéque spatstat (Baddeley &

Turner 2005) créée pour le logiciel de statistique R.

C. Le domaine d'étude pris dans son ensemble

1. Analyse de la répartition spatiale des Spirotropis longifolia

L'illustration 39 (p.110) présente les variations de L (r) le long de r pour tous les Spiro-
tropis longifolia du domaine d'étude. Les valeurs L (r) calculées pour l'ensemble des S. longi-
folia marquent un premier pic, significativement supérieur a 0, pour une distance de 3,5 m qui
indique la formation de petits agrégats. Puis, entre 5 et 36 m la courbe présente des valeurs
positives formant un plateau entre 10 et 26,5 m sans que 'on puisse établir un mode indiquant
le diamétre moyen des agrégats (illustration 39.a, p.110). Cet ensemble de valeurs positives
traduit une macro-hétérogénéité (gradient(s) de densité) de la répartition des S. longifolia dans
le domaine d'étude. On peut d'ailleurs remarquer, sur la carte associée que l'intensité semble

plus importante dans la moitié ouest du domaine, en particulier sur la marge nord-ouest.
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Ilustration 39 (suite) : Carte de répartition des Spirotropis longifolia de D13 > 10 cm et variations de
la fonction Z(r) associée. (d)S. longifolia de type taiLiss ; (e) S. longifolia de type Tavuisg ; (f)
marcottes de S. longifolia. Pour chaque répartition considérée, la figure de gauche présente la carte des
arbres (WGS 84, UTM 22) ainsi qu'une interpolation de l'intensité, la figure de droite illustre les
variations de z(r) (=), I'hypothése nulle d'une répartition aléatoire (---) et l'enveloppe de confiance
avec un risque o= 5% (---). Les valeurs de i(r) supérieures a l'enveloppe indiquent une agrégation
significative des arbres a cette distance tandis que les valeurs inférieures indiquent une mise a
distance des individus.
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Si I'on considere les différents stades pris indépendamment (illustration 39.b-e, p.110-
22), on détecte pour le stade mono, trois pics indiquant des agrégats de tailles variées (6 m,
12,5 m et 32 m de rayons). La carte d'intensité fait ressortir les agrégats de plus grande taille
situés au sud-est et a I'est du domaine d'étude. Les agrégats détectés a plus petite échelle sont

gommeés sur ces cartes car probablement inclus dans les agrégats de taille supérieure.

La courbe calculée pour les Monog est tres similaire a celle observée pour l'ensemble des
Spirotropis longifolia, et pour cause, ce stade représente 46% de la population (illustration
39.c, p.110). On détecte la méme macro-hétérogénéité, les valeurs de L (r) dépassant de 1'in-
tervalle de confiance entre 0 et 29 m, et formant un plateau entre 6 m et 22 m sans réel agrégat
moyen. La carte d'intensité¢ indique une trés forte agrégation au nord et surtout sur la marge

nord-ouest (illustration 39.a, p.110).

Les valeurs de L (r) pour les TaiLLis, dépassent 'enveloppe de confiance dés 5 m pour ne
plus y revenir, ce qui traduit une nette hétérogénéité de leur répartition au sein du domaine
d'étude. Un gradient croissant d'intensité 1'est-ouest est bien visible sur les cartes d'intensité

(illustration 39.d, p.22).

Les variations de L (r) calculées pour les taiLLisg indiquent une 1égére agrégation autour
de 14 m. Ces agrégats sont illustrés par la carte d'intensité ou l'on distingue deux concentra-
tions, opposées aux TAILLIS, situées au nord et nord-est de la zone d'étude, proche du centre de

la population de Spirotropis longifolia (illustration 39.e, p.22).

Les marcottes sont majoritairement réparties dans la moiti¢ est du domaine d'étude.
Cette macro-hétérogénéité induit des valeurs significativement positives de la fonction L (r)
sur I'ensemble des distances (illustration 39.e, p. 110) et masque l'agrégation des individus
visible a 'oeil nu. Pour évaluer la taille de ces agrégats, nous avons défini un sous-domaine de
densité homogeéne (Intensité > 0,002, illustration 39.e, p. 110) sur lequel nous avons a nou-
veau calculé les variations de L () . Les variations de L () dans ce sous-domaine indique que

les marcotte forment des agrégats de 5 a 10 m (données non présentées).

2. Analyses conjointes des répartitions des stades de développement

Les variations de l'estimateur L 1,(7) indiquent des répartitions indépendantes des diffé-
rents stades de développement du Spirotropis longifolia, quel que soit le couple considéré. La
fonction intertype calculée entre les S. longifolia et les autres espéces du domaine d'étude

indique une tendance, non significative, a la répulsion de ces deux répartitions. Prises séparé-
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Tlustration 40 : Variations de L,,(r) calculées entre la répartition des Spirotropis longifolia et celle
des autres especes. (a) Tous S. longifolia confondus (b) mono (c) mMoNor (d) TAILLISA (€) TAILLISE.
— - variations de L 12(7) ; --- : hypothése nulle d'une répartition aléatoire ; - : enveloppe de confiance
au seuil a = 5%.
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ment, les répartitions des stades de développement du S. longifolia sont indépendantes de
celles des autres especes, excepté pour les TaiLLisg ou 1'on observe une mise a distance entre 4

met 13 m.

3. Interprétations

Il n'apparait pas de véritable front de colonisation homogeéne porté par le plus jeune
stade (i.e. moNO), auquel cas nous aurions observé une hétérogénéité marquée de leur réparti-
tion. Cette hétérogénéité aurait été¢ d'autant plus importante si le S. longifolia était soumis a un
effet densité-dépendance (Janzen 1970, Connell 1971) qui aurait provoqué une mise a dis-

tance de ce stade vis-a-vis des stades considérés comme plus agés (TAILLIS, TAILLISE). Mais les
variations de la fonction intertype L ,,(7) ont toujours indiqué une indépendance entre les
répartitions des différents stades pris deux a deux, ce qui exclu cette hypothése pour le S. lon-

gifolia.

Cependant, plusieurs éléments convergent pour indiquer une installation plus ancienne
du Spirotropis longifolia dans la moiti¢ est du dispositif. La densité des individus considérés
comme les plus anciens, les TaiLLIsg, y est plus importante. A l'inverse, les TaiLLIs, stade moins
évolué et considéré comme plus jeune, sont surtout répartis dans la moitié ouest du domaine
d'étude, ce qui est mis en évidence par les variations de la fonction L (r) et la carte d'intensité
(illustration 39.e, p. 110). De méme, la répartition des moNnog forme un gradient décroissant

d'ouest en est, avec une tres forte concentration d'individus au niveau de la marge nord-ouest.

Considérant le développement du Spirotropis longifolia décrit au chapitre I, nous inter-
prétons ces résultats comme une différence de maturité de la population de S. longifolia au
sein du domaine d'étude. A partir de ces résultats, nous avons défini deux sous-domaines o
seront effectuées nos analyses ultérieures. Le sous-domaine SD1 (le plus a I'ouest) délimite le
peuplement que nous considérons comme le moins mature (abondance de TaiLLisa) et toujours
en progression (abondance de monogr), tandis que le sous-domaine SD2 et considéré comme
représentatif de la monodomiance en place (abondance de tarmiisg). Nous pouvons remarquer
que c'est dans ce sous-domaine que nous avons recensé une grande partie des marcottes de S.

longifolia ce qui suggere une augmentation de la reproduction végétative avec le temps.
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Iustration 41 : Variations de l'estimateur (r) des différents stades du Spirotropis longifolia dans le
sous domaine SDI1. —: variations de L(r); --- : hypothése nulle d'une répartition aléatoire ;
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Ilustration 42 : Variations de I'estimateur (r) des différents stades du Spirotropis longifolia dans le
sous domaine SD2. —: variations de L(r); --- : hypothése nulle d'une répartition aléatoire ;
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Sous-domaines SD1 et SD2
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Ilustration 43 : Carte illustrant les limites des deux sous-
domaines d'étude. La limite a été fixée selon la courbe d'iso-
intensité des TarLis, 1=0,08 ind.m™.

D. Etude des sous-domaines

1. Analyse de la répartition des différents stades de développement

Dans le sous-domaine SD1, les variations de L (7) des mMoNo et des moNog indiquent une
répartition agrégée des individus entre 5 et 20m avec un rayon moyen des agrégats qui peut
étre estimé a 10 m (illustration 40.a-b, p.114). Autour de 30 m, on observe a nouveau un pic
marquant une agrégation significative des mono. Les valeurs de L (r) calculées pour les
TAILLISy dépassent parfois I'enveloppe de confiance a 5% mais prises dans leur ensemble les
variations ne forment pas de mode caractéristique d'une agrégation marquée (illustration 40.c,
p.114). Nous considérerons donc que la répartition des TaiLLisa est aléatoire dans le sous-do-
maine SDI1. Les variations de z(r) calculées pour les tamLisg indiquent en revanche une
l1égere agrégation des individus & 10 m puis une mise a distance de 36 a 42 m (illustration
40.d, p.114). Dans le sous-domaine SD2, les variations de L (7) indiquent une répartition aléa-
toire de tous les stades de développement a I'exception des monog (illustration 43, p.117), pour
lesquels on observe a nouveau des variations indiquant un gradient dans ce sous domaine

(valeurs positives entre 8 et 42 m).
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2. Interprétations

Comme discuté dans la partie précédente, les sous-domaines que nous avons définis
semblent délimiter deux sous-populations caractérisées par des stades de maturité différents.
Selon cette hypothése, il nous est possible d'étudier les modalités (1) d'installation de la popu-
lation Spirotropis longifolia dans le sous-domaine SD1 et (2) de maintien de cette population

dans le sous-domaine SD2.

L'agrégation (autour de 10 m) des jeunes stades du Spirotropis longifolia, moNo et
MONOR, dans le sous domaine SDI suggeére que la progression du S. longifolia se fasse par la
constitution de petites pseudo-cohortes. De nombreuses espéces autochores présentent une
répartition agrégée de leur recrutement en raison de leur mode de dispersion (Collinet 1997,
Condit et al. 2000, Traissac 2003). De la méme maniere, ces petits agrégats pourraient se for-
mer autour de pieds ayant atteint leur maturité reproductive en marge de la plaque. La taille
moyenne des agrégats correspond d'ailleurs a la faible distance de dispersion estimée pour le
S. longifolia (cf. chapitre I). La progression de la plaque serait alors extrémement lente, se fai-
sant de proche en proche. Le front de colonisation serait alors composite avec des secteurs qui
paraitraient plus actifs (acces d'un individus au statut reproducteur et installation de nouvelles

recrues) et d'autres plus passifs (croissance des nouvelles recrues).

Ces agrégats marginaux seraient voués a s'étendre a mesure qu'un plus grand nombre
d'individus accedent au statut de reproducteur. Cette multiplication aboutirait a la fusion des
agrégats qui se traduirait par l'agrégation multi-échelle observée dans le sous-domaine SD2
pour les monor. Les traces de cette agrégation disparaitraient progressivement comme
semblent l'indiquer les faibles tendances a l'agrégation observées pour les TaiLis, dans le
sous-domaine SD1, qui peuvent étre interprétées comme la réminiscence de leur installation

en pseudo-cohorte, effacée par les processus de mortalité, ou d'évolution vers le stade suivant.

Enfin, lorsque la population est installée, la densité d'individus reproducteurs est élevée
et suffisamment uniforme dans le domaine pour qu'aucune structuration spatiale n'apparaisse
chez leurs descendants, menant a la répartition aléatoire observée pour les Mmono dans le sous-

domaine SD2.

Le role de la reproduction végétative dans les progression de la plaque reste a détermi-
ner. Il semble qu'elle soit plus importante en arriere du front, lorsque le peuplement est déja
installé. Mais, comme nous l'avons évoqué au chapitre II, il est possible que les stigmates de

cette reproduction disparaissent, en particulier lorsque les axes porteurs sont de petits D;so.
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I11. Conclusions

Les sols sur lesquels se développe le Spirotropis longifolia a piste de Saint-Elie sont
globalement fins et hydromorphes. Il sont néanmoins largement répartis en Guyane et ne
constituent pas une barriére environnementale forte pour la grande majorité des espéces de la
forét guyanaise. L'analyse de l'organisation spatiale de la plaque de S. longifolia a, par
ailleurs, confirmé que sa dominance n'était pas astreinte a des conditions environnementales

singulieres et contraignantes.

L'analyse de la répartition spatiale des arbres de la montagne des Chevaux nous apporte
de précieuses informations quant a I'écologie du Spirotropis longifolia et sur les modalités de
l'installation de sa dominance sur ce site. Les différents stades de développement décrits dans
le chapitre I ne s'excluent pas dans I'espace, ce qui nous indique que le Spirotropis longifolia
ne semble pas soumis a l'effet densité-dépendance (Janzen 1970, Connell 1971) ce qui

implique que la plaque est capable de se maintenir une fois en place.

Par ailleurs, la répartition des stades de développement des Spirotropis longifolia nous
permet de décrire deux secteurs de maturité différente. A I'est, la colonisation semble étre plus
ancienne ; les TaiLLisg y sont plus abondants, mais la régénération du S. longifolia n'est pas
bloquée, comme en témoigne la présence de stades moins développés (mono). A l'ouest, la
population est probablement d'installation plus récente ; elle est dominée par les stades moNogr

et TAILLISA n'ayant pas achevé leur transformation.

La progression de la plaque semble se faire de proche en proche par l'accés a la matu-
rité reproductrice des individus situés a la marge. Compte tenu de la faible distance de disper-
sion et I'absence d'effet densité-dépendance, les plaques s'étendent probablement trés lente-
ment. De plus, le mode de recrutement semble évoluer d'une zone a l'autre, le marcottage
¢étant plus abondant dans les secteurs les plus vieux. Une approche génomique permettrait de

vérifier cette hypothese.

Enfin, la répulsion observée entre les taiLLisg et les autres espéces dominées par le S.
longifolia renforce le I'hypothése selon laquelle le maintien des individus sur le long terme
(i.e. persistance de niche sensu Bond et Midgley 2001) participe a l'exclusion des autres
especes du peuplement. Le mécanisme d'exclusion reste a déterminer mais implique probable-

ment la limitation de leur recrutement.
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Chapitre IV : Approche génétique
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Ilustration 44 : Carte indiquant la situation des
populations de Spirotropis longifolia

échantillonnées en vue des analyses de génétique
des populations. * : principales villes ; ® : sites
d'échantillonnages

Hlustration 45 : Panoplie du généticien de
terrain. De bas en haut et de droite a gauche :
marteau, lot de pinces, emporte-piece, carnet &
crayon, boite-portoire de tubes Eppendrof®,
couteau. La ceinture de charpentier se révele étre
trés pratique pour contenir ce matériel et laisser
les mains libres. (photographie : F. Narcy)

Illustration 46 : Prélévement de 1'assise subero-
phellodermique et du cambium. (photographie :
F. Narcy)

Ilustration 47 : Séparation du cabium de l'assise
subero-phellodermique au couteau. (photographie
: F. Narcy)

Ilustration 48
conditionné dans un tube Eppendorf® contenant
du silicagel. (photographie : F. Narcy)

Prélévement de cambium

Hlustration 49 : Veillée a la chandelle pour le

renouvellement du Silicagel sur le terrain.

(photographie : E. Fonty)
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I. Matériel et méthode

A. Stratégie d'échantillonnage

Nous avons choisi d'extraire I'ADN a partir de cambium prélevé selon la méthode
décrite par Colpaert et al. (2005). Ce mode de prélévement nous a semblé préférable au préle-
vement de feuilles, bien que celles-ci soient accessibles sur de nombreux Spirotropis longifo-
lia par la présence de rejets basaux. Le prélévement de feuille, s'il n'est pas réalisé par un
grimpeur, est effectué¢ au fusil. Dans les deux cas il représente un colt important en temps et
en argent. De plus, lors d'un échantillonnage au fusil, les feuilles de plusieurs individus
peuvent étre abattues et mélangées, en particulier dans le cas d'une espéces monodominantes.
Le prélevement de cambium est effectué directement sur le tronc ce qui élimine le risque de
mélange lors de I'échantillonnage. Les échantillons ont été prélevés a I'emporte-piece (1 cm de
diametre, illustrations 45 & 46, p.122). Le cambium a été séparé du phelloderme au moyen
d'une lame de couteau puis placé dans une tube Eppendorf® de 2 mL contenant du silicagel
(illustrations 47 & 48, p.122). Ce dernier a été renouvelé dans les 24 H qui suivent le préléve-

ment afin d'assurer la conservation de I'ADN (illustration 49, p.122).

