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Résumé
Objectifs Ce travail s’inscrit dans la continuité des travaux du collectif DYNAFAC qui étudie la
dynamique des forêts d’Afrique centrale. L’objectif global de ce travail est de fournir des informations
utiles à l’extrapolation des données de la dynamique forestière des projets DynAfFor et P3FAC à
des forêts similaires en Afrique centrale. Cet objectif global se décline en deux objectifs spécifiques :
(i) donner une description approfondie de la végétation et de la diversité des forêts des parcelles
permanentes du réseau DYNAFAC ; (ii) étudier les stades de succession écologique de ces forêts à
partir des différences de composition floristique et de traits fonctionnels entre les strates du sous-bois
et de la canopée.

Localisation Les sites d’étude sont localisés dans le massif des forêts denses tropicales humides
d’Afrique centrale. Les cinq sites se trouvent à : Bambidie (Gabon), Mokabi (Congo), Loundoungou
(Congo), M’Baïki (République centrafricaine (RCA)) et Yoko (République démocratique du Congo
(RDC)).

Méthodes Les analyses floristiques ont été réalisées à partir d’un échantillon de 55 968 arbres dont
les données ont été collectées lors des inventaires des parcelles permanentes du réseau DYNAFAC.
Les variations de composition floristique ont été étudiées à l’aide de deux ordinations (Analyse
Factorielle des Correspondances (AFC) et Analyse Non Symétrique des Correspondances (ANSC))
et des valeurs de l’indice de dissimilarité de Bray-Curtis. Les espèces caractéristiques ont été
identifiées à l’aide de la densité de tiges, de la surface terrière et du terme A de l’indice IndVal
(Dufrêne et Legendre, 1997). Les variations de traits fonctionnels entre les strates des sites ont été
étudiées à l’aide d’une Analyse en Composantes Principales (ACP).

Résultats Les compositions floristiques et leurs diversités associées diffèrent entre les parcelles. Le
site de Bambidie est le plus dissimilaire par rapport aux autres sites et aussi le plus hétérogène.
Il a également pu être montré que les compositions floristiques des strates au sein des sites sont
relativement similaires et que les variations de traits fonctionnels entre les strates suivent les mêmes
tendances entre les sites.

Conclusions L’analyse floristique a permis de mettre en avant les différences entre les sites, bien
que toutes leurs forêts soient représentatives des forêts denses tropicales humides d’Afrique centrale.
L’étude des traits fonctionnels et de la similarité floristique entre strates a confirmé que les forêts
étudiées sont à des stades relativement avancés du cycle sylvigénétique. Des études complémentaires
devraient être menées pour tirer davantage de conclusions en termes de gestion et de conservation.
Néanmoins, les caractéristiques des forêts (composition, diversité et traits) pourront déjà être
utilisées pour l’extrapolation des données de dynamique.

Mots-clefs Forêts denses tropicales humides, Afrique centrale, analyses floristiques, traits fonction-
nels, stades de succession écologique, séparation de strates, exposition à la lumière.

II



Abstract
Aim This work is based on data collected by the DYNAFAC collective, which studies the dynamics
of Central African forests. The overall objective of this work is to provide information useful for the
extrapolation of forest dynamics data from the DynAfFor and P3FAC projects to similar forests in
Central Africa. This overall objective is broken down into two specific objectives : (i) to provide
an in-depth description of the vegetation and diversity of the forests in the permanent plots of
the DYNAFAC network ; (ii) to study the stages of ecological succession of these forests based
on differences in floristic composition and functional traits between the understory and canopy strata.

Location The study sites are located in the dense tropical-humid forests of Central Africa. The five
sites are located in : Bambidie (Gabon), Mokabi (Congo), Loundoungou (Congo), M’Baïki (Central
African Republic) and Yoko (Democratic Republic of Congo).

Methods Floristic analyses were carried out on a sample of 55,968 trees collected during the
inventories of the permanent plots of the DYNAFAC network. Variations in floristic composition
were studied using two ordinations (Correspondence Analysis and Non Symmetrical Correspondence
Analysis) and the Bray-Curtis index. Characteristic species were identified by stem density, basal
area and the IndVal term A (Dufrêne and Legendre, 1997). Variations in functional traits between
strata at the sites were studied using Principal Component Analysis.

Results Floristic compositions and their associated diversity differ between plots. The Bambidie
site is the most dissimilar to the other sites and the most heterogeneous as well. It could also be
shown that the floristic compositions of the strata within the sites are relatively similar and that
the variations in functional traits between strata follow the same trends between sites.

Conclusions The study of vegetation groups and diversity highlighted the differences between the
sites, although all their forests are representative of the dense tropical rainforests of Central Africa.
The study on the stages of ecological succession confirmed that the forests studied are at relatively
advanced stages of succession. Further studies should be conducted to draw more conclusions in
terms of management and conservation. Nevertheless, forest characteristics (composition, diversity
and traits) can already be used for the extrapolation of dynamics data.

Keywords Dense tropical rainforests, Central Africa, floristic analyses, functional traits, ecological
succession, separation of strata, exposure index.
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1 INTRODUCTION

1 Introduction

1.1 Forêts tropicales

Les forêts tropicales sont situées entre les tropiques du Cancer (23,26°N) et du Capricorne
(23,26°S). Elles représentent 45% des forêts du monde (FAO, 2020), ce qui correspond à une surface
de 1770 millions d’hectares (Keenan et al., 2015). Le climat tropical est marqué par des saisons
sèches et humides dont les durées dépendent des régions et continents.

Les forêts tropicales représentent un enjeu capital pour le monde. En effet, elles remplissent
de nombreux services écosystémiques qui ont été estimés à plus de 3,8 milliards de dollars par an
(Costanza et al., 1997). Les services écosystémiques sont définis comme étant les contributions des
écosystèmes au bien-être humain (Burkhard et al., 2012). Ces services peuvent être synthétisés en
trois fonctions : la production, l’environnement et le social (Montagnini et Jordan, 2005).

Les forêts tropicales représentent 55% du stock de carbone des forêts mondiales (Pan et al., 2011),
et jouent un rôle clef dans la lutte contre le changement climatique (Grassi et al., 2017). Elles abritent
plus de la moitié de la biodiversité terrestre (Lewis et al., 2015), et par conséquent une importante
diversité génétique (Degen et Sebbenn, 2014). L’importance économique des forêts tropicales n’est
également pas à négliger puisque plus de 20% des revenus des habitants des régions tropicales sont
issus des produits de la forêt (bois et Produits Forestiers Non Ligneux (PFNL))(Angelsen et al., 2014).

1.2 Afrique centrale

Un tiers des forêts tropicales se trouve sur le continent africain (Lewis, 2006). Plus particuliè-
rement, le massif de forêts denses tropicales humides d’Afrique centrale constitue la deuxième plus
grande étendue continue de forêts denses tropicales humides du monde après la forêt amazonienne,
avec une surface de 199,9 millions d’hectares d’après les récentes estimations (Vancutsem et al.,
2021). Historiquement, les forêts denses tropicales humides africaines ont été définies lors de l’Accord
à Yangambi sur la nomenclature des types africains de végétation (Aubréville, 1957) et comprennent
deux sous-types : (i) les forêts denses humides sempervirentes et (ii) les forêts denses humides
semi-décidues qui se différencient par la phénologie des arbres de la canopée. Plus récemment, des
variations de composition et de diversité plus fines de ces forêts ont été reconnues (Fayolle et al.,
2014b ; Dauby et al., 2016 ; Réjou-Méchain et al., 2021).

Le massif d’Afrique centrale s’étend sur six pays dans lesquels vivent environ 113 millions de
personnes (Abernethy et al., 2016). Ces pays sont le Cameroun, le Congo, le Gabon, la Guinée
équatoriale, la RCA et la RDC.
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1.3 Menaces sur les forêts tropicales d’Afrique centrale

Les forêts tropicales subissent des grands changements depuis plusieurs décennies, principalement
à cause des activités anthropiques. Ces changements peuvent être repris dans deux catégories :
la déforestation et la dégradation (Lewis et al., 2015). La déforestation implique un changement
d’occupation du sol et par conséquent une perte de la surface forestière, tandis que la dégradation
entraîne une perte de la capacité des forêts à fournir des biens et services.