Entre Juillet 2009 et juillet 2010, nous avons prélevé des échantillons de cambium sur
au moins 30 d'individus choisi au hasard dans chaque population que nous avons visitée
(illustration 44, p.122). Deux sites ont fait I'objet d'un effort d'échantillonnage plus important
a savoir : Camp Aymara (AYM, Réserve de la Trinité¢) et Montagne des Chevaux (CVX). La
population située a proximité du camp Aymara se trouve au sommet d'une petite colline, cou-
vert de Djougoung Pété, et s'étend sur environ un quart d'hectare. Elle est constituée de 58
d'individus de D3 > 5 cm qui ont tous été échantillonnés. Compte tenu de I'effectif, cette
population ne peut étre considérée comme monodominante, néanmoins tous les stades de
développement y sont représentés. Une autre population, beaucoup plus importante (en effec-
tif et en surface) a été découverte apres notre passage. Il est trés probable que ces deux popu-
lations soit liées génétiquement. A montagne des Chevaux, nous avons prélevé le cambium de
tous les Spirotropis longifolia ayant été cartographiés lors de nos inventaires floristiques (cha-

pitre II). Au terme de nos prospections, nous avons échantillonné 1263 S. longifolia dont la

grande majorité (879 ind.) se trouve a montagne des Chevaux.

Nous avons extrait L'ADN total a partir de 30 mg de cambium sec grace au kit d'extrac-
tion “DNeasy 96 Plant Kit” commercialis¢ par la société Qiagen. Au préalable, les échan-

tillons ont été¢ déchiquetés en copeaux de 3-4 mm de cotés, puis conditionnés dans des tubes
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d'extraction a -80 °C pendant 24 H au minimum. Le jour de l'extraction, les tubes ont été
plongés dans de l'azote liquide afin d'optimiser le broyage des copeaux de cambium par une
broyeuse automatique (2' a 15 Hz), cette opération a été répétée deux fois avant de suivre le

protocole d'extraction fourni par la société QiaGen.

Nous avons ainsi obtenu des solutions d'ADN de concentration égale a 14,8 + 0,4 ng.mL
(0 — 54,1 ng.mL) en moyenne. Le rapport DO260/D0O280", égale a 1,55 + 0,003 (1,36 — 1,75)

en moyenne, nous indique que ces solutions présentent de 1égéres impureteés.

B. Les marqueurs génétiques

1. Choix des marqueurs

Nous avons pris le parti d'utiliser des marqueurs microsatellites pour étudier la structu-
ration spatiale des populations de Spirotropis longifolia. Un locus microsatellite est caracté-
risé par la répétition d'un motif de base qui peut étre mono- a hexa-nucléotidique (e.g. TC,
CGT, TCC). Ils ont un pouvoir discriminant élevé, nous permettant d'aborder la structuration
génétique spatiale a fine échelle et d'étudier les relations de parenté entre individus. Ces
séquences ne sont a priori pas soumises a sélection ce qui permettrait d'aborder des questions
ayant trait a la dynamique des populations de S. longifolia a travers la Guyane frangaise. Le
développement des techniques de séquencage les rend par ailleurs trés accessibles et leur

usage tend a se généraliser (Selkoe & Toonen 2006).

Malheureusement, le développement de la banque de microsatellite s'est révélé, dans
notre cas, trés peu performant car le génome du Spirotropis longifolia s'est avéré trés pauvre
en séquences répétées en tandem. Aussi n'avons nous pas pu isoler un nombre suffisant de
marqueur utiles pour aborder I'analyse de la structure spatiale des populations de S. longifolia.
Nous ne présenterons ici que les caractéristiques de certains des marqueurs créés et les tests

de validations préalables a leur emploi (Selkoe & Toonen 2006).

2. Développement des marqueurs microsatellites

Une premicére tentative de développement de marqueurs microsatellites a été entreprise
par des méthodes classiques de transformation bactérienne a partir d'une banque de génes de
Spirotropis longifolia. Cette méthode, relativement lourde, n'a donné que peu de résultats.

Parmi les 1292 fragments isolés, un seul microsatellite polymorphe a été identifié. Le génoty-

11 Le rapport DO260/D0O280 est un indicateur de la pureté des solutiuon d'ADN qui peuvent étre polluées (par
des protéines, notamment) apres extraction. Une solution d'ADN optimale devrait présenter une valeur
comprise entre 1,8 et 2,2.
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page de ce marqueur sur des S. longifolia provenant de plusieurs populations nous a révélé
qu'il pouvait se trouver en plusieurs copies dans le génome ce qui nous a poussé a l'abandon-

ner.

Nous avons donc fait appel a la société GenoScreen pour le développement des mar-
queurs microsatellites présentés ci-aprés. Le protocole suivi est décrit par Malausa et al.
(2011), et nous en résumerons ici les principales étapes. La premiére consiste a créer une
banque d'ADN génomique enrichie en séquences répétées. Un mélange d'extraits d'ADN total
de 8 Spirotropis longifolia échantillonnés a travers la Guyane a ainsi été digéré par des
enzymes de restriction. Ce lysat a ensuite ét¢ enrichi au moyen de 8 sondes (TG, AAC, AGG,
ACAT, TC, AAG, ACG et ACTC) et subi une premiere amplification. La seconde étape
consiste a séquencer un grand nombre de fragments pour détecter des s€quences microsatel-
lites et les séquences adjacentes a partir desquelles seront créées les paires d'amorces. Une
fraction de la banque de genes a donc été séquencée par pyroséquencage. Un total de 18156
séquences ont ¢té produites puis analysées par le logiciel QDD (Meglécz et al. 2010) ; 3516
séquences ont été¢ identifiées comme présentant une séquence microsatellite. Des couples
d'amorces ont été créées pour 256 d'entre elles de maniere a pourvoir suivre le protocole d'am-
plification et de marquage par queue M13 permettant des économies non négligeables sur les

réactifs (Shuelke 2000).

3. Amplification et génotypage

Un premier test d'amplification par « Polymerase Chain Reaction » (PCR) a été effectué
par la société GENoScreeN sur un lot de 7 Spirotropis échantillonnés a travers la Guyane pour
95 des 256 paires d'amorces développées. Les paires d'amorces encadrant les microsatellites
au nombre de répétitions les plus longs ont été testées en priorité (7-15 répétitions de motif bi-
ou tri-nucléique). Le protocole d'amplification fut celui décrit par Shuelke (2000) pour le mar-
quage par queue M13 en utilisant des amorces M13 non marquées. Le mélange d'amplifica-

tion était composé de :

Taq DNApolymerase : 1 U
dNTP : 6 pmol
MgCI2 : 37,5 pmol
Amorce brin sens : 2 pmol
Amorce brin complémentaire : 8 pmol
Amorce M13-Fwd : 8 pmol
ADN : 10 ng
Volume total : 50 uL

125



Les cycles d'amplification furent les suivants :

95°C  10°
95°C 30"

T, 45" 1X30
72°C 45"
95°C 30"
53°C  45''x8
72°C 45"
72°C 10’

La température d'hybridation (Ty) a été fixée a 56 °C. SuL du produit d'amplification

ont été déposés sur un gel d'agarose a 2% afin de vérifier la présence de fragments amplifiés.

Au terme de ce test, 56 paires d'amorces ont été validées. Nous avons repris 10 d'entre
elles (1a encore la priorité a ét¢ donnée aux microsatellites les plus longs) et optimisé le proto-
cole d'amplification en déterminant la température d'hybridation la plus efficace (tableau 17,
p.128). Nous avons ensuite testé le polymorphisme et la fiabilité¢ de ces marqueurs sur un lot
de 64 individus (8 par population échantillonnée ; tableau 16, p.126). Le marquage des frag-
ments a suivi le méme protocole d'amplification que celui décrit précédemment mais en inté-
grant des amorces M13 liées a un fluorochrome (-FAM, produisant une fluorescence bleue).
La longueur des fragments amplifiés et marqués a ¢té¢ déterminée par migration dans un
séquenceur ABI 3130x]. Les résultats sont présentés pour les 5 marqueurs ayant produit des

résultats stables et reproductibles.

Tableau 16 : Situation géographique des populations et succes lors de 1'amplification des marqueurs
microsatellites. ID : identifiant des populations ; Nior : Nombre total de Spirotropis longifolia
séquenceés par population ; Slon83 a Slon92 : nombre de S. longifolia ayant pu étre génotypé pour un
marqueur donné

Population ID Coordonnées Nror Slon83 Slon86 Slon87 Slon88 Slon91 Slon92
Camps Aya AYA 8 7 8 8 8 8 8
Camp Aymara AYM 8 8 7 7 8 8 8
Montagne des Chevaux CVX 8 8 8 8 6 8 8
Crique Grégoire GRG 9 8 8 8 6 9 9
Petite Montagne Tortue PMT 4 4 4 4 3 4 4
Piste de Saint-Elie pk18,2 PSEI18 7 7 6 7 7 7 7
Piste de Saint-Elie pk 24 ~ PSE24 8 8 8 8 8 8 7
Saut Lucifére SLF 8 8 8 8 7 8 8
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C. Statistiques

L'une des premicres vérifications est de tester la fiabilité de nos marqueurs, nous avons
donc génotypé une seconde fois 10% des individus et calculé le taux d'erreur pour chaque
marqueur (Selkoe & Toonen 2006). I y a de fortes raisons de penser que les microsatellites
suivent un modele de mutation par étapes, ou les alléles seraient produits par l'insertion ou la
délétion d'un motif de base (Kimura & Otha 1978). Cette spécificité a donné lieu au dévelop-
pement de statistiques adaptées a ce type de marqueur (Goldstein et al. 1995, Slatkin 1995,
Michalakis & Excoffier 1996). Or, ces statistiques sont trés sensibles au respect de ce modele
de mutation, nous avons donc vérifi¢ que les alléles de chaque marqueur soient conformes au

mode¢le de mutation par étapes.

Nous avons calculé la richesse et la diversité génétique de nos marqueurs. L'hétérozygo-
tie est une mesure de la diversité génétique. Nous avons mesuré I'hétérozygotie observée (H,)
et attendue (H.) de chaque couple marqueur/population (Nei 1973). La premiere mesure est
simplement la proportion d'individus hétérozygotes pour un locus parmi les individus génoty-
pés. La seconde est la fréquence théorique des individus hétérozygotes sous I'hypothese que la
population soit a 1'équilibre d'Hardy-Weinberg'? (EHW). Compte tenu du faible nombre d'in-
dividus génotypés dans nos populations (<10"), nous avons corrigé I'hétérozygotie attendue
selon la méthode proposée par Nei (1978). A partir de ces valeurs corrigées, nous avons cal-
culé l'indice de fixation f qui est un indicateur de 1'écart d'une population a I'EHW (Weir &
Cockerham 1984, Hamilton 2009, Holsinger & Weir 2009), ou de la présence d'all¢les nuls
pour un marqueur (Dakin & Avise 2004). Nous avons calculé les indices de fixation de
chaque population a partir des moyennes d'H, et H, calculées sur l'ensemble des marqueurs
génotypés. Nous avons ensuite testé le déficit en hétérozygotes pour chaque couple
marqueur/population et au sein de nos populations considérant l'ensemble de nos marqueurs
par un test exact (Raymond & Rousset 1995). Le méme test a été utilis€¢ pour tester le dés-
équilibre de liaison génotypique entre paires de marqueurs au sein des 8 populations. L'en-
semble de ces calculs a été effectué grace au logiciel Generor—4.1 développé par Raymond &

Rousset (1995).

12 Hardy et Weinberg définissent une population idéale posant les hypothéses suivantes : (1) une population de
taille infinie, (2) la panmixie, (3) 1'absence de migration, (4) 1'absence de mutation, (5) I'absence de sélection,
(6) des générations non-chevauchantes. Dans ces conditions la fréquence des génotypes pour un locus donné
est fixée dés la premiére génération. Ce modéle, irréaliste pour la plupart des espéces ligneuses, est la base a
partir de laquelle sont étudiés les processus démographiques et évolutifs (Hamilton 2009).

13 Nous aurions pu nous passer de cette correction si nos échantillons avaient dépassé 50 individus par
population (Hamilton 2009).
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Tableau 17 : Caractéristiques des 6 amorces polymorphes développées pour le Spirotropis longifolia. Motif : composition du motif microsatellite, le nombre de
répétitions annoncé par la société GenoScreen est indiqué en indice ; F : brin sens (Forward), R : brin complémentaire (Reverse) , M13- : séquence M13 liée au
brin sens (TGTAAAACGACGGCCAGT) ; Ty : Température d'hybridation (°C) ; Taille : longueur des fragments attendue indiquée par la société GENOSCREEN
(pb) ; Alléles : longueur des alléles observés sur I'ensemble des 8 populations de S. longifolia (pb), leur fréquence allélique sur I'ensemble des populations est
indiquée au dessous, l'alléle le plus fréquent est indiqué en gras ; Nb : nombre d'alléle microsatellite reconnus ; g : taux d'erreur lors de la lecture (%).

Locus Motif Amorces Ty Taille Alleles Nb cL
F : M13-ATGGGGAATTGAACTTATATGAATG (pb) 125 -127 -129 - 131 - 139 - 141 — 143 —
144
Slon83 (TC)yo 60 112 7 7%
R : CAAAAGGAATAGCCAACAAATTC (%) 4 — 47 -4 —-19 -4 —-20- 1 -
1
F : M13-TACAGTTCAGTCACTGTAAAGGGT (pb) 308 -310-312
Slon86 (TG)o 60 290 3 8%
R : GAAGTCATTTCTTCTCAGGAAATATAG (%) 49 — 32 — 19
F : M13-CCACATCAATTGTACGGCAC (pb) 111 =113 - 115-117-119-121 - 123 -
128
Slon87 (CT)y 53 102 8 0%
R : TGGTTATGGCTGATGAGCTG (%) 2 —-64-16- 3 — 8 — 2 — 4 —
1
F : M13-CACCCACCATCTATCCAAGG (pb) 137 — 141 — 143
Slon88  (CT)io 53 128 3 0%
R : TCTTGTGTTGCCTTTGAGTCTT (%) 18 — 76 — 6
F : M13-CTCCCCTCTTGGCTGAACTC (pb) 117 —132 — 138 — 141 — 144 - 150
Slon91 (TCT)1, 60 114 6 0%
R : AGGCGGCACACTTAAGATAA (%) 12 -63 -9 -9 —1-5
F : M13-CCCTGTCAAAACCTGTCAATC (pb) 134 —135—-136 - 137 - 138 — 139 — 143
Slon92  (CA)» 60 122 - 22%
R : TGGCAACAGAGCAATTAGTCA (%) 5 -4 -1 -7 — 7 =33 -1




I1. Résultats

Les fragments que nous avons observés sont en moyenne plus longs que ce qu'annoncé
par la société¢ GENOScreeN (15 pb en moyenne). Nous avons considéré que cet €cart était attri-
buable a la différence entre les instruments de mesure (séquenceur) et considéré 1'allele ayant
la fréquence allélique la plus élevée comme présentant le nombre de répétition identifi¢ par la
société GENOScREEN. Ainsi pour le marqueur Slon83 1'allele que nous avons le plus fréquem-
ment mesuré était long de 127 pb et nous avons supposé que pour cet allele le motif microsa-

tellite TC était répété 10 fois, etc.

La taille des alleles observés ne correspond pas toujours a l'insertion ou la délétion d'un
multiple du nombre de bases du motif en partant de l'allele le plus fréquent. Pour un marqueur
donné, ces alleles sont en général trés peu fréquents dans notre échantillon (<1%) et nous
avons considéré que ces alleles devaient étres rapprochés de l'allele le plus fréquent qui leur
¢tait le plus proche (mesurant en général 1 pb de moins). Ces alléles sont d'autant plus fré-
quents que le taux d'erreur est élevé, a I'image du marqueur Slon92 (tableau 17, p.128). Nous
soupgonnons que ce marqueur ne suit pas le méme modele de mutation qu'un microsatellite

classique, aussi avons nous choisi de 1'écarter des analyses ultérieures.