Ces pressions anthropiques risquent de s’accentuer en Afrique centrale en raison de la démogra-
phie croissante (Abernethy et al., 2016). Contrairement aux autre régions tropicales, pour lesquelles
la déforestation est liée à l’agriculture commerciale (Curtis et al., 2018), les principaux moteurs de
la déforestation en Afrique sont l’agriculture de subsistance et le bois énergie et seulement dans une
moindre mesure l’agriculture commerciale. Le taux de déforestation ne cesse d’augmenter en Afrique
centrale depuis 1990, avec une perte de 39,4 millions d’ha entre 2010 et 2020 (Vancutsem et al., 2021).

A partir de données du satellite Landsat 1, il a pu être estimé que 7,6% des forêts denses
tropicales humides d’Afrique centrale sont dégradées, ce qui correspond à une surface d’environ
15,2 millions d’ha (Vancutsem et al., 2021). La dégradation des forêts africaines est principalement
causée par les activités d’exploitation du bois de chauffage et du bois d’œuvre (Hosonuma et al., 2012).

Par ailleurs, il y a un risque que le changement climatique ait une incidence négative sur les forêts
tropicales d’Afrique centrale (Hubau et al., 2020). En effet, il a été montré qu’une augmentation
rapide de la température et de la sécheresse pourrait engendrer une perte du carbone stocké dans
ces forêts (Sullivan et al., 2020). Selon les prédictions, le puits de carbone dans la biomasse des
forêts tropicales africaines va diminuer progressivement (Hubau et al., 2020).

Face à ces menaces grandissantes, il est impératif de gérer durablement les forêts de production
d’Afrique centrale. C’est avec cette motivation que sont nés DynAfFor et P3FAC, projets de mise en
place de dispositifs de suivi de la dynamique forestière sur lesquels ce travail prend appui.

1.4 Projets du collectif DYNAFAC

Le collectif DYNAFAC étudie la dynamique forestière dans le but de promouvoir une gestion plus
durable des forêts de production d’Afrique centrale. Dans ce cadre s’inscrivent les projets DynAfFor
et P3FAC, introduits dans les paragraphes ci-dessous. Plus d’informations peuvent être trouvées sur
le site DYNAFAC (https://www.dynafac.org) et dans la synthèse DynAfFor (https://www.dynafac.
org/fr/media/25/rapports-dynaffor).

1. Satellite envoyé par la NASA en 2013 qui couvre la Terre tous les 16 jours et prend des images d’une résolution
de 30 m

2

https://www.dynafac.org
https://www.dynafac.org/fr/media/25/rapports-dynaffor
https://www.dynafac.org/fr/media/25/rapports-dynaffor


1 INTRODUCTION

1.4.1 DynAfFor

Le projet DynAfFor - structure et dynamique des forêts d’Afrique centrale : vers des règles
d’exploitation du bois intégrant le fonctionnement écologique des populations et des peuplements
d’arbres et la variabilité des conditions environnementales - a été actif entre 2013 et 2020 dans cinq
pays de l’espace de la Commission des Forêts d’Afrique Centrale (COMIFAC) (Cameroun, Congo,
Gabon, RCA, RDC).

Principalement financé par le Fonds Français pour l’Environnement Mondial (FFEM) et l’Agence
Française de Développement (AFD), ce projet se base sur un partenariat entre des associations
internationales, des compagnies forestières et des organismes de recherche et d’enseignement.
Font notamment partie de ce consortium le Centre de coopération Internationale en Recherche
Agronomique pour le Développement (Cirad), la faculté de Gembloux Agro-Bio Tech de l’Université
de Liège, l’asbl Nature+ et l’Association Technique Internationale des Bois Tropicaux (ATIBT).

La mission du projet DynAfFor est définie par trois objectifs généraux. Le premier est d’amé-
liorer les connaissances scientifiques et techniques sur la dynamique des forêts, et ceci grâce à la
quantification des effets de l’environnement, de l’exploitation forestière et de leurs interactions sur
les processus-clefs de la dynamique forestière (recrutement, croissance et mortalité), ainsi que sur
le stockage de carbone. L’accomplissement de cet objectif se base, entre autres, sur l’analyse de
données collectées grâce à la mise en place de dispositifs de suivi.

Deuxièmement, le projet vise à constituer un réseau de sites de suivi de la dynamique forestière
et une base de données permettant de fournir des données synthétiques utiles aux décideurs, dans
le but d’améliorer les outils d’aide à la décision en matière d’aménagement forestier pour toutes les
parties prenantes de la gestion forestière.

Dans le même cadre s’inscrit le dernier objectif du projet, qui est de mobiliser les acteurs
engagés dans l’amélioration des pratiques d’aménagement à travers la mise en place d’un réseau,
de formations à l’utilisation des outils d’analyse et d’aide à la décision et la diffusion des résultats
obtenus au moyen d’ateliers et de conférences.

1.4.2 P3FAC

Le projet P3FAC - Partenariat Public Privé pour gérer durablement les Forêts d’Afrique
Centrale, 2018-2022 - est né dans la continuité du projet DynAfFor, et en partage et en étend les
objectifs généraux. Actif dans les cinq mêmes pays d’Afrique centrale et ayant également comme
donateur principal le FFEM, P3FAC se base sur un solide partenariat entre différents acteurs publics
et privés complémentaires dans leurs domaines d’expertise.

La mission du projet P3FAC est d’assurer un suivi de la dynamique forestière pour parvenir à
optimiser une gestion durable, et se décline en cinq composantes techniques. Premièrement, dans
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la continuité du projet DynAfFor, la collecte et l’analyse de données issues de dispositifs de terrain
sont poursuivies. Ensuite, un intérêt particulier est porté au suivi de la dynamique du bois d’oeuvre
et des PFNL, en raison de leur utilité pour les populations locales. Troisièmement, le projet doit
proposer des plans d’aménagement et des itinéraires sylvicoles adaptés aux différents types forestiers.
De plus, des outils pragmatiques d’aide aux décisions politiques sont développés pour bien intégrer
les résultats de recherche dans ces plans d’aménagement. Pour finir, le projet a une envergure
internationale qui dépasse la zone étudiée et vise à un partage d’informations et d’outils entre les
trois bassins tropicaux d’Afrique, d’Asie et d’Amérique.

1.5 Niveaux de diversité spatiale

Les forêts africaines sont connues pour être moins diverses que les autres forêts tropicales
(Parmentier et al., 2007 ; Lewis et al., 2013 ; Sullivan et al., 2017). À partir des données collectées
dans le cadre des deux projets introduits ci-dessus, la diversité taxonomique des arbres des forêts
denses tropicales humides d’Afrique centrale est étudiée en ne considérant que les arbres ayant un
DHP supérieur ou égal à 10 cm.

Historiquement, la diversité taxonomique a été décomposée en niveaux α, β, γ (Whittaker,
1972). La diversité α est la diversité de chaque site (Legendre et Legendre, 2012). Cette diversité
est souvent exprimée à l’aide de la richesse spécifique, c’est-à-dire le nombre d’espèces présentes
dans la communauté. La diversité β est "la variation de la composition en espèces des communautés
comprises dans la zone géographique d’étude" (Legendre et Legendre, 2012). La diversité γ est "la
diversité de toute la région d’étude" (Legendre et Legendre, 2012).

Les variations de la composition floristique entre les sites (diversité β) sont intiment liées aux
conditions environnementales ainsi qu’aux perturbations anthropiques et naturelles (Magurran et
McGill, 2011). Les perturbations passées ont souvent été étudiées à partir de données paléoécolo-
giques et anthracologiques (Vleminckx et al., 2014 ; Morin-Rivat et al., 2014), mais plus rarement à
partir de la composition floristique des forêts.

1.6 Stades de succession écologique

À la suite d’une perturbation, les forêts passent par les différentes phases du cycle sylvigénétique
appelées stades de succession écologique. Ces stades sont caractérisés par des structures et des
compositions floristiques particulières (Hallé et al., 1978). La structure et la richesse spécifique d’une
forêt tropicale se rétablissent assez rapidement à la suite d’une perturbation (Martin et al., 2013 ;
Rozendaal et al., 2019). En revanche, la composition floristique d’une forêt primaire met plusieurs
centaines d’années à se rétablir complètement (Rozendaal et al., 2019). Les compositions floris-
tiques des forêts donnent donc de l’information sur le stade de succession à une large échelle de temps.