Nous n'observons pas de déséquilibre de liaison significatif (au seuil de 5%) entre nos

marqueurs ni au sein des populations, ni lorsqu'elles sont considérées dans leur ensemble.

La richesse allélique moyenne de nos marqueurs calculée a partir des all¢les microsatel-
lites ainsi reconnus est de 5,4 alléles. L'hétérozygotie attendue de nos marqueurs varie de 0,39
a 0,7 ; elle est minimale pour le marqueur Slon88 pour lequel 1'alléle 141 pb représente plus

de 85% des alleles dans la moitié¢ de nos populations.

Un déficit significatif en individus hétérozygotes est détecté au seuil de 5% pour le mar-
queur Slon83 dans la moitié¢ des populations (AYA, AYM, GRG, SLF), toutes situées dans le
bassin de la Sinnamary. Un méme déficit est observé pour le marqueur Slon91, mais unique-
ment dans la population AYM. De plus, les marqueurs Slon88§ et Slon91 sont monomorphes
dans au moins une population. Toutes populations confondues, on retrouve un déficit signifi-
catif d'hétérozygote pour les marqueurs Slon83 et Slon91 (tableau 18, p.130). Aucune popula-

tion ne présente de déficit en hétérozygote significatif sur I'ensemble des marqueurs.
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Tableau 18 : Richesse, diversité et coefficient de fixation pour chaque marqueur dans chaque population. N, : richesse allélique ; H, : hétérozygotie observée ;
H. : hétérozygotie attendue ; f': indice de fixation ; f..., : indice de fixation multiloci.

Slon83 Slon86 Slon87 Slon88 Slon91 All

Population

Na H, H. S Na H, H. S Na H, H. S Na H, H. S Na H, H. S S
AYA 4 043 0,74 0,40 3 050 049 -0,02 3 050 0,54 0,08 2 0,75 0,5 -0,56 3 025 042 042 0,09°
AYM 6 038 0,73 0,51 3 071 0,62 -0,17 3 043 038 -013 2 038 0,33 -17 3 013 059 0,80 025"
CVX 3 063 054 0,32 3 038 051 0,28 2 0,13 0,12 0 2 0,17 0,17 0 2 038 0,53 0,3 0,10"
GRG 4 025 0,77 0,69 2 0,67 0,55 -0,25 5 063 0,68 0,09 3 033 053 0,39 1 - - - 0,25™
PMT 4 033 087 0,67 2 050 043 -0,2 4 1,00 0,75 -0,41 1 - - - 3 025 046 0,5 0,16
PSEI18 3 029 038 0,27 3 033 053 0,4 3 057 065 0,13 3 043 054 0,22 3 029 0,60 055 030"
PSE24 4 038 065 044 3 038 0,51 0,28 3 0,75 054 -042 1 - - - 2 025 040 04 0,17°
SLF 4 025 059 0,59 3 088 0,58 -0,58 5 063 0,68 0,08 2 071 049 -05 2 038 0,53 0,3 0




I11. Discussion

Le recours aux entreprises spécialisées dans le développement de marqueurs microsatel-
lites est de plus en plus courant, I'amélioration des techniques de séquencage ayant permis une
augmentation du volume de données produites et une réduction du coiit de 1'opération. Il s'est
avéré nécessaire dans le cas du Spirotropis longifolia ou les méthodes classiques n'ont pas
donné de résultats positifs. En un temps a peu pres €quivalent, la société GENoScreen a produit
14 fois plus de séquences que la méthode d'isolement par transformation bactérienne que nous
avions entreprise. Le budget de 'opération (3795 €) est par ailleurs relativement modeste et
peut-&tre en grande partie compensé par les économies réalisées sur la consommation de
matériel courant (notamment polymere et fluorochrome utilisés lors du séquencage et du
génotypage). Ces entreprises représentent donc une solution efficace pour développer un lot

de marqueurs en un temps limité.

Cependant, malgré le nombre de fragments séquencés, la création de marqueurs micro-
satellites directement opérationnels n'a pas un trés bon rendement. Prés de la moitié¢ des 95
paires d'amorces n'ont pas donné de produit d'amplification en suivant un protocole standard
(Tu = 53°C). Un certain nombre de ces séquences pourraient néanmoins fournir des mar-
queurs opérants par l'optimisation de la température d'amplification des Ty ou la redéfinition

des paires d'amorces, mais ces étapes n'ont pu étre menées a bien dans le temps imparti.

Nous avons suivi les recommandations proposées par Selkoe & Toonen (2006) pour
vérifier la qualité de 11 marqueurs ayant passé le test d'amplification. Cinq d'entre eux ont été
écartés dés la premicre étape car ils généraient des produits d'amplification multibandes. Le
marqueur Slon92 a lui aussi été écarté car il présentait un taux d'erreur de lecture trop impor-
tant et des alleles non conformes au modele de mutation par étapes (Kimura & Otha 1978)
que sont supposés suivre les microsatellites. Cette non-conformité peut induire un biais
important dans le calcul des statistiques spécialisées pour ce type de marqueur (Slatkin 1995,
Michalakis & Excoffier 1996, Balloux & Lugon-Moulin 2002). Pour les 5 marqueurs restants
(Slon83, Slon86, Slon87, Slon88, Slon91) le taux d'erreur de lecture est inférieur a 10 %. Nous
n'avons pas mis en évidence de déséquilibre de liaison entre eux, ils sont indépendants les uns

des autres.

La richesse allélique de nos marqueurs n'est pas trés €levée (5,6 alléles en moyenne)
mais se trouve dans la fourchette des valeurs observées pour d'autres especes fréquentes en

forét guyanaise. Les marqueurs développés pour Dicorynia guianensis, Vouacapoua ameri-
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cana, Sextonia rubra, Carapa guianensis présentent en moyenne une richesse allélique supé-
rieure a 8 alléles, certains marqueurs pouvant atteindre 24 alleles (Dutech ef al. 2004,
Hardesty et al. 2005, Cloutier et al. 2007), alors que d'autres espéces peuvent présenter des
valeurs bien plus faibles (e.g. Ficus insipida : 3, (Vignes et al. 2006)). La richesse allélique est
généralement corrélée au nombre de répétitions du motif microsatellite (Dutech et al. 2004).
Celui annoncé par la société GENOSCREEN pour nos marqueurs n'était pas tres élevé (= 10), il
n'est donc pas étonnant que nos marqueurs ne soient pas tres riches. Par ailleurs, nous n'avons
testé ces amorces que sur 60 Spirotropis longifolia et le génotypages d'un plus grand nombre

d'individus pourrait révéler de nouveaux alleles.

Trois des cinq marqueurs présentent un déficit en hétérozygote vis-a-vis de I'EHW dans
deux populations au moins. Deux interprétations sont possibles pour expliquer ce déficit : (1)
les plaques pourrait étre constituées d'agrégats ayant été isolés génétiquement (e.g. par la dis-
tance), dans ce cas le déficit en hétérozygote révélerait un effet Wahlund caché'. Mais nous
avons montré que la progression de la population de Spirotropis longifolia se fait probable-
ment de proche en proche (chapitre III), ce qui limite l'apparition d'un effet Wahlund. (2) Ce
déficit peut également indiquer une certaine consanguinité au sein de ces populations qui
pourrait étre causée par l'isolement des différentes plaques de Spirotropis longifolia. Néan-
moins il faut rester prudent avec cette interprétation. Le nombre d'individus inclus dans 1'ana-
lyse est restreint, notre objectif initial étant avant tout d'explorer le polymorphisme de nos
marqueurs. Par ailleurs, ces déficits ne sont généralement pas concomitants entre marqueurs,

ce qui serait attendu en cas de consanguinité avérée.

Le déficit en hétérozygotes pourrait aussi s'expliquer par la présence d'alleles nuls
(Dakin & Avise 2004, De Woody et al. 2006, Selkoe & Toonen 2006). Ces all¢les ne peuvent
étre amplifiés lors de la PCR et ne sont donc jamais repérés lors de la chromatographie. Un
individu hétérozygote comportant cet alléle parait donc homozygote puisqu'un seul de ses
alleles est identifié. Le facteur le plus évident a l'origine d'alleles nuls est le cas d'une muta-
tion au niveau de la séquence complémentaire de 1'amorce. Cette derni¢re ne pouvant s'hybri-
der a la matrice, elle ne pourra initier sa réplication et l'allele ne sera pas observé. Un autre est
connu sous le nom de « large allele dropout ». Lors du processus d'amplification les all¢les

courts ont plus de chance d'étre synthétisés dans leur totalité au cours des cycles de PCR. Ils

14 Wahlund (1928) formalise 1'écart a I'nypothese de panmixie supposé par 'EHW en démontrant que considérer
deux populations, échangeant peu de génes et ayant leur fréquence allélique propre, comme une seule et
méme population conduit & observer un déficit en hétérozygote vis-a-vis de I'EHW. Dans le modéle qu'il
décrit, Wahlund considére que 1'isolement des populations par la distance est responsable de faible flux de
geéne.
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sont donc favorisés vis-a-vis des alleles plus longs et risquent de dominer le produit d'amplifi-

cation.

Il n'existe pas de méthode simple pour repérer la présence d'alléles nuls et les gérer par
la suite. L'étude de la généalogie est la méthode la plus stire (Dakin & Avise 2004, De Woody
et al. 2006) mais elle nous est inaccessible et demanderait une logistique trop importante pour
étre réalisée en conditions naturelles. La conception de nouvelles paires d'amorces, complé-
mentaires d'une autre séquence est envisageable mais hasardeuse et ne réglerait pas la pro-

bleme du « large allele dropout ».

L'approche la plus adaptée a I'é¢tude des populations naturelles serait probablement 1'ap-
proche multilocus. Si plusieurs marqueurs respectent les proportions de 'EHW, on peut rai-
sonnablement penser que l'ensemble de la population est a 1'équilibre. On peut ainsi identifier
les marqueurs pour lesquels les écarts sont flagrants (De Woody et al. 2006). C'est peut-étre le
cas du marqueur Slon83 qui présente un déficit en hétérozygotes dans la moiti¢ des popula-
tions alors que les marqueurs Slon86, Slon87 et Slon88 semblent a 'EHW. Plusieurs logiciels
libres permettent de tester la présence d'all¢les nuls et de calculer leur fréquence dans la popu-
lation (e.g. Generor, Micro-CHECKER, FREE-NA) (Raymond & Rousset 1995, Van Oosterhout et
al. 2004, Chapuis & Estoup 2007) , mais les effectifs de nos populations étaient trop réduits

pour obtenir des tests performants.

Notons qu'il existe trés peu d'études sur l'erreur d'interprétation que pourraient engen-
drer les alleéles nuls (Chapuis & Estoup 2007). Lorsqu'ils sont explicitement pris en compte,
on évalue généralement leur fréquence et ils sont traités comme les autres alleles. Mais cela
revient a négliger leur variabilité¢ (Dakin & Avise 2004, De Woody et al. 2006). Aussi est-il
plutdt recommandé d'écarter ces marqueurs des analyses, en particulier si I'on souhaite étudier
la structure génétique spatiale a fine échelle ou si 1'on s'intéresse a 1'assignation de parenté

(Dakin & Avise 2004).
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IV. Conclusions

Nous avons identifi¢ 5 marqueurs microsatellites polymorphes susceptibles d'étre
employés pour 1'étude génétique de Spirotropis longifolia. Selon Cavers et al. (2005), ce lot de
microsatellites est suffisant pour étudier la structuration génétique spatiale des populations a
1'échelle locale et régionale. Des tests complémentaires sur un plus grand nombre d'individus
par population seront néanmoins nécessaires pour vérifier qu'ils ne présentent pas d'alleles
nuls, auquel cas ils devraient étre mis a 1'écart. En outre, un grand nombre de séquences
microsatellites ont été identifiées et plusieurs dizaines de paires d'amorces restent & optimiser.

Cette base de données est a s'enrichir dans les années a venir.
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Chapitre V : Discussion générale



I. Ou se place-t-elle parmi les espéces mondominantes ?

Cette ¢tude est la premiere a traiter de la monodominance du Spirotropis longifolia et a
étudier son écologie. Le S. longifolia est avant tout une espéce a répartition agrégée. A notre
connaissance, il n'a jamais été observé d'individu de S. longifolia isolé en Guyane frangaise et
les planches d'herbiers que nous avons pu consulter mentionnent généralement son abondance
dans le peuplement. Dans chaque station que nous avons visitée, nous avons toujours constaté
une transition trés bréve entre la plaque de S. longifolia et la forét adjacente dont il parait vir-
tuellement absent. En forét guyanaise, l'agrégation des effectifs est courante, 22 des 28
especes dont Collinet (1997) a analysé la répartition sur le dispositif de Paracou ont une répar-
tition agrégée. Pour 17 d'entre elles, cette agrégation aboutit a la formation de plaques de den-
sité locale supérieure la moyenne (e.g. : Eperua falcata : 42 ind.ha', Licania alba : 33 ind.ha
', Sloanea cf. guianensis : 31 ind.ha", Sagotia racemosa : 25 ind.ha™). Mais aucune de ces
especes ne rivalise avec la densité du S. longifolia. Sur nos parcelles d'inventaire, nous avons
mis en évidence une tres forte dominance du S. /longifolia, ce dernier pouvant constituer de 56
a 74% des arbres supérieurs a 10 cm de D3, soit des densités 7 a 10 fois supérieures aux
especes les plus agrégées citées (300 ind.ha™). Ces valeurs placent le S. longifolia parmi les
10 espéces dont la monodominance en forét de terre ferme est la plus forte. La monodomi-
nance du S. longifolia interpelle donc non seulement par son importance mais aussi par le
contraste qu'elle produit avec les autres especes d'arbre qui la cotoient. Mais au dela de ce
constat, que peut-on attendre de ce nouvel exemple de forét monodominante ? Pour répondre
a cette question, nous allons replacer le S. longifolia au sein de la classification de la mondo-

minance que nous avons établie dans l'introduction.

A. Le Spirotropis longifolia : une especes spécialisée ?

Plusieurs observations suggerent que le Spirotropis longifolia est 1ié a des sols amincis
présentant un certain degré d'hydromorphie. Ses populations sont fréquemment situées a
proximité d'une petite crique, d'un bas-fond ou de Djougoung-Pété, et nous n'avons jamais
observé de S. longifolia sur des sols a drainage vertical libre. Nous avons recueilli deux noms
vernaculaires pour cette espéce, l'un en langue Sranan Tongo'” : « Wata-tiki », auprés des
ouvriers de I'ONF (Brunaux, ONF, comm. pers.), l'autre en langue Arekuna'® : « Turé-yek »,

sur les herbiers de Bernardi (Bernardi #1692), que nous traduisons par « arbre de riviére »'’.

15 Le Sranan Tongo est la langue officielle du Surinam. C'est un créole de base néerlandaise.

16 Les Arekuna sont un peuple amérindien qui habite a la frontiére entre le Guyana et le Venezuela. Leur langue
est rattachée aux langues karibbes.

17 « Wata-tiki» dérive de l'anglais “water stick” : baton d'eau . Nous n'avons pas eu acces a un dictionnaire
bilingue Arekuna vs langue européenne, mais avons pris la liberté de traduire « Yek » par « arbre », car il
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Cette indication est, bien sir, a considérer avec précaution (Conklin 1962), en Guyane plus
qu'ailleurs un nom vernaculaire peut correspondre a plusieurs espéces(Lescure 1984), mais ils
concordent avec nos observations de terrain. Par ailleurs, on pourrait reconnaitre au S. longi-
folia une certaine adaptation a la vie en bas-fond. La production d'un épais systéme racinaire,
comme posées sur le sol, ou le de dome de racines créé par la prolifération de racines adven-
tives a la base des troncs pourraient étre interprétés comme une alternative au pneumato-
phores. En cas d'inondation du bas fond, une partie de ce systéme resterait en effet toujours en
conditions aérobies tandis que le dense enchevétrement de racines permettrait de maintenir
l'alimentation en eau par capillarité. De plus, sa capacité a marcotter pourrait étre une réponse
a un environnement dans lequel le couvert forestier est instable et soumis aux chablis
(Morneau 2007) et, en forét tropicale humide, les espéces capables de marcotter se rencontre
souvent sur des sols hydromorphes (e.g. Tetramerista glabra - Theaceae (Gavin & Peart
1999), Dryobalanops rappa - Dipterocarpaceae (Yamada & Suzuki 2004), Scaphium longiflo-
rum - Sterculiaceae (Yamada et al. 2001), Taralea cf. oppositifolia (F. Hallé, comm. pers.)).
Mais la relation entre ces contraintes édaphiques et le S. longifolia sont-elles si intimes

qu'elles puissent expliquer sa monodominance ?