Pour définir les stades de succession écologique, les termes de forêt primaire et forêt secondaire
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sont utilisés. Suivant la définition de Hall et Swaine (1981), le terme « forêt primaire » utilisé dans
ce travail est défini comme une forêt ayant une haute canopée, plus ou moins fermée, à un stade de
succession avancé sur le cycle sylvigénétique ; ou encore une forêt « mature » selon la nomenclature
de Whitmore (1978). En revanche, une « forêt secondaire » est une forêt qui se trouve au début
du cycle sylvigénétique, dans la phase de « construction » de Whitmore (1978), avec une canopée
plutôt basse et ouverte (Hall et Swaine, 1981). Concernant les espèces, on appelle « secondaires » les
espèces qui sont généralement absentes des forêts primaires, contrairement aux espèces « primaires
» qui elles, tout en se développant mieux dans les forêts homonymes, peuvent se retrouver également
dans les forêts secondaires (Hall et Swaine, 1981).

Il a été montré que l’évolution de la composition floristique au cours du temps diffère selon les
strates, qui sont définies comme des subdivisions de la structure verticale d’une forêt (Richards,
1970). En effet, à la suite d’une perturbation, le remplacement des espèces secondaires par les espèces
primaires commence dans le sous-bois avant de se manifester progressivement dans la canopée, ce qui
fait que la composition floristique du sous-bois devient plus rapidement similaire à la composition
floristique de la forêt primaire que celle de la canopée (Peña-Claros, 2003 ; Norden et al., 2009 ;
Chazdon, 2014). Avec le temps, les compositions floristiques de la canopée et du sous-bois d’une
forêt deviennent plus similaires (Figure 1) (Eggeling, 1947).

Figure 1 – Figure extraite de Connell (1978) illustrant l’hypothèse de perturbation intermédiaire et
les modèles de composition floristique des juvéniles et adultes proposés par Eggeling (1947).
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1.7 Traits fonctionnels des espèces

Les espèces d’arbres ont des caractéristiques morphologiques, physiologiques et phénologiques
propres qui leur confèrent des avantages et des inconvénients pour l’établissement de leurs graines,
la croissance de leur tige, leur aptitude à la compétition pour la lumière et l’espace, et leur survie
(Chazdon, 2014). Ces caractéristiques sont également désignées sous le terme de traits fonctionnels
(Violle et al., 2007). Les valeurs de ces traits et la variance de ces valeurs donnent de l’information
sur le stade de succession écologique (Chazdon, 2014). En effet, les espèces de forêt secondaire ont
souvent un ensemble de caractéristiques communes telles que des graines de petite taille, une densité
du bois faible et un besoin en lumière élevé (Turner, 2001 ; Chazdon, 2014). A l’inverse, les espèces
de forêt primaire ont en moyenne des graines de plus grande taille, une densité du bois plus élevée
et un plus faible besoin en lumière (Turner, 2001 ; Chazdon, 2014).

1.7.1 Groupement des espèces en fonction de leurs caractéristiques écologiques

Historiquement, les espèces étaient regroupées dans des classifications opposant deux caractéris-
tiques écologiques. Parmi ces classifications, MacArthur (1962) opposait deux stratégies de survie
(r/K), Bazzaz et Pickett (1980) la dépendance aux ouvertures de la canopée (gamblers/strugglers),
et Swaine et Whitmore (1988) les conditions d’éclairage nécessaires à la germination des graines et à
la survie des plantules (pionnières/non pionnières). Néanmoins, afin de mieux répondre au gradient
de variation du besoin en lumière à différents stades ontogéniques, Oldeman et Van Dijk (1991)
et Hawthorne (1995) ont proposé des classifications avec davantage de catégories. Gourlet-Fleury
et Houllier (2000) et Favrichon (1994) ont, quant à eux, utilisé des variables de structure et de
dynamique, plutôt que des connaissances empiriques, pour grouper les espèces. Ces classifications ne
sont pas basées sur les mêmes critères de différentiation et répondent donc à des objectifs différents
(Blanc et al., 2003). Par exemple, les groupements se basant sur les processus de la dynamique
forestière (croissance, recrutement et mortalité) sont, actuellement, les plus adéquats pour prédire
la dynamique des forêts tropicales humides à la suite d’une perturbation (Gourlet-Fleury et al., 2005).

La classification des guildes de régénération proposée par Hawthorne (1995) pour les arbres du
Ghana est très utilisée en Afrique (Sheil et al., 2006 ; Biwolé et al., 2015) pour définir le tempérament
des espèces. Hawthorne (1995) a défini six guildes pour regrouper les espèces. Parmi ces six guildes,
seulement trois regroupent les espèces forestières : (i) pionnière, (ii) héliophile non pionnière et
(iii) tolérante à l’ombrage. Selon la Figure 2 extraite de Hawthorne (1995), les espèces pionnières (i)
sont absentes ou très rares dans les forêts peu perturbées à tout stade de vie. Dans le cadre de ce
travail, le terme de "forêt peu perturbée" fait référence au "Twilight zone" de Hawthorne (1995). Ce
dernier définit la "Twilight zone" comme une forêt n’ayant pas de trouée. Les espèces héliophiles non
pionnières (ii) sont fréquentes dans les forêts peu perturbées à des petits diamètres mais absentes ou
très rares dans ces forêts à des plus grands diamètres (Figure 2). Les espèces tolérantes à l’ombrage
(iii) sont, quant à elles, fréquentes dans ces forêts peu perturbées à tout stade de vie (Figure 2).
Hawthorne (1995) évoque également un quatrième type d’espèces, appelées "espèces cryptiques". Ces
espèces ont le comportement inverse des espèces héliophiles non pionnières, c’est-à-dire qu’elles sont
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absentes ou très rares des forêts peu perturbées à des petits diamètres mais présentes dans ces forêts
à des plus grands diamètres, et sont reprises dans les guildes des espèces pionnières ou tolérantes à
l’ombrage selon que leur statut pionnier est connu ou non (Hawthorne, 1995). Cependant, il faut
remarquer que ces définitions expriment les extrémités de gradients théoriques, et que sur le terrain
une proportion relativement importante d’espèces héliophiles non pionnières peut être trouvée dans
les canopées de forêts peu perturbées (Gourlet-Fleury et al., 2013).

Figure 2 – Classification des guildes de régénération extraite d’Hawthorne (1995).

Dans la base de données des traits fonctionnels des plantes d’Afrique centrale (CoForTraits)
(Bénédet et al., 2019), il est observable que différents auteurs ont affecté des tempéraments différents
à la même espèce. Par exemple, Albizia ferruginea est une espèce tolérante à l’ombrage, héliophile
non pionnière ou pionnière en fonction de la source considérée. A l’heure actuelle et sur base de la
littérature étudiée, aucun travail n’a permis d’adopter des tempéraments universels pour les espèces
tropicales.

Plus récemment, Sheil et al. (2006) se sont intéressés à la relation entre le tempérament et la
valeur prédite de l’Indice d’exposition des houppiers à la lumière (CEI) à un diamètre donné, appelée
Exposition moyenne des houppiers à la lumière (E). En particulier, Sheil et al. (2006) ont montré
que les E à 10 cm et 40 cm de DHP calculés à partir d’un modèle de régression ordinale étaient de
bons prédicteurs du tempérament. D’autres études, utilisant la hauteur comme variable explicative,
ont mis en lumière le lien existant entre les dimensions des arbres et le tempérament (Gelder et al.,
2006 ; Poorter et al., 2005 ; Poorter et al., 2006).

1.8 Séparation des strates par la relation allométrique hauteur∼diamètre

Pour disposer d’information sur le stade de succession écologique des forêts, il faut étudier
les compositions floristiques et les traits fonctionnels en fonction des strates (Peña-Claros, 2003 ;
Chazdon, 2014). Pour différencier les arbres du sous-bois et de la canopée, il est intéressant d’étudier
la relation allométrique hauteur∼diamètre. En effet, le changement le plus significatif dans la pente
de la relation allométrique log(H)∼log(D), appelé "point de rupture" correspond au diamètre d’accès
à la canopée d’un arbre (Blanchard et al., 2016). Ceci s’explique par le changement dans l’allocation
des ressources qui s’opère lorsque les arbres atteignent la canopée. Un arbre dans le sous-bois d’une
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forêt dense bénéficie d’un éclairage restreint et favorise, par conséquent, la croissance verticale de
sa tige principale (Blanchard et al., 2016). Une fois la canopée atteinte, la croissance diamétrique
de l’arbre est privilégiée afin d’assurer la stabilité mécanique de son architecture (Poorter et al., 2006).

La relation hauteur∼diamètre est étudiée depuis longtemps dans la littérature scientifique
(Cusset, 1980 ; Oldeman, 1974). Historiquement, elle était utilisée pour l’estimation du volume
des arbres, la hauteur étant considérée comme un indice de productivité en sciences forestières.
Plus récemment, et en particulier depuis les années 2010 (Pan et al., 2011), cette relation sert
à l’estimation de la biomasse dans les forêts tropicales, elle même dépendant du diamètre, de la
hauteur et de la densité du bois. De plus, il a été montré que cette relation variait en fonction de
l’espèce (King, 1996), de la structure de la forêt (Hummel, 2000), du climat (Feldpausch et al., 2011)
et de l’altitude (Lieberman et al., 1996).

Par ailleurs, et indépendamment de ces facteurs, il a été observé que la relation hauteur∼diamètre
ne présente pas un profil linéaire sauf sur de toutes petites sections de diamètre. Différents mo-
dèles ajustant cette relation sont disponibles dans la littérature scientifique. Chave et al. (2014) et
Feldpausch et al. (2011) ont travaillé sur des données log-transformées pour linéariser la relation.
D’autres études utilisent des modèles non-linéaires et asymptotiques pour ajuster la relation (Fayolle
et al., 2016). Les modèles linéaires ajustés sur des données log-transformées ont été utilisés notamment
par Antin et al. (2013) et Blanchard et al. (2016) pour définir le point de rupture.
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1.9 Objectifs du travail

L’objectif global de ce travail est de fournir des informations utiles à l’extrapolation des données
de la dynamique forestière des projets DynAfFor et P3FAC à des forêts similaires en Afrique
centrale. Cet objectif global se décline en deux objectifs spécifiques. Premièrement, ce travail vise
à fournir une description approfondie de la végétation et de la diversité des forêts des parcelles
permanentes du réseau DYNAFAC. Deuxièmement, ce travail vise à étudier les stades de succession
écologique de ces forêts à partir des différences de composition floristique et de traits fonctionnels
entre les strates du sous-bois et de la canopée.

Pour répondre à ces deux objectifs spécifiques, le travail est séparé en quatre grandes parties :

1. La première partie est une analyse de la diversité taxonomique α et β des parcelles permanentes
du réseau DYNAFAC. Plus précisément, les compositions floristiques, les espèces et familles
abondantes ainsi que les indices de diversité de ces parcelles sont comparés.

2. La seconde partie vise à séparer les arbres du sous-bois de ceux de la canopée en identifiant
le changement le plus significatif dans la pente de la relation allométrique log(H)∼log(D) qui
correspond au diamètre moyen d’accès à la canopée des arbres.

3. La troisième partie examine la relation entre le tempérament des espèces et les indices évaluant
l’accès à la lumière dans le but de définir des valeurs de E pour un maximum d’espèces. Ces
valeurs sont des indicateurs quantitatifs du besoin en lumière des espèces qui peuvent être
utilisés comme traits fonctionnels. Néanmoins, ces valeurs n’ont pu être obtenues que pour un
faible nombre d’espèces. Par conséquent, la méthodologie et les résultats générés sont présentés
dans le travail mais ne sont pas utilisés dans le cadre de l’étude sur les traits fonctionnels des
sites (Point 4 ci-dessous).

4. La quatrième partie vise à étudier la diversité taxonomique et les traits fonctionnels entre
les strates intra- et inter-sites, en utilisant le diamètre d’accès moyen à la canopée calculé
précédemment pour séparer les arbres du sous-bois de ceux de la canopée.
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2 Matériel et méthodes

2.1 Sites d’étude

Les données ont été collectées sur un réseau de sites et de dispositifs permanents installés en
Afrique centrale par le collectif DYNAFAC (Figure 3). Selon l’étude de Réjou-Méchain et al. (2021),
les cinq sites étudiés dans ce travail représentent cinq des dix types de forêts d’Afrique centrale.
Ces sites sont situés à Bambidie, Mokabi, Loundoungou, M’Baïki et Yoko et sont des dispositifs qui
contiennent des parcelles permanentes. C’est sur les parcelles non exploitées de ces cinq sites que les
études de diversité ont été menées. Les parcelles sont des surfaces forestières dont tous les arbres
ayant un DHP supérieur à 10 cm sont inventoriés périodiquement (annuellement ou bisannuellement
idéalement), dans le but de quantifier la croissance, le recrutement et la mortalité des arbres à
l’échelle du peuplement (Picard et Gourlet-Fleury, 2008). Ces parcelles sont subdivisées en carrés
d’un hectare (100 x 100 m). Selon les sites, chaque parcelle contient 4 ou 9 carrés (Tableau 1). Dans
cette étude, les sites sont présentés dans l’ordre Ouest-Est. Les distances séparant ces sites sont
indiquées en Annexe 6.1.

Tableau 1 – Pays, nombres de parcelles et de carrés de chaque site.

Pays Nb. parcelles Nb. carrés (ha)

Bambidie Gabon 8 32

Mokabi Congo 4 36

Loundoungou Congo 4 36

M’Baïki RCA 3 12

Yoko RDC 2 18
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Figure 3 – Carte des cinq sites ayant des dispositifs complets ou dispositifs parcelles du réseau
DYNAFAC. Les dispositifs complets sont des dispositifs contenant des parcelles et des sentiers.

Bambidie Le site de Bambidie se trouve dans l’est du Gabon et est situé sur la concession
forestière Precious Woods Gabon - Compagnie Équatoriale des Bois SA. La végétation de la région
appartient au groupe floristique des forêts humides d’Afrique centrale (Wet CA) (Fayolle et al.,
2014b), et plus précisément au type floristique des forêts sempervirentes mixtes (Réjou-Méchain
et al., 2021). Le climat est de type Aw (savanes tropicales) selon la classification de Köppen (Beck
et al., 2018). La température annuelle varie de 21 à 28°C (Van Hoef, 2019), la pluviométrie annuelle
varie de 1600 à 1800 mm (Van Hoef, 2019), et l’altitude varie entre 300 et 700 m. La zone du
site se trouve sur des sols argileux peu profonds de l’assise précambrienne supérieure (Van Hoef, 2019).

Mokabi Le site de Mokabi se trouve dans le nord du Congo et est géré par la compagnie forestière
Rougier Mokabi SA. La végétation de la région appartient au groupe floristique des forêts humides
d’Afrique centrale (Moist CA) (Fayolle et al., 2014b), et plus précisément au type floristique des
forêts de transition sempervirentes à semi-décidues sur grès (Réjou-Méchain et al., 2021). Le climat
est de type Aw (savanes tropicales) selon la classification de Köppen (Freycon, 2014 ; Beck et al.,
2018). La température annuelle moyenne est de 24,5°C (entre 2016 et 2021 2), la pluviométrie an-
nuelle est de 1534,5 mm (2018-2019) et l’altitude moyenne de 530 m (Forni et al., 2019). La zone du
site se trouve sur les grès de Carnot et a une texture de sol sableuse à argilo-sableuse (Freycon, 2014).

Loundoungou Le site de Loundoungou se trouve dans le nord du Congo et est géré par la
compagnie forestière CIB-Olam. La végétation de la région appartient au groupe floristique des
forêts humides d’Afrique centrale (Moist CA) (Fayolle et al., 2014b), et plus précisément au type

2. Station météo de Mokabi : Projet DynAfFor avec la collaboration du projet FOREGREENE
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floristique des forêts semi-décidues (Réjou-Méchain et al., 2021). Le climat est de type Am (moussons
tropicales) selon la classification de Köppen (Freycon, 2014 ; Beck et al., 2018). La température
annuelle moyenne est de 25°C (Loubota Panzou, 2020), la pluviométrie annuelle moyenne de 1605
mm (entre 2003 et 2017) et l’altitude moyenne de 430 m (Forni et al., 2019). La zone du site se
trouve sur des alluvions du Cénozoïque et a une texture de sol argilo-sableuse à sablo-argileuse
(Freycon, 2014).