Au sein d'une méme station, nous avons montré que le S. longifolia était capable de
coloniser les reliefs depuis le bas-fond jusqu'au sommet, s'exposant ainsi a des contraintes de
drainage variées. De plus, sa monodominance ne semble pas étre affectée par les variations de
la couverture édaphique (chapitre III). Les sols des deux sites d'études que nous avons choisis
pour évaluer la monodominance du S. longifolia différent par leur origine pétrographiques,
par leur texture ainsi que par leur fertilité chimique (chapitre II). Par ailleurs, les différences
observées entre nos deux sites sont plus importantes que les différences observées entre la
forét dominée et la forét non dominée adjacente. On ne peut donc pas expliquer la monodomi-
nance du S. longifolia par des conditions édaphiques singuliéres ni le qualifié de sténobionte

au contraire d'un arbre de mangrove ou de foréts inondée.

En Guyane, les sols amincis et hydromorphes peuvent effectivement limiter 1'installa-
tion de certaines especes (e.g. Boco proucensis, Licania canescens, Chrysophyllum prieurii,
(Lescure & Boulet 1985)) et une l1égere diminution de la diversité peut étre observée (Sabatier
et al. 1997, Paget 1999). Néanmoins, les cortéges floristiques qui sont associées aux sols
amincis sont encore tres diversifiés, comme l'attestent nos parcelles de comparaison (141-183

esp. ha'). Il semble donc peu probable que les conditions édaphiques constituent une barriére

figure dans plusieurs noms vernaculaires d'espéces ligneuses rapportés par Bernardi, et de rapprocher
« Turd » du mot « Tunna » qui signifie en Wayana, autre langue Karibbe, la riviére (Fleury, MNHN, comm.
pers.).
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environnementale a l'installation d'une forét plus diversifiée. Les communautés dominées par
le S. longifolia conservent d'ailleurs une certaine richesse spécifique (63-90 esp.ha™). Nous
placons donc la monodominance du S. longifolia dans la catégorie des monodominances en

communauté riche.

B. Spirotropis longifolia et perturbation
Aucune des courbes de distribution en classe de D30 du Spirotropis longifolia dans les
quatre parcelles dominées ne présente un déficit en petites classes de D130 (10 et 15 cm) carac-
téristique d'un peuplement héliophile sénescent (chapitre II), par ailleurs nous avons montré
que la répartition des individus considérés comme les plus jeunes (stade Mono) était indépen-
dante de la répartition des individus considérés comme plus agés (MONOg, TAILLISs €t TAILLISg ;
chapitre III). Ces ¢éléments laissent a penser que le S. longifolia serait capable de recruter sous

son propre couvert.

Hormis son systéme racinaire superficiel et sa plasticité phénotypique, le Spirotropis
longifolia ne présente aucun caractére propre aux especes pionnieres (Swaine & Whitmore
1988). Ses graines sont dispersées par autochorie a faible distance du pied parental et germent
rapidement. Cette vitesse de germination est probablement un moyen pour le S. longifolia de
se prémunir contre un effet densité-dépendance (Janzen 1970, Connell 1971) en réduisant leur
période d'exposition aux insectes (Hammond et al. 1999). En contrepartie, elle limite proba-
blement la dispersion secondaire par les animaux, la reprise d'une graine déja germée étant
plus difficile. La vitesse de germination est d'ailleurs considérée comme une adaptation Cette
rapidité de germination est d'ailleurs Ses feuilles sont rarement consommeées ce qui suggerent
qu'elle dispose de défenses chimiques, son bois est tres dense et les plantules peuvent rentrer
dans une phase d'attente prolongée (illustration 51, p.141). Par ailleurs, un relevé des juvé-
niles (2 cm < Dy30 < 10 cm) installé au centre de la parcelles Ps1' sur une surface de 4000 m?
(20 x 100 m) a révélé que le Spirotropis longifolia représente 35% des juvéniles sur cette par-
celle (Fonty et al. 2011). De plus, nous avons observé une relation positive entre la densité
relative du Spirotropis longifolia au stade juvénile et la densité relative du S. longifolia >
10cm de Di3o (Fonty et al. 2011). 11 semble donc évident que le S. longifolia est capable de

recruter sous son propre couvert et que sa monodominance puisse ainsi se perpétuer in situ.

Nous concluons donc que la monodominance du Spirotropis longifolia reléve avant tout
de son interaction avec le reste de la communauté plus que de facteurs environnementaux.

Nous allons donc maintenant nous pencher sur la nature des interactions.
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I1. Les stratégies du Spirotropis longifolia ?

A. Floraison et fructification massive

La synchronie de la floraison et de la fructification pourrait fournir certains avantages
compétitifs aux especes qui l'exhibent (Kelly & Sork 2002). Les événements de floraison
massive peuvent étre essentiels a une pollinisation efficace notamment en permettant le croi-
sement entre individus qui limite les risques de consanguinité et sont essentiels aux especes
auto incompatibles (Kelly & Sork 2002). Ces événements peuvent aussi €tre essentiels aux
especes pollinisées par les animaux en améliorant l'attraction des pollinisateurs (Augspurger
1981). La fructification massive succede généralement a la floraison massive bien que ces
événements puissent etre indépendants (Sabatier 1983). Le principal avantage d'une fructifica-
tion synchrone serait alors de permettre la survie d'une fraction de la cohorte graine tandis que

le reste de la production menerait les prédateurs a satiété (Janzen 1971, Augspurger 1981).

Des évenements de fructification massive ont €t€ observés pour certaines espéces mono-
dominantes (e.g. Quercus oleioides (Boucher 1981), Gilbertiodendron dewevrei (Hart 1995,
Blake & Fay 1997), Dicymbe corymbosa (Henkel et al. 2005), Microberlinia bisulcata
(Newbery et al. 2006), Brosimum rubescens (Marimon & Felfili 2006)), mais l'avantage
effectif pour la monodominance est mitigé. Lors des événements de fructification massive,
certains auteurs observent effectivement une diminution de la prédation des germinations
(Boucher 1981, Hart 1995, Henkel 2003), notamment par les grands prédateurs sédentaires
(e.g. mammiferes). Mais il arrive aussi que la concentration de cette ressource attire toute une
variété de prédateurs rendant caduc le mécanisme de satiété¢ évoqué plus haut (Blake & Fay
1997). De plus, la prédation par les insectes ne semble pas €tre affectée par les événements de
fructification massive, au contraire, elle géneére des dégats considérables (Hart 1995). Nous
estimons donc que ce mécanisme n'est probablement pas une clef de voiite de la monodomi-

nance.

Des événements de floraison massive nous ont été rapportés pour le Spirotropis longifo-
lia (Chapitre ), mais nous n'en avons pas observés de 2008 a 2011. Ces floraisons massives
peuvent étre particuliérement importante pour limiter I'exposition des populations a la dépres-
sion de consanguinité. Avril 2009, fut la plus importante période de fructification a laquelle
nous avons assisté, notamment a montagne des Chevaux. Les fruits de plusieurs individus
arriverent a maturité simultanément, mais la totalité du peuplement était loin d'étre concernée.

Localement des tapis de germinations (illustration 50, p.141) ont été constitués des la chute
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Ilustration 50 : Spirotropis longifolia en fleur a montagne des Chevaux en septembre 2009. Cet
individus était un taillis constitué de plusieurs axes de D3 supérieur a 5 cm, plusieurs d'entre eux étais

en fleur. (photographie : E. Fonty)

-« h *-

Hlustration 51 : Tapis de plantules de Spirotrops longifoia installées apres la fructiﬁcation d'avril
2009, la photographie a été prise en septembre de la méme année. (photographie : E. Fonty)
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graines. Un suivi régulier sur plusieurs années permettrait probablement d'observer a nouveau

un événement de reproduction massive.

B. “mycorrhiza hypothesis”

Etant donnée l'importance que la “mycorrhiza hypothesis” a eu sur les recherches
concernant la monodominance (cf. Introduction), il nous était impossible de ne pas la considé-
rer pour le Spirotropis longifolia. Cette hypothese, formulée par Connell & Lowman (1989),
se base sur l'observation qu'un grand nombre d'especes monodominantes appartiennent a la
tribu des Detariecae (Casalpinoideae) et établissent une symbiose ectomycorhizienne (ECM),
dans un contexte ou la grande majorité des espeéces tropicales établissent presque exclusive-
ment une symbiose endomycorhizienne (ENM) (Janos 1980). Tels que le résument Connell &
Lowman (1989, tableau 4 et p.99-103), les avantages que pourrait apporter 'ECM vis-a-vis de
I'ENM sont multiples : (1) une meilleure exploitation des ressources disponibles, (2) une
meilleure protection de 1'hdte vis-a-vis des pathogenes (3) une modification de la communauté
microbienne en faveur de la plante hote, ce qui (3a) limiterait 1'installation des autres espéces
par exclusion compétitive de leur partenaire (ENM) et (3b) faciliterait I'installation de ses
propres recrus par transfert de matiére organique via le réseau mycorhizien. A ces avantages
s'ajoute le fait que (4) le réseau mycorhizien puisse servir de réserves utilisées lors d'événe-
ments de fructification massive (Newbery 2005). A ce jour, la seule véritable démonstration
de l'avantage compétitif que fournit 'ECM a une espéce monodominante est apportée par 1'ex-
périence de Mac Guire (2007) sur le Dicymbe corymbosa. Cette auteur observa un plus fort
taux de mortalité et une plus faible croissance des plants de cette espéce isolés du réseau

mycorhizien par des sacs de toile fine.

Nous avons mis en évidence la capacité du Spirotropis longifolia a établir une ENM
(chapitre I), en revanche nous n'avons jamais observé d'ECM sur cette espece. Il n'est pas
exclu que I'on découvre un jour que le S. longifolia soit ectomycorhizé, ces deux symbioses
ne sont pas exclusives comme le prouve d'ailleurs le cas du Dicymbe corymbosa (Mac Guire
et al. 2008). Néanmoins, les individus sur lesquels nous avons réalisé nos observations étaient
tous issus de peuplements monodominants, or, selon les mécanismes décrits par Connell &
Lowman (1989), si la “mycorrhiza hypothesis™ avait ét¢ déterminante pour la monodomi-
nance du S. longifolia, tous les individus de la population monodominante devraient étre colo-
nisés par le champignon symbiotique. Nous concluons donc que la monodominance du S. lon-
gifolia ne releéve pas de la “mycorrhiza hypothesis”, du moins en ce qui concerne la capture

des nutriements et le soutien aux juvéniles.
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C. La réitération et reproduction végétative

Il est largement admis que les trouées (“gap”), qu'elles soient produites par la chute d'un
arbre (chablis) ou d'une partie de son houppier (volis), jouent un role structurant majeur dans
la dynamique de régénération et la composition des communautés forestieres (Hartshorn
1980). Ces perturbations génerent des opportunités pour l'installation de nouveaux individus
d'espeéces aux tempéraments variés (Grubb 1977) ; la juxtaposition de petites unités de régéné-
ration (20-200m?) produit les partons de diversité observés (Denslow 1980, Denslow 1987).
Mais dans ce modéle, on néglige généralement le maintien d'un des individus comme une

autre force majeure fagonnant la communauté.

En complément du concept de niche de régénération (Grubb 1977), Bond & Midgley
(2001) ont développé celui de « niche de persistance », i.e. « la capacité d'une plante établie a
se maintenir in situ », et ont souligné l'importance qu'elle pouvait avoir sur la richesse en
especes des communautés végétales. De la méme maniére que la trouée joue un réle détermi-
nant dans le concept de niche de régénération, la réitération (“sprouting” stricto sensul) et la

reproduction végétative jouent un role déterminant dans le concept de niche de persistance.

La réitération est définie par Oldemann (1974) (p.37) comme « l'apparition d'axes laté-
raux (ci-aprées rejets') traduisant des séquences de différenciation mises en place lors de la
réalisation du modéle ; qu'elles soient latérales, qu'elles résultent de la dédifférentiation d'un
méristéme terminal, ou qu'elles proviennent d'une néoformation de méristémes, ces séquences
traversent une phase de latence avant de mener a la réalisation d'une architecture partiellement
ou totalement conforme au mode¢le initial ». Par ce biais, les plantes ont la capacité de retrou-
ver un stade ontogénique moins avancé (réjuvénation) et de maintenir leur place dans la com-

munauté.

La reproduction végétative constitue un cas particulier de réitération en ceci que les
rejets peuvent acquérir leur indépendance et participent & la survie ou a la multiplication de
l'individu génétique (genet) dans la communauté (Jenik 1994). Elle couvre un grand nombre
de modalités que Jenik (1994) groupe en 2 catégories'. Il définit tout d'abord (1) la reproduc-
tion végétative primaire, pour laquelle le développement des ramets fait partie du développe-
ment architectural de la plante, et illustre ce groupe en évoquant les arbres polyaxiaux suivant

les modéeles de Tomlinson, Shoute ou Mac Clure (Hall¢ et al. 1978). Jenik (1994) définit

18 NDLA

19 Dans son article original Jenik (1994) place la réitération sensu Oldeman comme une troisiéme catégorie de
reproduction végétative mais reconnait lui-méme que la réitération n'implique pas l'indépendance du rejet
vis-a-vis du pied parental et qu'en conséquence ces concepts devraient étre considérés comme paralléles.
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ensuite (2) la reproduction végétative opportuniste pour laquelle les ramets sont mis en place,
soit a partir de méristemes dédifférenciés, soit a partir de méristémes adventifs, suite a un dés-

équilibre de 'arbre (sénescence, stress hydrique, herbivorie, chablis, pathogénes ...).

La simple reproduction végétative n'implique pas nécessairement la dispersion des
ramets (e.g. un taillis peut se morceler, mais les ramets occuperont a peu pres le méme espace
que le pied parental). Sans dispersion, la reproduction végétative joue un rdle treés similaire a
la réitération sensu Oldemann (1974), mais si un processus de dispersion s'y additionne (e.g.
marcottage), la reproduction végétative devient une véritable stratégie de colonisation de I'es-
pace. C'est pourquoi nous souhaitons ajouter aux catégories définies par Jenik (1994) la
notion de propagation végétative, qui implique la dispersion des ramets a distance du pied
parental et permet & un genet de coloniser un espace qu'il n'aurait pu atteindre par le seul

développement de son module initial.

Dans les écosystémes fréquemment perturbés (incendies, coups de vent, glissements de
terrain ...), ou la reproduction est la plus flagrante, I'impact de la niche de persistance sur la
communauté végétale a fait I'objet de nombreux travaux (Boucher er al. 1990, Kauffman
1991, Sakai et al. 1997, Van Bloem et al. 2005, Otterstrom et al. 2006, Keith et al. 2007,
Nzunda et al. 2008). Les foréts tempérées sont aussi bien documentées a ce sujet (Johnston &
Lacey 1983, Read & Hill 1985, Koop 1987, Ohkubo 1992, Jenik 1994, Del Tredici 2001,
Paillet 2002, Dietze & Clark 2008). En revanche, la niche de persistance a été relativement
négligée dans la compréhension de la dynamique des foréts tropicales humides ; lorsque ce
mécanisme a été pris en compte, la question fut principalement abordé sous I'angle de la réité-
ration apres perturbation (Putz et al. 1983, Putz & Brokaw 1989, Paciorek ef al. 2000, Poorter
et al. 2010), la reproduction végétative quant a elle étant supposée trés peu fréquente en forét
tropicale (Richards 1996, mais consulté Jenik (1994) pour un certain nombre d'exemple dans
la famille des Arecaceae). Nous pensons que les étonnantes capacités du Spirotropis longifo-
lia a produire des rejets sont liées a sa monodominance par la niche de persistance. Si des
especes ayant une stratégie de réitération efficace contribuent a maintenir de la diversité en
cas de perturbation a large échelle ou récurrente, la présence de ces mémes espéces dans un
¢cosystéme ou les perturbations sont de faible intensité (e.g. les foréts tropicales humides)
peuvent avoir un impact négatif sur la diversité. Par la perpétuelle réjuvénation de leurs axes,
ces especes maintiennent leur position dans la communauté bloquant ainsi la niche de régéné-
ration aux autres especes. Kruger & Midgley (2001) ont observé, dans les foréts du Cape

(Afrique du Sud), une corrélation négative entre I'abondance des especes produisant des rejets
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Ilustration 53 : Champignons lignivores observés sur des tronc de Spirotropis longifolia. (a) cf-
Fomes sp. (Polyporaceae), l'arbre portant ces carpophores €tait encore en vie et n'avait pas de rejets ;
(b) Xylaria sp. (Xylariaceae), le tronc portant ces carpophores était mort mais un rejet avait remplacé
l'axe principal. (Détermination : M. Ducousso, LSTM, comm. pers. ; photographie : E. Fonty)

Hustration 52 : Vue de la canopée de la population de Spirotropis longifolia de montagne des
Chevaux. (photographie : E. Fonty)

145



et la richesse spécifique, montrant ainsi la réalité¢ d'un tel phénomene. Par ailleurs, la capacité
de produire des rejets est signalée pour quelques espéces monodominantes tropicales : Eusi-
deroxylon zwageri (Lauraceae) (Whitten et al. 2000, Irawan 2004), Dicymbe altsonii (Casal-
pinoideae) (Isaacs et al. 1996, Zagt et al. 1997), D. corymbosa (Ceasalpinoideae) (Henkel
2003, Woolley et al. 2008).

Les deux especes de Dicymbe forment elles aussi des peuplements monodominants sur
le bouclier guyanais, mais ne sont pas phylogénétiquement proche du Spirotropis longifolia.
Ces deux especes sont également ectomycorhizée (Henkel ef al. 2002), et cette symbiose est
apparemment impliquée dans un recyclage efficace de la matiére organique de la litiére piégée
par les rejets et surtout de ses troncs pourrissants (Mayor & Henkel 2006, Woolley et al.
2008). Un mécanisme similaire pourrait étre a I'ceuvre chez le S. longifolia. Nous avons fré-
quemment observé la production de racines adventives opportunistes visiblement en vu d'ex-
ploiter des pools de matiére organique (illustration 54, p.147) ; la formation des domes de

racines a la base des rejets peut également Etre interprétée en ce sens.

Nous ne savons pas ce qui initie la transformation du Spirotropis longifolia depuis son
port d'arbre forestier classique jusqu'a son port en taillis. Nous l'avons vu, la réitération est
généralement une réponse a un stress. Dans le cas du Dicymbe corymbosa, 1'axe principal est
souvent fragilisé par un champignon lignivore (Phelinus robustus) qui colonise le coeur et
provoque sa chute. La limite entre champignon saprophyte et champignon parasite est ténue
(Thomma 2003, Winder & Shamoun 2006) aussi Woolley et al. (2008) suggerent que la capa-
cité a produire des rejets du D. corymbosa soit une réponse évolutive a l'infection quasi systé-
matique, par P. robustus. Des champignons lignivores ont aussi été observé sur le Spirotropis
longifolia (illustration 52, p.145 ), mais nous ne savons pas dans quelle mesure ils sont impli-
qués dans la perte de l'axe principal. Une autre hypothése est envisageable pour expliquer la
perte de 1'axe principal. Le Spirotropis longifolia est une espéce de petite stature qui se place-
rait parmi les especes du sous-bois (Collinet 1997). Lorsqu'il ne domine pas le peuplement, il
atteint le sous-étage et son houppier reste souvent surplombé par celui des autres especes ;
dans ces conditions, il est relativement protégé contre I'évapotranspiration. Par ailleurs, étant
fréquemment associé¢ aux conditions d'hydromorphie, on peut supposer qu'il ait tendance a
moins bien réguler sa transpiration que d'autres espéces, la ressource en eau étant potentielle-
ment moins limitante. Si le houppier de I'arbre surplombant celui du S. longifolia vient a dis-
paraitre, la demande évaporative serait alors plus importante, ce qui pourrait générer des
embolies dans le tronc du S. longifolia. La production de rejets basaux serait alors une réac-

tion a une mauvaise gestion de I'évapo-transpiration, mais permettrait a 1'individu de se main-
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Ilustration 54 : Opportunisme des racines adventives du Spirotropis longifolia. (a) Un rejet de S.
longifolia ayant développé son systéme racinaire dans la souche décomposée dont il est issu,
l'instabilit¢ de cet édifice a provoqué son affaissement, remarquez cependant la production de
nouveaux rejets au niveau du « collet » ; (b) racines adventives ayant investi la fente d'une branche ;
(c) mat racinaire produit a 1,8 m de haut, probablement dans une ancienne termitiére ; (d) les racines
de la marcotte de S. longifolia (a droite) ont colonisé¢ le tronc parental que l'on devine sous
I'enchevétrement de racines. (Photographies : E. Fonty)
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tenir sous ces nouvelles conditions. Se faisant, le S. longifolia remplacerait progressivement la
canopée haute et stratifi¢ de la forét adjacente par une canopée plus basse. Les brusques
décrochement de la hauteur de canopée peuvent étre un signe de cette conquéte progressive de
la forét non dominée par le S. longifolia. Certains gros arbres du peuplement dominée
culminent parfois bien au dessus de la canopée de S. longifolia (illustration 53, p.145). Ces
individus pourraient également étre des reliques d'une forét dont la canopée était auparavant
plus élevée ; a premiére vue, ces individus ne semblaient pas appartenir a des espeéces émer-

geantes.

La propagation végétative a été trés peu décrite en foréts tropicale humide ; on consi-
dere généralement que le destin inéluctable d'un arbre mis a terre est de se décomposer (Putz
et al. 1983, Putz & Brokaw 1989). Le Spirotropis longifolia conserve ses capacités a produire
des rejets et des racines adventives tout le long du tronc. Il est donc non seulement capable de
reproduction végétative mais aussi de propagation végétative. Les marcottes bénéficient dun
certain nombre d'avantages vis-a-vis des plantules issues de graines. (1) Elles n'ont pas besoin
d'étre dispersées au bon endroit, au bon moment, de par leur origine elles se trouvent déja la
ou les ressources générées par la trouée sont les plus abondantes. (2) En cas de soulévement
partiel du tapis racinaire, ce qui arrive fréquemment chez le S. longifolia, les marcottes bénéfi-
cient d'un systéme racinaire déja en place. (3) Par ailleurs elles ont a leur disposition des
réserves bien plus importantes que les jeunes plantules, par la mobilisation des réserves du
tronc parental et, éventuellement, par le maintien partiel du systéme photosynthétique
(Negrelle 1995, Sakai & Sakai 1998). Ces avantages leur permettent une croissance plus forte
que celle des plantules (Irawan & Gruber 2004, Dietze & Clark 2008). Le marcottage du S.
longifolia lui ferait donc gagner un temps considérable pour l'installation de nouveaux indivi-
dus vis-a-vis de la reproduction sexuée qui passe par une phase d'attente apres la germination.
Le marcottage du S. longifolia peut lui aussi contribuer a limiter l'installation d'autres espéces
en saturant la niche de régénération. Le maintien des especes héliophiles dans le peuplement
de S. longifolia pourrait justement étre du au fait qu'elles soient les seules dont la croissance

puisse rivaliser avec celle des marcottes et des rejets de S. longifolia.

D. L'influence du systeme racinaire
11 parait, cependant, peu vraisemblable que l'exclusion des especes classiques de la forét
non dominées soient le simple fait d'un compétition pour la lumiére. La plupart de ces espéces
sont adaptées a supporter des environnements peu lumineux au stade juvénile. Par ailleurs,

nous avons montré que la canopée du Spirotropis longifolia permettait a une plus grande pro-

148



portion de rayons d'atteindre le sous-bois, la canopée du S. longifolia étant plus basse et moins
stratifiée. L'avantage de la niche de persistance ne réside peut-étre donc pas dans I'occupation
perpétuelle d'un volume aérien mais dans 1'occupation perpétuelle d'un volume souterrain, et
la monodominance S. longifolia pourrait s'imposer par le sol (Bever et al. 1997, Bever et al.

2010).

En effet le systéme racinaire est le seul a se maintenir réellement en place, soit lors de la
perte de 'axe principal, soit lors de chablis partiel. Le systéme racinaire du S. longifolia est
trés épais ce qui peut créer, de plus, une barriére physique a l'installation des plantules, notam-
ment en saison seéche si elles n'ont pas réussi a atteindre des horizons possédant une plus

importante réserve en eau utile.

Un autre mécanisme peut également étre envisagé. La plupart des especes tropicales
sont dépendantes de champignons symbiotiques pour leur croissance, qu'ils soient ecto- ou
endomycorhiziens (Janos 1980). En revanche, le S. longifolia semble trés peu mycotrophe et
la concentration de composés antifongiques dans ses racines laissent a penser qu'il pourrait
avoir un impact sur la communauté fongique de la forét qu'il domine. Ce type de modification
s'inscrit sur le long terme (Janos 1980, Connell & Lowman 1989), aussi, la persistance d'un
systéme racinaire pourrait se révéler utile pour maintenir une pression sur la communauté fon-
gique et, a travers elle, sur la communauté végétale. Dans cette optique, il est intéressant de
remarquer que les especes héliophiles sont généralement peu dépendantes de leur partenaire
symbiotique (Janos 1980) ; elles sont en effet amenées a coloniser des milieux perturbés dont
ils sont potentiellement absents. Tout comme la “mycorrhiza hypothesis”, ce mécanisme
reléve de la construction de niche (Odling-Smee et al. 2003), dans ce cas elle ne se ferait pas
au bénéfice réciproque d'un micro-organisme et d'une plante, mais au seul bénéfice de la
plante. De tels mécanismes ont été décrits pour certaines especes envahissantes notamment de
la famille des Brassicaceae produisant des isothiocyanates (e.g. Alliaria petiolata) (Vaughn &

Berhow 1999, Stinson ef al. 2006, Callaway et al. 2008, Wolfe et al. 2008).

II1. Quels enseignements pour l'exploitation forestiére ?

Les principales especes exploitées de Guyane (e.g. Dicorynia guianensis, Qualea rosea,
Vouacapoua americana, Eperua spp.) ont une répartition agrégée de leurs effectifs. Cepen-
dant, cette agrégation est loin de rivaliser avec celle du Spirotropis longifolia qui se place loin
devant dans un gradient théorique d'agrégation et il semble qu'il faille passer les fronti¢res

pour trouver les maillons intermédiaires de ce gradient (e.g. au Guyana : Mora gongrigpii,
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Chlorocardium rodieii).

L'agrégation du Spirotropis longifolia peut €tre en partie expliquée par sa faible distance
de dispersion, tant du point de vue de la propagation végétative que la dispersion des graines,
menant a la formation de pseudo-cohortes réunies au sein de plaques hétérogeénes. Le méca-
nisme menant a I'agrégation des individus est donc proche de celui décrit pour la Vouacapoua
americana (Traissac 2003). Des lors, quelles différences empéchent le V. americana de former
des peuplements monodominants ? Nous avons discuté précédemment de diverses stratégies
susceptibles de favoriser la monodominance du S. longifolia parmi lesquelles I'absence d'un
effet densité-dépendance délétere et la possible allélopathie envers les autres especes semblent
jouer un réle important. Ces stratégies sont inscrites dans la biologie du S. longifolia, il est
donc peu probable qu'elles puissent étre transposées a d'autres especes, n'ayant pas les mémes

capacités, pour augmenter leur représentation dans le peuplement.

Une grande partie des travaux de recherche entrepris en Guyane en vue de pérenniser la
ressource forestieére s'est intéressée au renouvellement du stock d'individus par voie sexuée.
L'é¢tude du Spirotropis longifolia apporte un éclairage sur l'importance de la régénération
végétative (réitération et reproduction végétative) lors de la reconstitution des peuplements. Si
la capacité de produire des rejets est exacerbée chez le S. longifolia, il loin d'étre la seule
espece a en avoir l'apanage. La régénération par voie végétative est largement intégrée dans le
mode de culture sur brilis (Kauffman 1991, De Rouw 1993, Kammesheidt 1998, Van
Nieuwstadt et al. 2001), en revanche peu d'études ont considéré que ce mode de régénération
puisse avoir un role actif lors de I'exploitation forestiere (Suselo 1983, Hartshorn 1989, Rijks

et al. 1998, Negreros-Castillo & Hall 2000, Irawan 2004, Mostacedo et al. 2009).

La plupart des especes d'arbre possedent cette capacité de produire des rejet (Paciorek
et al. 2000, Poorter ef al. 2010) bien que sa vitalité diminue généralement avec le temps. Fait
intéressant, la premiére essence de Guyane Dicorynia guianensis parvient parfois a rejeter a
partir d'une souche exploitée (illustration 55, p.151) et méme a marcotter (illustration 56,
p.151). D'autres especes exploitées pourraient présenter les mémes capacités, Zagt et al.
(1997) mentionnent le Vouacapoua macropetala, espéce proche du V. americana, ce qui
indique la prédisposition de ce genre. Les potentialités de ces especes ne sont évidemment pas
du méme ordre que celle du Spirotropis longifolia, mais elles ouvrent la voie a des pistes de
gestion intéressantes. A premiére vue, il semble peu probable que ce mode de régénération
puisse renouveler le stock de tiges exploitables pour la confection de bois de construction. Le

pourrissement des souches rend ces taillis instables (cf. illustration 54.a, p.147 pour un exem-
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Hlustration 55 : Souche de Dicorynia
guianensis ayant développé des rejets (5) apres
exploitation a piste de Saint-Elie . (photographie :
E. Fonty)

g - B A

Ilustration 56 : Deux marcottes de Dicorynia guianensis. A droite une
marcotte a atteint =~ 8 cm de D30, on voit a sa base les reste de I'ancienne
écorce. Au centre se trouve une jeune marcotte (= 1 m de haut) qui s'est
elle aussi développée sur le reste d'écorce, la fleche indique 'ancien point
de jonction entre les deux individus. En arriére plan, on discerne un tronc
en décomposition pouvant étre celui de I'axe parental.

151



ple sur S. longifolia) et nous pensons qu'il y a de faibles chances que ces axes atteignent le
diamétre moyen d'exploitation (= 55 cm). Cependant ces individus peuvent probablement
atteindre le stade reproducteur et pourraient servir a conserver une certaine diversité génétique
sur les parcelles exploitées (Irawan 2004, Irawan & Gruber 2004). De plus, on s'interroge
aujourd'hui sur la mise en place de filire bois-énergie en Guyane (Guitet et al. 2009). La
régénération végétative devrait étre considérée dans ce mode de gestion, car elle permettrait

stirement une renouvellement plus rapide de la ressource en bois.

IV. Conclusion et perspectives

Notre étude est la premiere a décrire la monodominance du Spirotropis longifolia et étu-
dier son écologie. Le S. longifolia figure parmi les quelques especes monodominantes de fin
de succession en communauté riche au méme titre que d'autres espéces bien documentées
telles : Gilbertiodendron dewevrei, Dicymbe corymbosa ou Eusideroxylon zwageri. Sa mono-
dominance reléve vraisemblablement d'un ensemble d'interactions avec la communauté adja-

cente au sein de laquelle il peut visiblement progresser, lentement mais sirement.