M’Baïki Le site de M’Baïki se trouve dans le sud de la RCA et est géré par l’Institut Centrafricain
de Recherche Agronomique (ICRA), le Ministère centrafricain des Eaux, Forêts, Chasse et Pêche
(MEFCP) et la Société Centrafricaine de Déroulage (SCAD). La végétation de la région appartient
au groupe floristique des forêts humides d’Afrique centrale (Moist CA) (Fayolle et al., 2014b), et
plus précisément au type floristique des forêts semi-décidues de la marge nord du massif forestier
(Réjou-Méchain et al., 2021). Le climat est de type Aw (savanes tropicales) selon la classification de
Köppen (Beck et al., 2018). La température annuelle moyenne est de 24,9°C (entre 1981 et 1989), la
pluviométrie annuelle moyenne de 1739 mm (entre 1981 et 2008) et l’altitude varie entre 500 et 600
m (Gourlet-Fleury et al., 2013 ; Forni et al., 2019). La zone du site se trouve sur des grès-quartzites
du Précambrien (Forni et al., 2019).

Yoko Le site de Yoko se trouve dans le nord de la RDC et est géré par l’Université de Kisangani.
La végétation de la région appartient au groupe floristique des forêts humides d’Afrique centrale
(Moist CA) (Fayolle et al., 2014b), et plus précisément au type floristique des forêts de transition
semi-décidues à sempervirentes (Réjou-Méchain et al., 2021). Le climat est de type Af (forêts
tropicales humides) selon la classification de Köppen (Beck et al., 2018 ; Ndamiyehe Ncutirakiza
et al., 2020). La température annuelle moyenne est de 25,3°C (relevés mensuels de 1998 à 2017 3),
la pluviométrie annuelle moyenne est de 1846 mm (entre 1998 et 2017) et l’altitude moyenne de
420 m (Forni et al., 2019). La zone du site se trouve sur des alluvions quaternaires (Forni et al., 2019).

2.2 Matériel

Les données ont été collectées sur le terrain par des équipes de cinq à dix personnes composées
de mesureurs, botanistes, peintres, porte-échelles et encodeurs des mesures. Ces données com-
prennent au minimum l’identification taxonomique, les coordonnées géographiques et le DHP de
l’arbre mesuré. Ces données ont été collectées en 2015 sur les sites, sauf à Bambidie où l’installation
du dispositif a été réalisée en 2019, et sur le bloc nord du site de Yoko où l’inventaire a été fait en 2018.

En plus des données d’inventaires des parcelles des cinq sites, des données de hauteur et de
CEI ou sur le statut social des arbres des sites de Mamfé, Ma’an et Mindourou ont également
été utilisées afin d’avoir des échantillons plus grands pour l’étude allométrique et l’étude sur le
besoin en lumière des espèces. Ces données sont issues de sentiers, qui sont des ensembles d’arbres

3. Relevés réalisés par le Service d’Agroclimatologie du Centre de recherches de l’INERA – Yangambi, km5. Transmis
par le Prof. Ferdinand Kombele Bishosha Menea, Recteur de l’IFA – Yangambi
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inventoriés périodiquement (annuellement ou bisannuellement idéalement) dans le but de quantifier
la croissance et la mortalité des populations suivies (Picard et Gourlet-Fleury, 2008).

Le nombre d’arbres inventoriés dans les parcelles, le nombre d’arbres ayant des mesures de hauteur
ainsi que le nombre d’arbres ayant des mesures de CEI ou du statut social sont indiqués dans le
Tableau 2.

Tableau 2 – Nombre d’arbres inventoriés dans les parcelles, nombre d’arbres ayant des mesures de
hauteur, et nombre d’arbres ayant des mesures de CEI ou des mesures du statut social pour chaque
site.

Parcelles Hauteur CEI ou statut social

Mamfe 0 0 1009

Ma’an 0 251 4147

Bambidie 12247 107 13444

Mindourou 0 706 13170

Mokabi 15493 1265 1243

Loundoungou 12601 1039 1029

M’Baïki 7204 67 0

Yoko 8423 1416 834

Total 55968 4851 34876

2.2.1 Identification taxonomique

L’identification des espèces a été réalisée par des botanistes directement sur le terrain ou en
laboratoire à partir d’échantillons botaniques. Ensuite, les noms des espèces ont été normalisés pour
l’orthographe et la synonymie en utilisant la base de données des plantes à fleurs africaines (“African
Plant Database (version 3.4.0)”, 2021). Les familles floristiques considérées dans ce travail sont
issues de la classification phylogénétique Angiosperm Phylogeny Group (APG) III. La majorité des
arbres des sites ont été identifiés. Seuls 8 arbres à Bambidie, 1 à Mokabi, 3 à M’Baïki et 5 à Yoko
n’ont pas d’identification d’espèce et de genre. Cependant, l’identification taxonomique doit encore
être vérifiée pour une partie des arbres mesurés à Bambidie.

2.2.2 DHP

Le DHP est la mesure du diamètre des arbres prise perpendiculairement à l’axe du tronc à une
hauteur de 130 cm à partir du pied de l’arbre, ou plus haut en cas de contraintes (déformations,
contreforts, etc) (Picard et Gourlet-Fleury, 2008). Tous les arbres des dispositifs ayant un diamètre
supérieur ou égal à 10 cm ont été mesurés. Les conventions de mesures utilisées pour répondre
aux contraintes de morphologie des arbres (fourche, déformation du tronc, contrefort, tronc
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penché) et de terrain (pente) sont détaillées dans le Manuel de référence pour l’installation de dispo-
sitifs permanents en forêt de production dans le Bassin du Congo de Picard et Gourlet-Fleury (2008).

2.2.3 Hauteur

La mesure de la hauteur à M’Baïki a été prise à l’aide d’un clinomètre Suntoo et d’un dendro-
mètre laser TRUPULSE 200/200B. Sur les autres sites, la mesure de la hauteur a été prise à l’aide
du dendromètre Vertex IV à une distance minimale équivalente à la hauteur de l’arbre. Certaines
des mesures de la hauteur ont été prises sur les parcelles, d’autres sur les sentiers. Par conséquent,
l’effort d’échantillonnage est variable entre les sites (Tableau 2).

2.2.4 CEI et statut social

Les observations visuelles d’accès à la lumière ont été faites sur le terrain selon deux classifica-
tions : le CEI et le statut social.

La majorité des mesures de CEI ont été prises selon le code de Dawkins et Field (1978) qui
classent les arbres en fonction de l’éclairage de leur houppier et de leur statut social avec un système
de scores variant de 1 à 5. Par ailleurs, certaines des mesures ont été prises en différenciant des
situations (a, b, c) pour chaque score, comme ce qui avait été proposé par Synnott (1979). Dans
le cadre de cette étude, il a été décidé de traiter les mesures en ne conservant que la classification
initiale de Dawkins et Field (1978), sans différenciation de situations. Les scores et les différentes
situations sont illustrés dans l’article de Alder et Synnott (1992) par la Figure 4 reprise ci-dessous.

Les cinq scores sont définis par Dawkins et Field (1978) de la manière suivante : (1) arbres
du sous-bois, entièrement ombragés ; (2) arbres du sous-bois exposés à la lumière latérale directe ;
(3) arbres de la canopée inférieure partiellement exposés à la lumière verticale ; (4) arbres de la
canopée supérieure ayant des houppiers adjacents de même taille ou plus grands, pleinement exposés
à la lumière verticale ; (5) arbres émergents, pleinement exposés à la lumière.
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Figure 4 – Figure extraite de Alder et Synnott (1992) illustrant les cinq modalités du CEI de Dawkins
et Field (1978) et les treize situations proposées par Synnott (1979).

Quand il est compliqué d’affecter les valeurs de CEI, une classification simplifiée du statut social
est utilisée. La classification du statut social est divisée en trois catégories : les arbres émergents,
de la canopée, et du sous-bois. Cette classification est similaire à celle différenciant les arbres
dominants, codominants et dominés.

2.2.5 Traits fonctionnels

Le tempérament et la taille des graines des espèces ont été extraits de la base de données des
traits fonctionnels des plantes d’Afrique centrale (CoForTraits) (Bénédet et al., 2019).

La phénologie des feuilles a été extraite de la base de données compilée par Anaïs Gorel reprenant

16



2 MATÉRIEL ET MÉTHODES

les données CoForChange, les données de l’expertise de Jean-Louis Doucet pour le Musée Royal de
l’Afrique centrale de Tervuren ainsi que des données issues d’articles scientifiques (Anaïs Gorel, com.
pers.).