Le Spirotropis longifolia possede plusieurs traits qui lui permettent d'exploiter efficace-
ment une niche de persistance : (1) une extraordinaire capacité a produire des rejets, (2) un
bois trés dense et (3) un cocktail de composés antifongique qui le prémunissent probablement
des pathogenes. Cette dernieére hypothese reste a tester sur des souches de champignons phy-
topathogenes. Par ailleurs, les facteurs a l'origine de la perte de 1'axe principal restent aussi a
déterminer avec plus de précision (phytopathogene, stress hydrique ...) car cet ¢élément

semble essentiel & la monodominance du S. longifolia.

Le Spirotropis longifolia a une stratégie de reproduction qui lui permet maintenir et
accroitre sa dominance sur le peuplement. Contrairement a d'autres espéces a répartition agré-
gée (e.g. Vouacapoua americana) ses juvéniles ne semblent pas soumis a l'effet densité-dé-
pendance ce qui permet l'installation de nouveaux individus au sein du peuplement déja
dominé. Par ailleurs, le S. longifolia est 1'une des rares especes d'arbre de forét tropicale
humide capable de propagation végétative par marcottage. Ce mode de reproduction pourrait

fournir un avantage considérable au S. longifolia.

Dans ce manuscrit, nous n'avons pas aborder le question de la régénération du Spirotro-
pis longifolia pour des classes de diameétre inférieure a 10 cm de D3. Des relevés ont cepen-
dant été effectués (Salomon 2009, Fonty et al. 2011) et leur analyse est en cours. Par ailleurs,

les marqueurs microsatellites que nous avons développés seront prochainement employés
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pour évaluer avec précision la part que représente ce mode de reproduction dans le renouvel-

lement et 1'expansion des populations de S. longifolia.

Au sein des peuplements dominées, la communauté reste relativement riche. Les
especes qui constituent le peuplement dominé sont également présentes dans le peuplement
non-domingé, cependant nous observons une dérive de la composition floristique en faveurs
des espéces héliophiles. Cette dérive suggere que le S. longifolia agisse comme un filtre sur
l'installation des autres espéces. Nous proposons que ce filtre soit de nature allélopathique et
qu'il agisse par l'intermédiaire de la communauté fongique des sols. L'effet des composés
extrait des racines du S. longifolia sur croissance de mycorhizes et de plantules d'autres d'es-

peces permettrait de mettre en évidence un tel mécanisme (Castaneda et al. 1992).

Le Spirotropis longifolia rappelle enfin au gestionnaire forestier 1'importance de la régé-
nération veégétative lors de la reconstitution du couvert forestier. Des travaux de recherche
pourraient se porter sur les principales especes exploitées pour comprendre dans quelles
conditions s'expriment la formation de taillis a partir de souches d'exploitation. Un premier
passage sur les parcelles exploitées pourrait étre I'occasion de faire I'inventaire de ces souches.
Plusieurs paramétres pourraient étre rapidement évalués (hauteur du plateau de sciage ; D3 ;
conditions lumineuses ; sols ; nombre, hauteur et diamétre des rejets ... (Rijks e al. 1998)).
Ses relevés, effectués sur des parcelles ayant été exploitées a différentes dates pourraient four-
nir des informations sur le devenir de ces taillis et évaluer la pertinence d'un suivi. Par
ailleurs, le développement de la filiere bois énergie pourrait se tourner vers I'exploitation de s
especes ayant de forte potentialité a produire des rejets, et cette capacité pourrait-étre évaluée

sur une grand nombre d'especes.
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ANNEXE A



A new case of neotropical monodominant forest: Spirotropis
longifolia (Leguminosae-Papilionoideae) in French Guiana
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The main interest in studying monodominant forests in the tropics (i.e. single-dominant forest
sensu Richards 1996 and Connell & Lowman 1989) is that processes leading to
monodominance may highlight mechanisms controlling species diversity (Hart ez al. 1989).
Among the various cases of monodominant forest (Hart 1990), the most intriguing are the rare
ones that stand in contact with a considerably more diverse forest, without apparent
environmental boundaries, and for many generations (i.e. type I sensu Connell & Lowman
1989). Rather than a single mechanism, it is likely that this type of monodominance results
from a suite of interacting traits (Torti ez al. 2001). This has been well illustrated for the
neotropical tree Dicymbe corymbosa whose monodominance relies on: (1) ectomycorrhizal
symbiosis (Henkel et al. 2002) linked to (2) mast fruiting (Henkel ez al. 2005), (3) high
seedling survival rate (Henkel et al. 2005, McGuire 2007a, b) and, potentially, (4) slow litter
decomposition (Mayor & Henkel 2006, McGuire et al. 2010), moreover, (5) the reiterative
habit of D. corymbosa slows the gap dynamics, and reduces species richness (Woolley et al.
2008). Thus, a comprehensive understanding of monodominance may only emerge from the
comparison of many case studies to point out shared mechanisms. Here, we report a new case

of a monodominant species: Spirotropis longifolia (DC.) Baill.

Spirotropis longifolia is endemic to the Guiana Shield, ranging from Bolivar (Venezuela) to
French Guiana (Stirton & Aymard 1999). We recorded only thirty collections in major
herbaria (NY, U, CAY, P), most of them from French Guiana. The western Guiana Shield is
known to hold several monodominant forests (Davis & Richards 1934, Henkel 2003, Richards

1996). However, the dominance of S. longifolia has never been investigated nor reported.

Only 16 French Guianan sites are known to host S. longifolia. We prospected eight of them
and selected the two most accessible to evaluate S. longifolia dominance: a 20-ha population
at Piste de Saint-Elie (PSE: 5°16'36"N, 53°3'0.5"W), and a 7-ha one at Montagne des
Chevaux (MDC: 4°42'47"N, 52°23'41"W).

We set three 1-ha plots on upland areas at each site, two in forest dominated by S. longifolia
(Ps1, Ps2 at PSE ; Csl, Cs2 at MDC) and one on adjacent mixed forest (Pm1 at PSE ; Cm1 at
MDC). We censused all living trees with trunk > 10 cm in diameter at 130 cm above the
ground (dbh). As most S. longifolia individuals produce basal sprouts, we pooled all stems >
10 cm in dbh to calculate the basal area of each individual. We also counted the number of
shoots with 5 cm < dbh <10 cm, and evaluated the number of thinner sprouts. Soils
characterisation followed Lescure & Boulet (1983). In order to evaluate the dominance of S.

longifolia in the recruitment pool, we censused all individuals > 2 ¢m in dbh on eight 20 x 20-
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m plots, five of them within Ps1 (Ps1-subplot). Individuals were most often identified to
species or at least assigned to genus or family. Finally, we evaluated the mycorrhizal status of
six S. longifolia sampled at PSE. Fine roots and mycorrhizas were cleared and stained

according to the methods described by Kormanik & McGraw (1982).

In all sites, S. longifolia was present from hilltops to marshy bottomlands, and always
aggregated. Populations covered areas ranging from 0.5 ha to hundreds of hectares, in which

dominance varied from 20% to 70% of stems > 10 cm in dbh (data not shown).

At PSE, topography and soil-cover of the whole S. longifolia stand matched the last stage of
transformation of a ferralitic cover on schist, as described by Sabatier et al. (1997). At MDC,
erosion of the sandstone bedrock (quartzite) produced steep slopes, on which top soil (30 cm
depth) was sandy. In spite of their differences in bedrock, topography and soil thickness, the
two sites shared thin, superficially drained, hydromorphic soils. Soils of the mixed-forest plots

did not differ from those of their neighbouring dominated plots.

In our plots, S. longifolia exceeded 50% of stems and/or basal area for trees > 10 cm in dbh
(Table 1), the standard threshold of monodominance proposed by Connell & Lowman (1989).
In Ps1-subplot, S. longifolia accounted for 35% of the recruitment pool. Furthermore, we
found a significant positive relationship between the relative abundances of S. longifolia trees
(dbh > 10 cm) and its own recruitment pool in our 20 x 20-m plots (Pearson r =0.79, P <
0.01). Tree species richness and diversity were high in mixed-forest plots and considerably

lower in dominated plots (Table 1).

In the eight prospected sites, S. longifolia was always found as a low-stature tree, 20-25(-30)
m high with a maximum observed dbh of 75 cm. Within our plots, 40%-80% of S. longifolia
trees produced collar sprouts (Table 1), and 18%-30% had at least one reiterated trunk > 5 cm
in dbh (Table 1, Figure 1a). On Cs1 and Cs2 we estimated that for 10% and 30% of S.
longifolia individuals, respectively, the dead main stem has been replaced by one or more
reiterated trunks (Table 1). Sprout production was concomitant to the proliferation of basal
adventitious roots of two kinds: (1) dense mound of roots, often disconnected from the
ground, able to accumulate organic matter and (2) strong arching stilt roots that stabilised the

clumps (Figure 1a).

At all stages of development, uprooted S. longifolia were able to layer, i.e. to produce sprouts,
able to become autonomous, along prostrate or fallen stems (Koop 1987) (Figure 1b, c).
Layers grew all along the fallen stems and often remained connected to each other, sharing

multiple root systems (Figure 1b). On Cs1 and Cs2, respectively 5% and 11% of S. longifolia
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> 10 cm in dbh were identified as layers. These figures are conservative estimates, since signs
of layering disappear with time (Figure 1¢). Roots of S. longifolia hosted arbuscular

mycorrhizas but we did not found evidence of ectomycorrhizas.

Together with Pterocarpus officinalis, which dominates the rear mangrove swamp (Migeot &
Imbert 2011), S. longifolia is one of the rare Papilionoideae forming monodominant stands in
tropical forests. Although absent from deep, freely draining soils, it showed a wide
environmental amplitude. Surrounding species-rich forests (Table 1) were similar in diversity
to those observed elsewhere in the Guiana Shield (ter Steege et al. 2000) and on the same
soils at PSE (D. Sabatier, unpubl. data). Yet, S. longifolia-dominated forests were relatively
species-rich (Table 1). Thus, its monodominance seems to result neither from peculiar

environmental conditions nor from a lack of competitors.

Our results emphasised that S. longifolia recruits beneath its own canopy. Indeed, as for some
other monodominant species (Hart 1985, Henkel et al. 2005), S. longifolia seeds are dispersed
autochorously, less than 10 m from the parent tree. Moreover, seeds germinate within 2 d
(pers. obs.) thus post-dispersal movement is limited. This set of life traits places S. longifolia

among the Type I monodominant species (Connell & Lowman 1989).

Through layering, S. longifolia is also able to reproduce and propagate vegetatively. Layering
does not only allow the survival of the genet, but also its spread in the understorey, increasing
the relative abundance of the species in the recruitment pool (Gavin & Peart 1999). Moreover,
in case of tree uprooting, layering species may pre-empt the recruitment niche, not only at the
stump, but also all along the fallen stem (Negrelle 1995). As basal sprouts do, young layers
benefit from larger resources than seedlings and saplings (Dietze & Clark 2008), and may
have access to an already settled root system and even to a still functional photosynthetic
system (Sakai et al. 1997), allowing them to compete with pioneer species in gap closure

(Negrelle 1995).

Bond & Midgley (2001) introduced the concept of the persistence niche (i.e. the capability of
an established plant to persist in situ) and pointed out its potential impact on species richness.
Indeed, by the constant rejuvenation of their stems and the stabilising effect of their arching
stilt roots, the persistence of the clumps of Dicymbe altsonii and D. corymbosa reduces the
gap dynamic, thus contributing to their monodominance (Woolley ef al. 2008, Zagt et al.
1997). The long-lasting ability of S. longifolia to form coppice clumps strongly suggests a
similar efficiency to exploit a persistence niche and supports this trait as a realistic mechanism

leading to monodominance. On the other hand, we found no evidence that ectomycorrhizal
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symbiosis could be related to the monodominance of S. longifolia.

Thus, S. longifolia monodominance seems to rest on the simultaneous use of two strategies: a
supporting one (i.e. a competitive advantage for its own recruitment pool by layering) and a
suppressive one (i.e. a depletion of the recruitment opportunities of the other species through
the persistence niche). However, the relative advantages of these strategies for S. longifolia
remain to be evaluated. Meanwhile, we suggest that both strategies are not limited to
monodominant species and should be better taken into account to explain the variations in

alpha diversity observed in tropical rain forests.
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Legends to Figures

Figure 1. Sprouting abilities of Spirotropis longifolia. Two S. longifolia showing different
habits ; the right one was a mono-stemmed tree, the left one was a mature clump made of
several reiterated trunks with small arching stilt roots and small mound of roots at its base (a).
S. longifolia ‘walking’ in the forest and producing layers (b). Two large layers and their
ancient connection now rotted (c). (photographs: E. Fonty)
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Tables

Table 1. Species richness, diversity and forest structure, for trees > 10 cm in dbh, on 1-ha plots of Spirotropis longifolia-dominated
forest (Psl, Ps2, Cs1,Cs2) and mixed forest (Pm1,Cml) at Piste de Saint-Elie (PSE) and Montagne des Chevaux (MDC) sites. R:
species richness; Q: Fisher's alpha diversity index, D: plot density (ind. ha™); G: basal area (m? ha); DSI: plot density of S.
longifolia (ind. ha ), relative abundance (%) of S. longifolia, as %ind: among all individuals, %stems: among all stems and %G of
basal area; % sprouting: proportion of sprouting S. longifolia for three sprout diameter limits (%); %opersistent: proportion of S.
longifolia with at least one dead stem (%).

Site Plot R ~ D G DSl  %ind  %stems %G %sprouting Y%persistent
al >5em >10cm
Psl 84  28.6 511 33.0 322 63 65 60 40 18 5 4
PSE Ps2 83 28.4 500 289 280 56 58 56 61 23 10
Pml 180 101 506 252 - - - - - - - -
Csl 63 18.9 508 208 376 74 76 67 68 31 12 14
MDC  Cs2 9 304 557 26,6 360 65 68 53 80 38 12 9

Cml 123 427 714 32.0 - - - - - - - -
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Graphical abstract

This paper describes the phytochemical and antifungal investigation of Spirotropis longifolia
and the isolation of three new isoprenylated isoflavonoids: spirotropin A (1), spirotropin B

(2), and spirotropone (3).

Highlights

» This paper describes the phytochemical investigation of Spirotropis longifolia.
* We isolated three new and ten known compounds.

* This article provides relevant chemotaxonomic information for the Leguminosae

family.
* Some compounds could inspire the discovery of new antifungal agents.

* Secondary metabolites from Spirotropis longifolia (DC) Baill and their antifungal

activity against human pathogenic fungi.
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Abstract

A phytochemical study of the ethyl acetate extract of the roots and adventitious roots of
Spirotropis longifolia, a monodominant tree species of the Guianan rainforest, has allowed the
isolation of three compounds: 2-hydroxy-8,9-methylenedioxy-2',2'-dimethylpyrano-[5',6":4,3]-
6a-prenyl-[6aS,11aS]-pterocarpan (spirotropin A, 1), 2-hydroxy-8,9-methylenedioxy-2',2'-
dimethyl-3',4'-dihydropyrano-[5',6":4,3]-6a-prenyl-[6aS,11aS]-pterocarpan (spirotropin B, 2),
and 5,7-dihydroxy-6,8-diprenyl-2"",2”"’-dimethylpyrano[5””,6”*”’: 3°,4’]-isoflavone
(spirotropone, 3). In addition, ten known compounds, trans-oxyresveratrol, trans-resveratrol,
piceatannol, daidzein, genistein, isoprunetin, lupeol, latifolol, gnetin D and gnetin E, were
also isolated. These compounds were evaluated for their antifungal activity and their
cytotoxicity, and their structures were established by 1D and 2D NMR, HRMS, CD and

optical rotation measurements.

Keywords: Spirotropis longifolia, Leguminosae, prenylated pterocarpans, antifungal,

cytotoxic, monodominant species

190



1. Introduction

Spirotropis longifolia (DC) Baill. is a tree whose range extends from the state of Bolivar
(Venezuela) to French Guiana. This is one of the few species to form monodominant stands (>
50% of individuals) in tropical rain forests and is also known for its self-coppicing ability by
the constant rejuvenation of its stems (Fonty et al., 2011). From a taxonomic point of view,
S.longifolia is the only representative of its genus, which belongs to the tribe of the Sophoreae
(Leguminosae — Papilionoideae). The phytochemistry of this genus has never been
investigated before, and the genus is not described in terms of plant use or medicinal

properties.