Les valeurs de la densité du bois des espèces pour l’Afrique tropicale ont été extraites de la
base de données Global Wood Density (Chave et al., 2009 ; Zanne et al., 2009) par la fonction
getWoodDensity() du package BIOMASS (Rejou-Mechain et al., 2017). Les densités de bois ont été
extraites au niveau de l’espèce ou du genre si l’information n’était pas disponible pour l’espèce. Il
reste malgré tout des espèces pour lesquelles il n’a pas été possible d’attribuer de valeur de densité
de bois.

2.3 Méthodes

2.3.1 Diversité des parcelles permanentes du réseau DYNAFAC

Cette partie présente les méthodes utilisées pour analyser la diversité taxonomique des parcelles
permanentes du réseau DYNAFAC. Les différents points étudiés sont la variation de la composition
floristique entre les sites, les espèces caractéristiques, l’abondance des familles et des espèces, la
dissimilarité floristique intra- et inter-sites et les indices de diversité.

L’ensemble des analyses a été réalisé sur R Core Team (2020) (Version 4.0.2 (2020-06-22)), et
tous les graphiques ont été générés à l’aide du package ggplot2 (Wickham, 2016).

2.3.1.1 Composition floristique et espèces caractéristiques

Les variations de composition floristique entre les carrés des sites ont été étudiées à l’aide de
deux méthodes d’ordination différentes. Les ordinations sont des méthodes d’analyses multivariées
qui ont pour objectif de représenter les relations entre les relevés et les espèces dans un espace de
moindre dimension (Legendre et Legendre, 2012).

La première ordination est une Analyse Non Symétrique des Correspondances (ANSC). L’ANSC
est une ordination non-contrainte réalisée sur une table de contingence. Cette analyse donne plus de
poids aux espèces abondantes qu’aux espèces rares (Couteron et al., 2003). La fonction dudi.nsc()
du package ade4 (Thioulouse et al., 2018) a été exécutée sur la matrice d’abondance carrés x espèces.

La seconde ordination est une Analyse Factorielle des Correspondances (AFC). L’AFC
est également une ordination non-contrainte réalisée sur une table de contingence. Cette ana-
lyse donne autant de poids aux espèces rares qu’aux espèces abondantes. La fonction dudi.coa()
du package ade4 (Thioulouse et al., 2018) a été exécutée sur la matrice d’abondance carrés x espèces.

Les espèces caractéristiques des sites ont été identifiées à l’aide de l’IndVal, indice défini par
Dufrêne et Legendre (1997) donnant la valeur indicatrice d’une espèce dans des relevés. Dans cette
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étude, seul le terme A de cet indice, appelé valeur de spécificité et donnant l’abondance relative d’une
espèce, est calculé. La fonction multipatt() du package indicspecies (De Caceres et Legendre, 2009)
a été exécutée sur la matrice d’abondance sites x espèces pour calculer le terme A de l’IndVal des
espèces. Ce terme est calculé comme suit (Équation 1) :

Aij = Nindividualsij/Nindividualsi (1)

Aij est une valeur de spécificité qui traduit l’abondance relative de chaque espèce sur chaque site ;
Nindividualsij est le nombre moyen d’individus de l’espèce i sur les sites j ; et Nindividualsi est la
somme des nombres moyens d’individus de l’espèce i sur tous les sites.

Les abondances des familles et des espèces floristiques ont été étudiées à l’échelle du site en
termes de nombre de tiges (N/ha) et de la surface terrière (m2/ha). Les calculs ont été réalisés sur
la matrice d’abondance sites x espèces ainsi que sur la matrice sites x familles.

2.3.1.2 Dissimilarité floristique

La dissimilarité floristique est définie sur base de l’abondance relative d’une même espèce au
sein de différentes communautés : des groupes peuvent être parfaitement similaires s’ils partagent la
même abondance relative de chaque espèce, et parfaitement dissimilaires quand, à l’autre extrême,
ils n’ont aucune espèce en commun. On définit l’indice de dissimilarité comme étant donc un chiffre
allant de 0 à 1 qui synthétise la proximité des mesures d’abondance relative entre différents relevés,
avec 0 représentant une parfaite similarité et 1 une totale dissimilarité (Magurran et McGill, 2011).

La dissimilarité floristique a été étudiée à l’aide de l’indice de Bray et Curtis (1957). Cet indice
de dissimilarité (Équation 2) calcule les distances non euclidiennes entre les relevés en fonction de
l’abondance de leurs espèces. Il a été calculé grâce à la fonction vegdist() du package vegan (Oksanen
et al., 2020), au sein et entre les sites. La fonction a été exécutée sur la matrice d’abondance carrés
x espèces. Il est à noter que pour obtenir un indice de similarité, il suffit de soustraire la valeur de
l’indice de Bray-Curtis de 1.

djk =
∑
| (xij − xik) |∑
(xij + xik) (2)

xij et xik sont les abondances d’espèces i dans les sites j et k.

2.3.1.3 Indices de diversité

La richesse spécifique est le nombre d’espèces présentes dans un relevé. Pour la calculer, la
fonction specnumber() du package vegan (Oksanen et al., 2020) a été exécutée sur la matrice
d’abondance carrés x espèces ainsi que sur la matrice d’abondance sites x espèces.
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L’indice de raréfaction est le nombre d’espèces présentes dans un relevé dont le nombre d’arbres
est fixé. Cet indice a pour avantage de s’affranchir de l’impact de la densité de tiges sur le calcul
du nombre d’espèces. Pour le calculer, la fonction rarefy() du package vegan (Oksanen et al., 2020)
a été exécutée sur la matrice d’abondance carrés x espèces. Dans cette fonction, il a fallu indiquer
la taille de l’échantillon limitant, soit le nombre d’arbres du carré avec le plus petit échantillon. La
fonction rarefy() a également été exécutée sur la matrice d’abondance sites x espèces, en indiquant
le nombre d’arbres du site avec le plus petit échantillon.

L’alpha de Fisher (Équation 3) est "une constante qui représente la diversité dans une série
logarithmique estimant le nombre d’espèces S au sein de N individus observés" (Parmentier et al.,
2007) "et peut être interprété comme le nombre d’espèces nouvelles découvertes quand le nombre
d’individus échantillonnés est multiplié par e" (Marcon, 2015). L’alpha de Fisher a été introduit pour
la première fois par Fisher et al. (1943). Cet indice de diversité a été calculé à l’aide de la fonction
fisher.alpha() du package vegan (Oksanen et al., 2020) sur la matrice d’abondance carrés x espèces.

S = α ln(1 + N

α
) (3)

2.3.2 Séparation des strates

La méthodologie utilisée dans ce travail visant à calculer un point de rupture permettant de
séparer les arbres du sous-bois de ceux de la canopée est inspirée des articles de Antin et al. (2013)
et Blanchard et al. (2016). Cette méthodologie est détaillée ci-dessous.

Tout d’abord, une régression linéaire a été réalisée sur les données log-transformées du diamètre
et de la hauteur des arbres pour lesquels l’information était disponible.

Ensuite, une régression segmentée 4 a été réalisée sur les mêmes données afin d’obtenir deux
segments de droite représentant au mieux la relation allométrique log(H) ∼ log(D). Les points
de rupture d’une régression segmentée sont les valeurs de la variable explicative où la pente de
la fonction linéaire change. Chacun de ces points de rupture (n) divise la variable explicative en
intervalles (n-1) pour lesquels une régression linéaire distincte est ajustée (Ryan et Porth, 2007).

La valeur du point de rupture le plus significatif a été obtenue en appliquant le test de Davies
(Davies, 1987) à la régression linéaire log(H)∼log(D) à l’aide de la fonction davies.test() du package
segmented (Muggeo, 2017). La valeur donnée par la fonction davies.test() est utilisée comme
valeur initiale dans la régression segmentée exécutée par la fonction segmented() du package du
même nom. Toutefois, il est à noter que dans le cadre de cette étude où un seul point de rup-
ture devait être estimé pour la variable segmentée, il n’était pas nécessaire d’introduire une valeur
initiale dans la fonction segmented(). Effectivement, des résultats identiques ont été obtenus en appli-
quant la méthodologie en deux étapes (davies.test(), segmented()) et celle en une étape (segmented()).

4. La régression segmentée est une forme de régression qui permet d’utiliser des modèles linéaires multiples.
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La méthodologie présentée ci-dessus a été appliquée au jeu de données restreint aux arbres ayant
un diamètre compris entre 10 et 100 cm. La borne inférieure correspond au diamètre minimum de
mesure lors des inventaires forestiers. La borne supérieure permet de limiter les différences d’échan-
tillonnage. La méthodologie a été appliquée dans un premier temps sur les données de tous les sites
confondus afin d’obtenir une valeur globale du diamètre moyen d’accès à la canopée. Dans un second
temps, ces mêmes étapes ont été répétées pour chaque site séparément afin d’obtenir une valeur locale
du diamètre moyen d’accès à la canopée.