In continuation of our search for antifungal compounds from durable woods (Rodrigues et al.,
2010; Royer et al., 2010), ethyl acetate extracts of roots and adventitious roots of S./longifolia
drew our attention during a screen for antifungal activity. We therefore embarked upon
studying the antifungal constituents contained in the roots and adventitious roots of this
species. In this article, we describe the isolation, structure elucidation from NMR spectral

data, and antifungal and cytotoxic activities of all isolated compounds.

2. Results and discussion

Roots and adventitious roots were air-dried and extracted separately with ethyl acetate. Both
extracts were then subjected to silica gel column chromatography, followed by reverse phase
HPLC to yield three new (1-3) and ten known (4-13) compounds (Fig. 1). In the roots, known
compounds were trans-resveratrol (5) (Yamada et al., 2004), piceatannol (6) (Young Han et
al., 2009), daidzein (7) (Li et al., 2009), genistein (8) (Kozerski et al., 2003), isoprunetin (9)
(Kulesh et al., 2008), and lupeol (10) (Fotie et al., 2006). In the adventitious roots,
compounds isolated were trans-oxyresveratrol (4) (Kanchanapoom et al., 2002), gnetin E (11)
(Boralle ef al., 1993), latifolol (12) (Lins et al., 1982), and gnetin D (13) (Iliya ef al., 2002).
These known compounds were identified by comparison of their analytical data with those
reported in the literature. Compounds 11, 12 and 13 were isolated for the first time in the

Leguminosae — Papilionoideae family.

The structure of molecules 1 and 2 were determined by 'H and *C NMR spectroscopy (Table
1). Two distinct groups were observed by analysing the correlations in the COSY, HMBC and
HSQC spectra: a prenyl and a dimethyl-pyrano-pterocarpan.

Compound 1 was isolated as a pale yellow solid. Its molecular formula was determined as
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CasHaso6 from the HR-ESI-MS spectrum (m/z: 435.1794 [M+H]"). 1H NMR signal at d; 6.71
('H, s, H-1) and carbon at dc 117.5 (C-1) as well as correlations of proton H-1 with C-2 (dc¢
141.0), C-3 (¢ 142.7), C-4a (dc 144.6), C-11a (6¢ 83.5), and C-11b (d¢ 112.5), indicated the
presence of a pentasubstituted aromatic ring. In addition, protons at d; 6.56 (‘H, s, H-7) and
6.34 ('H, s, H-10), respectively, borne by carbon atoms at dc 104.8 (C-7) and 94.1 (C-10), and
HMBC correlations of H-7 (dy 6.56) with C-8 (d¢ 149.1), C-9 (dc 142.9), C-10a (dc 155.2)
and C-6a (d¢ 48.2) as well as those of H-10 (d 6.34) with C-10a (¢ 155.2), C-6b (¢ 122.4),
C-8 (0c 149.1) and C-9 (o 142.9) together indicated the presence of a 1,2,4,5- tetrasubstituted

benzene.

A methylenedioxy moiety with two non-equivalent protons at o, 5.87 (1H, d, J=1.2 Hz, O-
CH,-0) and 5.83 ("H, d, J = 1.2 Hz, O-CH,-O) was also observed in the '"H NMR spectrum.
HMBC correlations of this O-CH,-O group (dx 5.87, dy 5.83) with C-8 (d¢ 149.1) and C-9 (dc¢
142.9) indicated that the oxygen atoms were linked to carbons C-8 and C-9 in
thetetrasubstituted aromatic ring cited above. 1H NMR signals at d5 6.56 ('H, d, J = 10.0 Hz,
H-4%),5.61 ('"H, d,J=10.0 Hz, H-3") and 1.41 (6H, s, 2’-CH3) combined with 13C NMR
signals at d¢c 117.5 (C-4’), 140.4 (C-3’), 77.3 (C-2’), and 27.7 (2°-CH3), and their HMBC
correlations indicated the presence of a 2,2-dimethyl-pyran ring. HMBC correlations of H-4’
(0n 6.56)with C-3 (d¢ 142.7), C-4 (6¢ 111.5) and C-4a (o¢ 144.6) as well as the chemical shift
of carbon atom C-2’ at d¢ 77.3, and the molecular formula of 1 indicated that the 2,2-
dimethyl-pyran ring was fused along the C-3 — C-4 bond of the pentasubstituted aromatic
ring. The positions of the 2,2-dimethyl-pyran ring and the methylenedioxy group were further
confirmed by comparison of NMR data described for closely related 2,3-dihydroxy-8,9-
methylenedioxy-pterocarpan and 6a-prenyl-pterocarpan (Miyase et al., 1999; Xiong et al.,
2009). Furthermore, 1H NMR spectrum of 1 (Table 1) presented a sequence of characteristic
proton signals at 6, 2.37 (2H, m, H-1""), 5.17 ("H, br t,J = 7.4 Hz, H-2"), 1.66 (3H, br s, H-
4”), and 1.48 (3H, br s, H-5") linked to carbon atoms at o 31.6 (C-1""), 119.7 (C-2"), 135.8
(C-37),25.9 (C-4”) and 24.0 (C-5"), respectively, attributable to a prenyl subunit in 1.
Additionally, IH NMR signals of H-6 protons at d; 3.57 (‘H, d, J = 10.7 Hz, H-6ax) and 3.99
('H, d, J=10.7 Hz, H-6eq) borne by carbon atom at dc 71.3 (C-6) correlated in HMBC
spectra with C-6a (d¢ 48.2), C-6b (dc 122.4), C-11a (d¢ 83.5), C-4a (d¢c 144.6) and C-1"" (d¢
31.6), and a proton at dy 5.04 ('H, s, H-11a) linked to carbon atom at d¢ 83.5 (C-11a) and
correlated to C-1 (d¢ 117.5), C-11b (d¢ 112.5), C-4a (d¢ 144.6), C-6 (6¢ 71.3) and C-6a (dc¢
48.2) suggested that this prenyl subunit was linked in C-6a to a pterocarpan-like compound.

The cis ring junction was established unambiguously by the observation of NOESY
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correlations between protons H-1" and H-11a (Fig. 2). Additionally, a positive absorption
band at 288.3 nm (Ae = 2.92) and a negative one at 327.0 nm (Ae = -5.42) in the CD spectrum
as well as a very high positive value of the optical rotation []}) + 147.3° (AcOEt, ¢ 0.164)
attested of an [6aS, 11aS] absolute configuration according to literature precedent (Kiss ef al.,
2003). Hence, 1 has been identified as 2-hydroxy-8,9-methylenedioxy-2',2'-dimethylpyrano-
[5',6":4,3]-6a-prenyl-[6aS,11aS]-pterocarpan and was named spirotropin A after the name of
the plant.

Compound 2 was also isolated as a pale yellow solid. Its molecular formula was determined
to be CysHa5Os by the analysis of the HR-ESI-MS spectrum (m/z: 437.1961 [M+H]"). 1H and
13C NMR spectra of 2 (Table 1) were very similar to those of compound 1. It was possible to
identify the penta- and tetrasubstituted aromatic rings as well as the prenyl moiety in C-6a, of
a pterocarpan skeleton. The only differences in the NMR signals were protons H-4’ and H-3’
and carbon atoms C-4’ and C-3’ shifted upfield from oy 6.56 to oy 2.69 for H-4’, from Jy 5.61
to oy 1.66 for H-3’, from 6c 117.5 to dc 19.4 for C-4’ and from d¢ 130.4 to 6c 43.3 for C-3°.
Otherwise, all other signals were nearly identical. However, we observed the presence of a
new gem-dimethyl unit at 6y 1.23 (2°-CH3), from which it was clearly established that the
2,2-dimethyl-2H-pyran ring had been replaced by a 2,2-dimethyl-3,4-dihydro-2H-pyran ring.
Again, the absolute configuration in C-6a and C-11a was ascertained as 6a(S), 11a(S) from the
NOESY correlation between H-11a (6y 5.02) and H-1"" (6 2.45), the positive sign of the

optical rotation [&]5 + 107.6° (AcOEL, ¢ 0.054) and the similarity between the CD spectra of
compounds 1 and 2. Hence, 2 was identified unambiguously as 2-hydroxy-8,9-
methylenedioxy-2',2'-dimethyl-3',4'-dihydropyrano-[5',6":4,3]-6a-prenyl-[6aS,11aS]-

pterocarpan and was named spirotropin B.

Compound 3 was isolated as a pale yellow solid. Its molecular formula was determined to be
C30H3,0s5 from the HR-ESI-MS spectrum (m/z 473.2323 [M+H]"). First, it was established
from the spectral data (Table 2) that signals at o, 7.18 (1H, d, J = 2.15 Hz, H-2"), 7.23 (H, dd,
J=8.4Hz, J=2.2Hz, H-6"), and 6.83 (1H, d, J = 8.4 Hz, H-5’) indicated the presence of a
1,2,5-trisubstituted benzene, while signals at d 1.45 (6H, s, 2”’-CH3), 5.63 (1H, d,J=9.8
Hz, H-3”), and 6.35 (1H, d, J= 9.8 Hz, H-4"""") were attributable to those of a 2,2-dimethyl-
2H-pyran ring. HMBC correlations of H-4”" (o 6.35) with C-3’ (d¢ 121.8) and C-4’ (d¢
152.9) as well as the chemical shifts recorded for C-4’ (d¢ 152.9) and C-2"""" (d¢ 76.0)
demonstrated that this ring was fused to the 1,2,5-trisubstituted benzene in positions C-3" and

C-4’. This connectivity formed a 2,2-dimethylchromene moiety substituted in C-1" (d¢ 123.2).
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Additionally, an 1H NMR signal at 5 7.90 ('H, s, H-2), corresponding to a proton linked to
carbon at d¢ 152.2 and correlated to C-8a (d¢ 153.2) and C-3 (d¢ 122.9), was typical of an a,f3-
unsaturated carbonyl compound linked to an aromatic moiety. These features are common in

the isoflavone family.

HMBC correlations of H-2 (dx 7.90) with C-1’ (d¢ 123.2) and of H-2’ (6 7.18) and H-6’ (0
7.23) with C-2 (d¢ 152.2) indicated that the 2,2-dimethylchromene was linked by its C-1’ to
the C-3 in the ~,-*-unsaturated ketone. In addition, HMBC correlations of OH-5 (dy 13.20)
with C-4a (é¢ 109.0), C-5 (d¢ 157.4) and C-6 (d¢ 105.4) and those of OH-7 (dx 6.33) with C-6
(0c 105.4), C-7 (0¢ 159.5), and C-8 (d¢ 110.0) allowed us to ascertain the presence of a
hexasubstituted benzenic ring, confirming the presence of an isoflavone skeleton substituted
at C-3 with a 2,2-dimethylchromene moiety. The high chemical shift of proton OH-5 (dx
13.20) is attributable to the proximity of the carbonyl group. It should be pointed out as well
that 2 prenyl subunits at dy 3.48 ('"H, d, J= 6.2 Hz, H-1""), 5.27 ("H, br t, ] = 7.1 Hz, H-2"),
1.77 (3H, br s, H-4"), 1.84 (3H, br s, H-57), and 6, 3.46 ('H, d, J = 6.2 Hz, H-1"""), 5.23 ('H,
brt,J="73Hz, H-2""), 1.74 (3H, br s, H-4"), and 1.83 (3H, br s, H-5’"") can be clearly
designated in the NMR data. HMBC correlations of H-1"" (o4 3.48) with C-5 (d¢ 157.4), C-6
(0c 105.4), and C-7 (¢ 159.5) as well as those of H-1""" (dy 3.46) with C-7 (d¢ 159.5), C-8 (d¢
110.0), and C-8a (d¢ 153.2) allowed us to determine their positions on the hexasubstituted
benzene ring, C-6 and C-8, respectively. Based on this information and comparison with
literature data described for related isoflavones (Russell ef al., 1990; Xionget al., 2009),
compound 3 was designated as 5,7-dihydroxy-6,8-diprenyl-2>>"*,2”"’-

dimethylpyrano[5°*°,6°""": 3°,4’]-isoflavone and was named spirotropone.

All compounds isolated were tested for their antifungal activity by microdilution, most of
them over 6 strains of dermatophyte fungi and 8 pathogenic yeasts. The antifungal activities
were compared to those of positive standards itraconazole and fluconazole. Active compounds
(MIC < 64 ng/mL) were also tested towards MRCS5 normal lung tissue cells and MDA-MB-
435 metastatic melanoma cells to evaluate their antifungal selectivity. Meanwhile, inactive
compounds were tested against KB human cervical carcinoma cells to evaluate their

hypothetical cytotoxicity.

Of all the compounds tested, only 6, 11 and 12 showed strong antifungal activity, particularly
in yeast growth inhibition. Compound 6 showed the best activity against Candida
parapsilosis LMGO 05 (MIC = 1.0 pg/mL), and compound 12 was able to inhibit C. albicans
ATCC 10231, C. parapsilosis LMGO 05 and C. krusei LMGO 174 at a concentration of 2.0
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ng/mL. Moreover, compound 12 showed very high anti-yeast selectivities with index values
of 62.8 when measured with MRCS5 cells and 32 with MDA-MB-435 cells. In addition, the
general anti-yeast activity of compound 6 was particularly interesting, with selectivities > 16

with MRCS5 cells and ranging from 32 to 103 with MDA-MB-435 cells.

On dermatophytes, the best antifungal activities were observed with gnetin E (11), which
inhibited the growth of Trichophyton rubrum LMGO 06 and Microsporum gypseum LMGO
10 at 2.0 pg/mL, with a selectivity index of 13 in MRCS cells and 31 in MDA-MB-435 cells.
Fluconazole inhibited the growth of the latter compound at 32 pg/mL. Considering the new
compounds, spirotropin A (1) presented a weak antiproliferative activity on KB cells with

56% inhibition at 10-5 M.

3. Concluding remarks

In conclusion, we have isolated and fully characterised three new prenylated isoflavonoids (1-
3) and three compounds that had never been isolated in the Leguminosae — Papilionoideae
subfamily (11-13) as well as seven others typical from this subfamily. All compounds except
10 derived from the phenylpropanoid biosynthesis pathway mixed with subsequent addition
of several malonyl-CoA (Du et al., 2010) and were generally known to be phytoalexins or
precursors of phytoalexins (Dixon and Ferreira, 2002; Lozovaya et al., 2007; Yamada et al.,
2004). We demonstrated that several of these compounds were capable of inhibiting the
growth of human pathogenic fungi and were presumably synthesised by the tree for protection
against fungi-mediated degradation (Lozovaya et al., 2004; Naoumkina et al., 2007). Torti et
al. (2001) pointed out that monodominance is only allowed by an assemblage of plant traits,
not any single one. Our observations may account for the natural durability and
monodominance of Spirotropis longifolia (Fonty et al., 2011) and suggest that chemical
defences are among the plant traits allowing it. In addition, good antifungal activities and low
cytotoxicities of piceatannol (6) and latifolol (12) indicated that these substances could inspire
the search of new antifungal agents for the treatment of mycoses. Our study represents the
first chemical description of the Spirotropis genus and enriches chemotaxonomic information

regarding the Leguminosae — Papilionoideae subfamily.

4. Experimental
4.1 General

The optical rotations were measured on an Anton Paar MCP 300 polarimeter, and the
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chiroptical properties were determined with a Jasco J-810 CD spectrometer. The UV spectra
were recorded with a Varian CARY 100 apparatus. The infrared spectra were recorded with a
FT-IR Perkin Elmer Spectrum 100 system, and melting points were measured with a Biichi B-
540 apparatus. Melting points were not corrected. Column chromatography was
conductedwith silica gel Merck 60 (0.063 — 0.2 mm). Eluting solvents were hexane and ethyl
acetate (VWR extraction grade), both distilled before use, as well as methanol (VWR,
analytical grade). Nuclear Magnetic Resonance (NMR) spectra were recorded on a Varian
400MR spectrometer equipped with a 5 mm Auto X PGF "H/"°N-"'P inverse detection probe.
NMR spectra were recorded at 400 MHz for 'H and at 100.6 MHz for *C. Chemical shifts ()
are in ppm downfield from tetramethylsilane, and coupling constants are in Hz. The s stands

for singlet, d for doublet, ¢ for triplet, and br for broad.

HR-ESI-MS measurements were carried out on a quadrupole-time-of-flight instrument
(UltrOTOF-Q, BrukerDaltonics, Billerica, MA). Analytical HPLC was performed on a
Supelco Discovery® Cg column (150 x 4.6 mm, 5 pm) using a Waters system equipped with a
W600 pump, a W2996 photodiode array absorbance detector, and a W2420 evaporative light
scattering detector. The flow rate was set to 1 mL/min using a linear gradient of water mixed
with an increasing proportion of acetonitrile. Separations were performed on a Supelco
Discovery® C18 column (150 x 21.2 mm, 5 um) using a Waters system equipped with a W600
pump and a W2487 dual wavelength UV detector. The samples were injected manually
through a Rheodyne injector at a flow rate of 15 mL/min, and the effluents were monitored at
214 and 254 nm. Analytical TLC plates (Si gel 60 F 254) were purchased from Fisher

Scientific (France).
4.2 Plant material

Roots and adventitious roots were collected at PK18 Piste de Saint-Elie, Sinnamary, French
Guiana. Identification was performed at the Cayenne herbarium, where a voucher has been

deposited (CAY VEI137).
4.3 Extraction and isolation

Spirotropis longifolia roots were dried, finely ground (1700 g) and extracted with ethyl
acetate (3 x 3 L) at room temperature for 24 h. The organic layers were collected by
filtrationand combined and evaporated under reduced pressure to give the crude ethyl acetate
extract (29.1 g). A portion of this extract (10.0 g) was partitioned in 10 fractions (FOI to F10)
by column chromatography with a polarity gradient of hexane-CH2CI2-AcOEt-EtOH.
Fractions were tested on Candida albicans ATCC 10231, and the most active fraction, F-05
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(1.2 g), was further separated in 15 sub-fractions F05/01 to FO5/15 by column
chromatography using a gradient of hexane-ethyl acetate. At this stage, lupeol (10, 85.0 mg,
146 ppm) was isolated in pure form. Sub-fractions F05/02 (56.0 mg) and F05/07 (53.0 mg)
were purified by reverse- phase semi-preparative HPLC to give spirotropin A (1, 2.3 mg, 3.9
ppm) and spirotropone (3, 1.0 mg, 1.7 ppm). Fraction FO6 was also purified by RP-HPLC to
yield spirotropin B (2, 3.0 mg, 5.1 ppm), trans-resveratrol (5, 3.0 mg, 5.1 ppm), piceatannol
(6, 8.0 mg, 13.7 ppm), daidzein (7, 1.0 mg, 1.7 ppm), genistein (8, 1.0 mg, 1.7 ppm), and
isoprunetin (9, 5.5 mg, 9.4 ppm).

Adventitious roots of Spirotropis longifolia were dried, finely ground (85.0 g) and extracted
with ethyl acetate (3 x 400 mL) at room temperature for 24 h per extraction. After filtration,
the combined ethyl acetate fractions were evaporated to dryness (2.7 g). A portion of this
crude extract (250 mg) was purified by RP-HPLC, allowing for the isolation of trans-
oxyresveratrol (4, 1.5 mg, 0.019 %), gnetin E (11, 1.7 mg, 0.022 %)), latifolol (12, 8.0 mg,
0.10 %) and gnetin D (13, 1.5 mg, 0.019 %).

4.4 Spirotropin A (2-hydroxy-8,9-methylenedioxy-2',2"-dimethylpyrano-[5',6':4,3]-6a-
prenyl-[6aS,11aS]-pterocarpan) (1)

Pale yellow solid. Mp 193-194 °C; [a]} + 147.3° (AcOEt, ¢ 0.16); CD [0] 1035 14.38, [0]207.0 -
31.17, []a30 28.25, [B]241.0 25.17, [O)ass 3 2.92,[]3270 - 5.42 (MeCN, ¢ 0.001); UV (MeCN)
Jmax nm (log ¢): 298 (0.99), 210 (2.70); IR (cm™): 3484, 2979, 2924, 2888, 2866, 1740,
1643, 1572, 1473; '"H NMR (400 MHz, CD;0D, J ppm): see Table 1; *C NMR (100.6
MHz,CDCls, 6 ppm): see Table 1; HR-ESI-MS (positive) m/z: found 435.1794 [M+H]"; calcd
for [C26H2706]+: 435.1808.

4.5 Spirotropin B (2-hydroxy-8,9-methylenedioxy-2',2"-dimethyl-3',4'-dihydropyrano-
[5',6':4,3]-6a-prenyl-[6aS,11aS]-pterocarpan) (2)

Pale yellow solid. [O(]i)s +108° (ACOEt, C 0054), CD [9]197.8 -4.34, [9]214,5 295, [9]245.6 156,
[0]2410 25.17, [0]203.1 0.53 (MeCN, ¢ 0.001); UV (MeCN) Amax nm (log €): 309 (0.05); 'H
NMR (400 MHz, CD;0D, ¢ ppm): see Table 1; 13C NMR (100.6 MHz, CD;0D, ¢ ppm): see
table 1; HR-ESI-MS (positive) m/z: found 437.1961 [M+H]"; calcd for [CyH2Os]™: 437.1964.
4.6 Spirotropone (5,7-dihydroxy-6,8-diprenyl-2""",2"”-dimethylpyrano[5”°”,6"’: 3°,4’]-
isoflavone) (3)

Pale yellow solid. UV (AcOEt) Amax nm (log ¢): 269 (1.27); 'H NMR (400 MHz, CDCls, §
ppm): see Table 2; *C NMR (100.6 MHz, CDCl;, § ppm): see Table 2; HR-ESI-MS (positive)

197



m/z: found 473.2323 [M+H]"; calcd for [C30H330s5]": 473.2328.
4.7 Microorganisms and media

The species of human pathogenic microorganisms used in this study were filamentous
dermatophytes Microsporum gypseum LMGO 10, Microsporum canis (LMGO 25 and LMGO
22), Trichophyton rubrum (LMGO 06 and LMGO 08), and Trichophyton mentagrophytes
LMGO 009. Yeast species were Candida albicans (ATCC 10231 and LMGO 102), Candida
parapsilosis (ATCC 22019 and LMGO 05), Candida glabrata LMGO 44, Candida krusei
LMGO 174, Candida tropicalis LMGO 35 and Cryptococcus gattii LMGO L1. LMGO
(Laboratorio de Micologia de Goias) strains were clinical isolates from patients at the Federal
University of Goids Hospital. Strains were maintained on potato dextrose agar. All strains
were cultured onto a new agar plate and incubated at 28°C for 2 days (yeast) or 5 days
(filamentous fungi) prior to any antimicrobial test. The strains used in cytotoxicity assays were
KB cervical carcinoma cells, MRC5 normal lung tissue cells and MDA-MB-435 metastatic
melanoma cells provided by the Ciblotheque Cellulaire of the Institute (ICSN, Gif-sur-Yvette,

France).
4.8 Antifungal susceptibility assay by microdilution

The standard microdilution test described by the Clinical and Laboratory Standards Institute
guidelines M27-A3 and M38-A2 was used to determine minimal inhibitory concentrations
(MIC) against dermatophyte fungi and yeast (CLSI, 2008a, b; Melo e Silva et al., 2009). Pure
compounds were tested at concentrations ranging from 64 to 0.125 pg/mL. Fluconazole and
itraconazole (Sigma) were used as positive controls and tested at concentrations of 64 to 0.125
pug/mL and 16 to 0.031 ug/mL, respectively. The microplates were incubated at 32 °C, and the
results were observed after 5 days for filamentous fungi and 2 days for yeast. The MIC values
reported in Table 3 refer to the lowest concentration preventing visible growth in the wells.

All assays were conducted in triplicate.
4.9 Cytotoxicity evaluation on mammalian cells

The cytotoxic effect on MRCS5, KB and MDA-MB-435 cells was monitored at the Laboratoire
de Cultures Cellulaires, ICSN, Gif-sur-Yvette, France (Tempete et al., 1995). On KB cells, the
percentage of cell growth inhibition was measured at a concentration of 10 M and read after
72 h incubation. The compounds presenting antifungal activity (MIC < 64 ug/ml) were tested
against MRC5 and MDA-MB-435 cells at concentrations of 128 to 0.25 pg/mL and read after

24 h incubation, allowing us to calculate their ICs, values and to evaluate their antifungal
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selectivity (ICso/MIC). Docetaxel (Sigma) was used as a positive control and tested at
concentrations of 128 to 0.25 pg/mL against MRC5 and MDA-MB-435 cells as well as at 10”
M against KB cells.
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Table 19: 'H and "*C NMR spectroscopic data for pterocarpans 1 and 2 in CD;OD.

Position
6 'H (m, J in Hz)
1 6.71 (1H, s)
2
3
4
4a
6.x 3.57 (1H, d, 10.7)
6cq 3.99 (1H, d, 10.7)
6a
6b
7 6.56 (1H, s)
8
9
10 6.34 (1H, s)
10a
11a 5.04 (1H, s)
11b
2
2’-CHs 1.41 (6H, s)
3’ 5.61 (1H, 4, 10.0)
4’ 6.56 (1H, d, 10.0)
1” 2.37 (2H, m)
27 5.17 (1H, brt, 7.4)
3»
4” 1.66 (3H, br s)
57 1.48 (3H, brs)
O-CH,-0 5.87 (3H, d,1.2)

5.83 3H, d,1.2)

6 C (9, ppm)

117.5
141.0
142.7
111.5
144.6
71.3

48.2

122.4
104.8
149.1
142.9
94.1

155.2

83.5

112.5
71.3
27.7
130.4
117.5

31.6

119.7
135.8
259
24.0
102.3

1

COSY

6-H.,
6'Hax

H4
H4

H2’5

H2”
H2”

HMBC (‘H— ()

C2,C3,(C4a,Clla

C4a, Cob, Clla, C1”

C4a, C6b, Clla, C1”

C8, C9, C10a, Céba

Céb, C10a, C8, C9

C4a, C6, Coa, C1”, C11b

C2’,C4’,2’-CH;
C2’,2’-CH;, C4
C2’,C3,C3°,C4,C4a

6 'H (m, J in Hz)

6.70 (1H, s)

2

 13C (8, ppm) COSY

111.1
140.4
145.6
118.2
147.6

3.61 (1H, d, 11.0) 70.9

3.98 (1H, d, 11.07)

6.72 (1H, s)

6.34 (1H, s)

5.02 (1H, s)

1.23 (6H, s)
1,66 (2H, m)
2,69 (2H, m)

C2”,C3”, C6b, Cb6a, C11a2.45 (2H, m)
H1”,H4”,H5” C4”, C5”

CZ”, C3”, CS”
C27,C3”, C4”
C8,C9

5.20 (1H, br ¢, 7.3)

1.68 (3H, brs)
1.49 (3H, brs)
591 (1H, d,1.1)
5.88 (1H, d,1.1)

47.8

122.8
104.7
142.2
148.9
93.9

155.2

84.1

114.2
71.4
28.6
43.3
19.4

313

119.7
135.6
25.7
17.7
102.2

6-H,,
6'Hax

H3’, H4’
H3’, H4’

H 1 ”’ Hz”
H1”,H4”,H5”

H2”
Hz”

HMBC (‘H— "C)

C2,C3,(C4a,Clla

C4a, Clla, C1”
C4a, Clla, C1”

C8, C9, C10a, Cé6a

Céb, C10a, C8, C9

C4a, C6, C6a, C1~,
Cllb

C2’,C4’,2’-CH;
C2’,C4
C2’,C3,C3’,C4, Cda
C2”, C3”, C6b, Cé6a,
Clla

C4”, C5”

CZ”, CS”, CS”
C27,C3”, C4”
C8,C9




Table 20: 'H and *C NMR spectroscopic data for spirotropone (3) in CDCls.

Position 1
6'H(m,JinHz) J "C (6, ppm) COSY HMBC ('"H— "C)

2 7.90 (1H, s) 152.2 C1’,C3,C8a

3 122.9

4 181.0

4a 109.0

5 157.4

6 105.4

7 159.5

8 110.0

8a 153.2

I’ 123.2

2’ 7.18 (1H, d, 2.2) 126.6 H6’ C3, C3’, C4’, C4,
Cce’

3 121.8

4’ 152.9

5’ 6.83 (1H, d, 8.4) 116.5 He6’ Cr’,Cc3, c#

6’ 7.23 (1H, dd, 8.4,129.3 H2’, H5’ C2’,C3,Cc4

2.2)

1” 348 (1H,d, 6.2) 21.5 H2” C2”, C3”, C4”, C5,
C5”, C6, C7

27 527 (H, bret,7.1) 121.1 H1”, H4”, H5” C17,Cc4”, C5”

3” 135.4

4” 1.77 (3H, br s) 25.7 H2” c2”,C3”, C5”

5” 1.84 (3H, br s) 17.7 H2” Cc27,C3”, C4»

1’ 346 (1H,d,6.2) 21.5 H2” c2», C3, C4°”,
C7,C8, C8a

2’7 523 (1H, bret,7.3) 121.3 H1°”, H4”’, H5> C17”,C4°”, C5”

37 134.4

4 1.74 (3H, br s) 25.7 H2” c2’», C3’”, C5”

57 1.83 (3H, br s) 17.7 H2” c2’»,C3’”, C5”

277 76.0

2””-CH; 1.45 (6H, s) 28.0 C2”’-CH;, C277,
c3”

37 5.63 (1H, d, 9.8) 130.0 H4”” C2”’-CH;, C27,
c3”

4 6.35(1H, d, 9.8) 122.1 H3”” c2”, C3’,C4

OH-5 13.20 (1H, s) C4a, C5, C6

OH-7 6.33 (1H, s) Co6, C7, C8




90¢

Table 21: Biological activity of isolated compounds 1 to 13.

Strain 1 23 4 6 7 8 10 11 12 13 Flu* Itra* Doc*
Antifungal ctivity (MIC, in *g/mL)

M. canis LMGO 25 - 32 (>4%) 16 (>8) - - 8(@3.1D 16 (>8) 2 0.5

M. canis LMGO 22 - - - - - 16 (1.6) 64 (>2) - -

M. gypseum LMGO 10 - 32 (>4) 8>16) - - - 2(125) 16 (>8) 32 0.25

T rubrum LMGO 08 - 16 (>8) - - - 6404 - - -

T rubrum LMGO 06 - 16 (>8) 8>16) - - - 2(125) 8 (>16) 2 0.25

T. mentagrophytes LMGO 09 - 8 (>16) 64(>2) - - 8@3.D 32 (>4) - -

C albicans LMGO 102 - - 2(>64) - 16 - 16(1.6) 64 (>2) - -

C albicans ATCC 10231 - - 2(>64) - - 16(1.6) 2 (>64) 4 0.5

C parapsilopsis ATCC 22019 - - - - 4(>32) - - 16(1.6) 64 (2.0) 64 (>2) 4 0.5

C parapsilopsis LMGO 05 - - 1(>128) - 64 - 16(1.6) 2 (>64) 4 0.5

C glabrata LMGO 44 - - 4(>32) - - 4(6.3) 32(3.9) 8 0.5

C tropicalis LMGO 35 - 64 (>2) 8>16) - 16 - 16(1.6) 4 (>32) 1 0.25

C krusei LMGO 174 - 16 (>8) 8(>16) - - 8@3.1) 2 (>64) 32 -

C gattii LMGO L1 - - 16(>8) - 064 - 83D 64 (>2) 2 0.25
Antiproliferative activity (ICs in pg/mL)

MRC5 > 128 25.0+£0.1 1255+£05 >128 >128 >128 <0.25
MDA-MB-435 37.7+24 60.9+0.6 64.1+29 88.1+21.8 >128 >128 <0.25
Antiproliferative activity at 10° M (growth inhibition %)

KB 56 0 11 99

* inactive (MIC < 64 g/mL, > 16 g/mL for itraconazole).
®: in parenthesis: selectivity index based on cytotoxixity against MRC5 cells, defined as the IC50/MIC; blanck: not tested.
*: Flu: Fluconazole, Itra: Itraconazole, Doc: Docetaxel.
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