2.3.3 Relation entre le tempérament des espèces et les indices évaluant l’accès à la
lumière

La méthodologie utilisée pour étudier la relation entre le tempérament des espèces et les indices
évaluant l’accès à la lumière est présentée ci-dessous.

Afin de pouvoir se servir des données de CEI et de celles sur le statut social, il a fallu établir
une classification commune à tous les sites. Ces mesures de terrain sont des variables ordinales,
c’est-à-dire des variables catégorielles présentant une hiérarchie. Le passage de telles variables
qualitatives en variables quantitatives est, par conséquent, relativement aisé. En effet, il suffit de
convertir le rang de ces variables en valeurs numériques. Le CEI a cinq catégories, tandis que le
statut social n’en a que trois. Il a donc été choisi de ne conserver que trois modalités dans le cadre de
cette étude. Ce choix entraîne une perte d’information modérée pour les données de CEI. En théorie,
les cinq catégories de CEI sont clairement définies et distinctes (Alder et Synnott, 1992 ; Dawkins et
Field, 1978). Sur le terrain, il a pu être montré que les catégories 2 et 4 sont souvent confondues avec
les catégories 1 et 5 respectivement. Par conséquent, ne conserver que trois modalités a permis de
rendre le modèle plus robuste en augmentant le nombre de données par modalité, tout en limitant
la perte d’information.

Le nombre et la proportion d’observations dans chaque modalité sont indiqués dans le Tableau
3. Près de la moitié (48%) des mesures se trouvent dans la première modalité, soit celle regroupant
les arbres ayant un éclairage restreint. La deuxième modalité comporte 20% des observations et la
troisième 32%.

Tableau 3 – Nombre et proportion d’arbres dans chaque modalité.

Statut social CEI Nombre d’observations

Modalité 1 Sous-bois 1 ;2 16673 (48%)

Modalité 2 Canopée 3 6842 (20%)

Modalité 3 Émergent 4 ;5 11361 (32%)

Pour calculer la valeur de E, il a fallu appliquer un modèle de régression ordinale avec comme
variable expliquée les modalités et comme variable explicative le DHP. Cette régression a été exé-
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cutée avec la fonction clm() du package ordinal (Christensen, 2019). Ce modèle statistique prédit
la probabilité qu’a un arbre d’être dans chacune des trois modalités en fonction du diamètre choisi.
Ensuite, la valeur de E a été calculée comme suit (Équation 4) :

E = p1 + 2p2 + 3p3 (4)

avec E l’exposition à un diamètre donné, et pi la probabilité pour un arbre d’être dans la classe
d’exposition i.

Dans le cadre de cette étude, les valeurs de E ont été prédites pour les espèces à des diamètres
de 10 et 40 cm, et ont été nommées E juvénile et E adulte respectivement. Le diamètre à 10 cm
correspond au seuil d’inventaire, soit les arbres avec les plus petits diamètres pour lesquels il y a des
mesures de CEI ou de statut social. A 40 cm de DHP, la majorité des arbres ont atteint la canopée
(cf. Section 3.2) et sont au stade adulte de leur développement.

La relation entre le diamètre maximum des espèces - le 95ème percentile - et leurs valeurs de E
juvénile et adulte a également été étudiée à l’aide de la fonction cor.test() du package stats (R Core
Team, 2020).

2.3.3.1 Nombre d’arbres minimum par espèce

Le nombre d’arbres mesurés par espèce varie de 1 à 2743 dans le jeu de données. La régression
ordinale se réalisant sur chaque espèce, il faut disposer d’un nombre d’observations suffisant par
espèce. En effet, la règle empirique pour les régressions ordinales est de disposer au minimum
de 400 observations indépendantes afin que le modèle soit fiable. Néanmoins, dans l’étude de
Sheil et al. (2006) utilisant quatre modalités, les auteurs ont observé que leurs modèles restaient
fiables en considérant des échantillons d’au minimum 200 observations. Pour évaluer le nombre
d’observations nécessaires, un bootstrap (Hall, 1990) a été appliqué sur les espèces ayant au
minimum 400 observations indépendantes (= 400 arbres mesurés). Le bootstrap est une méthode
d’inférence statistique qui construit un grand nombre d’échantillons sur lesquels l’estimateur
statistique - la valeur de E juvénile et adulte - est calculé. Grâce à cette méthode, des groupes de
1000 échantillons ont été générés pour chaque espèce et chaque taille d’échantillon (50, 100, 150,
200, 250, 300, 350 et 400 observations). Pour chacun de ces groupes, les moyennes des estima-
teurs ont été calculées ainsi que les intervalles de confiance (95%). Ces intervalles de confiance ont
permis d’évaluer la précision des E juvénile et adulte calculés pour les différentes tailles d’échantillon.

2.3.4 Variations de la diversité taxonomique et des traits fonctionnels en fonction des
strates

Cette partie présente les méthodes utilisées pour analyser la diversité taxonomique et les
traits fonctionnels des strates d’arbres au sein et entre les parcelles permanentes du réseau DYNA-
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FAC. La séparation des strates a été réalisée en utilisant la valeur du point de rupture (cf. Section 3.2).

2.3.4.1 Variations de la diversité taxonomique en fonction des strates

L’indice de Bray-Curtis, présenté précédemment, a été utilisé pour étudier la diversité taxono-
mique entre les strates au sein et entre les sites. Ici, les indices de Bray-Curtis ont été calculés sur la
matrice strates_sites x espèces.

2.3.4.2 Variations des traits fonctionnels en fonction des strates

Les variations de traits fonctionnels ont été étudiées en faisant une Analyse en Composantes
Principales (ACP). Cette analyse a pour objectif de maximiser la variance des relevés en trouvant
des combinaisons linéaires non corrélées des variables quantitatives (Pearson, 1901 ; Hotelling,
1933). Dans cette étude, les relevés sont les strates de chaque site, et les variables quantitatives
sont les traits fonctionnels. L’ACP a été réalisée en utilisant la fonction dudi.pca() du package ade4
(Thioulouse et al., 2018).

Les scores du Pioneer Index introduit par Hawthorne (1995) ont été utilisés pour transformer
les catégories de tempéraments en valeurs numériques. Une valeur de 2 a été attribuée aux espèces
pionnières, 1 aux espèces héliophiles non pionnières, et 0 aux espèces tolérantes à l’ombrage et aux
espèces dont l’information du tempérament n’est pas disponible. Ensuite, la proportion d’espèces
pionnières et héliophiles non pionnières, noté P.HNP, a été calculée pour chaque strate de chaque
site (Équation 5). Pour la phénologie des feuilles, le pourcentage d’espèces décidues a été calculé en
ne prenant en compte que les espèces pour lesquelles l’information était disponible. Pour la taille
des graines et la densité de bois, la moyenne du trait a été calculé en ne prenant en compte que les
espèces pour lesquelles l’information était disponible.

P.HNP = 2 ∗ Pionnier + 1 ∗Héliophile non pionnier
2 ∗ (Pionnier +Héliophile non pionnier + Tolérant à l′ombrage) (5)

Avec P.HNP la proportion d’espèces pionnières et héliophiles non pionnières, et les tempéraments le
nombre d’arbres du tempérament en question dans le relevé.

Des Analyses de la variance (ANOVA) ont été réalisées entre les traits fonctionnels et les sites
et strates à l’aide de la fonction aov() du package stats (R Core Team, 2020), pour évaluer la
significativité de la relation entre ces variables.

Les espèces dominantes en fonction des strates ont également été répertoriées dans cette partie.
La notion de dominance, utilisée dans ce travail, fait référence à l’article de Steege et al. (2013) qui
considèrent que les espèces dominantes sont celles qui comptent pour 50% des individus.
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3 Résultats

3.1 Diversité des parcelles permanentes du réseau DYNAFAC

3.1.1 Compositions floristiques et espèces caractéristiques

Pour identifier les gradients de composition en espèces, une ANSC a été réalisée (Figure 5). Le
premier axe (38,1 % de la variance expliquée) oppose les carrés de Bambidie, à ceux des autres sites
(Figure 5.a), notamment du fait de l’abondance et de la valeur de spécificité de Santiria trimera et
de Neochevalierodendron stephanii (Figure 5.b). La densité moyenne à Bambidie est de 49 tiges/ha
et 43 tiges/ha pour Santiria trimera et Neochevalierodendron stephanii respectivement. La valeur
de spécificité est de 0,82 et 1 à Bambidie pour les deux espèces respectivement (Figure 6). La
valeur de 1 signifie que Neochevalierodendron stephanii a uniquement été inventoriée à Bambidie.
Le second axe de l’ANSC (17,1 % de la variance expliquée), ne différencie pas les sites de Bambidie
et Mokabi, mais montre le gradient géographique (Ouest-Est) de Mokabi à Yoko. L’importante
abondance de Cleistanthus caudatus à Mokabi et de Aidia micrantha et Cola griseiflora à Yoko
contribue notamment à montrer ce gradient géographique (Figure 5.b). Cleistanthus caudatus tire
l’axe de l’ordination (Figure 5.b) vers Mokabi car sa densité de tiges est très élevée sur ce site (60
tiges/ha en moyenne). Néanmoins, cette espèce n’a une valeur de spécificité que de 0,75 à Mokabi
(Figure 6) car elle se trouve également sur les autres sites, et notamment à Loundoungou avec une
densité moyenne de 16 tiges/ha. Aida micrantha et Cola griseiflora tirent, quant à elles, les axes de
l’ordination (Figure 5.b) vers Yoko, car elles se trouvent presque exclusivement sur ce site, et ont
par conséquent une valeur de spécificité proche de 1 (Figure 6).

Les carrés à Bambidie sont ceux qui présentent la plus grande variation de composition floristique
entre eux (Figure 5.a). Cette variabilité floristique intra-site peut être expliquée par la disposition
des carrés. En effet, le site à Bambidie est celui avec le plus grand nombre de parcelles de plus petite
taille (8 de 4 ha, cf. Tableau 1), ce qui fait que la distribution des carrés couvre une plus grande
échelle spatiale à Bambidie que sur les autres sites.

L’AFC (Figure 5.c) est complémentaire à l’ANSC (Figure 5.a). Le premier axe (12,3 % de la
variance expliquée) oppose les carrés de Bambidie, à ceux des autres sites (Figure 5.c). Le second
axe (9 % de la variance expliquée) oppose les carrés de Yoko, à ceux des autres sites (Figure 5.c).
Ce qui fait que trois groupes se distinguent sur l’AFC (Figure 5.c). En effet, en plus du site de
Bambidie qui se distinguait déjà sur l’ANSC, le site de Yoko diffère également des trois autres sites.
L’AFC (Figure 5.c) reflète mieux la distribution géographique des sites en donnant plus de poids,
relativement à l’ANSC, aux espèces rares qu’aux espèces abondantes.

Les espèces tirant les axes vers les carrés de Bambidie et Yoko ont des points de petites tailles,
ce qui signifie qu’elles ont été inventoriées dans peu de carrés (Figure 5.d). Toutes les espèces tirant
les axes de l’AFC vers les carrés de Bambidie et Yoko (Figure 5.d) sont caractéristiques des sites, et
certaines sont mêmes uniques (215 espèces uniques à Bambidie et 62 à Yoko).
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Figure 5 – Résultats des ordinations réalisées sur la matrice d’abondance 134 carrés x 703 espèces.
(a) ANSC avec l’histogramme des valeurs propres des 10 premières dimensions ; (b) Espèces tirant
les axes de l’ANSC ; (c) AFC avec l’histogramme des valeurs propres des 10 premières dimensions ;
(d) Espèces tirant les axes de l’AFC. Sur les graphiques (a) et (c), chaque point représente un carré
(1 ha) et chaque couleur un bloc. Sur les graphiques (b) et (d), chaque point représente une espèce
et sa taille est proportionnelle au nombre de carrés dans lesquels l’espèce est présente.

Les densités de tiges (N/ha) des dix principales espèces tirant les axes de l’ANSC (Figure 5.b)
sont également illustrées (Figure 6). En plus de tout ce qui a déjà été observé sur les ordinations,
il est intéressant de remarquer que Scorodophloeus zenkeri est la seule espèce qui se trouve unique-
ment sur les sites de Bambidie et Yoko, et en densités relativement importantes (22 et 29 tiges/ha
respectivement).
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Figure 6 – Boxplots de densités de tiges de dix des principales espèces tirant les axes de l’ANSC. Les
chiffres indiqués au-dessus des boxplots correspondent aux valeurs du terme A de l’IndVal (Dufrêne
et Legendre, 1997) calculées pour chaque espèce.

Les cinq familles et espèces floristiques les plus représentées sur chaque site en fonction du
nombre de tiges et de la surface terrière sont indiquées dans le Tableau 4.

Les Fabaceae sont les plus représentées du point de vue de la surface terrière sur les sites de
Bambidie, Mokabi, Loundoungou et Yoko. Cette famille a le plus d’espèces sur chaque site, et
représente 95 espèces à Bambidie, 29 à Mokabi, 32 à Loundoungou, 34 à M’Baïki et 47 à Yoko.

Chaque site partage au moins une de ces cinq espèces les plus abondantes avec un autre site.
En revanche, seuls les sites de Mokabi et Loundoungou, qui sont les plus proches géographiquement
(86 km entre les deux sites, cf. Annexe 6.1), ont deux espèces abondantes en commun (Cleistanthus
caudatus et Greenwayodendron suaveolens).
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Tableau 4 – Familles et espèces les plus représentées sur les sites en fonction du nombre de tiges et de la surface terrière.

Bambidie Mokabi Loundoungou M’Baïki Yoko

Nombre de tiges (/ha)

Familles (%)
Fabaceae (43%) Phyllanthaceae (14%) Fabaceae (12%) Myristicaceae (13%) Fabaceae (21%)

Burseraceae (16%) Putranjivaceae (11%) Euphorbiaceae (12%) Cannabaceae (11%) Meliaceae (11%)

Euphorbiaceae (8%) Annonaceae (9%) Meliaceae (9%) Meliaceae (10%) Malvaceae (9%)

Myristicaceae (4%) Clusiaceae (9%) Ebenaceae (8%) Sapotaceae (8%) Annonaceae (8%)

Rubiaceae (3%) Sapotaceae (9%) Annonaceae (7%) Malvaceae (6%) Myristicaceae (6%)

Espèces (%)
Santiria trimera (13%) Cleistanthus caudatus (14%) Dichostemma glaucescens (6%) Celtis zenkeri (7%) Scorodophloeus zenkeri (6%)

Neochevalierodendron stephanii (11%) Garcinia punctata (7%) Diospyros bipindensis (5%) Staudtia kamerunensis var. gabonensis (5%) Cola griseiflora (6%)

Scorodophloeus zenkeri (6%) Manilkara mabokeensis (7%) Cleistanthus caudatus (4%) Coelocaryon preussii (4%) Greenwayodendron suaveolens (5%)

Dialium pachyphyllum (6%) Greenwayodendron suaveolens (5%) Gilbertiodendron dewevrei (4%) Garcinia punctata (3%) Aidia micrantha (4%)

Eurypetalum batesii (3%) Pausinystalia macroceras (4%) Greenwayodendron suaveolens (3%) Dasylepis seretii (3%) Leplaea thompsonii (3%)

Surface terrière (m2/ha)

Familles (%)
Fabaceae (43%) Fabaceae (14%) Fabaceae (28%) Cannabaceae (12%) Fabaceae (43%)

Burseraceae (17%) Phyllanthaceae (12%) Meliaceae (8%) Meliaceae (11%) Annonaceae (9%)

Myristicaceae (16%) Sapotaceae (11%) Sapotaceae (6%) Sapotaceae (9%) Meliaceae (7%)

Euphorbiaceae (4%) Annonaceae (8%) Annonaceae (6%) Malvaceae (9%) Cannabaceae (4%)

Coulaceae (2%) Myristicaceae (7%) Euphorbiaceae (5%) Fabaceae (8%) Lecythidaceae (4%)

Espèces (%)
Scyphocephalium mannii (14%) Cleistanthus caudatus (12%) Gilbertiodendron dewevrei (13%) Celtis zenkeri (6%) Scorodophloeus zenkeri (16%)

Santiria trimera (7%) Manilkara mabokeensis (9%) Petersianthus macrocarpus (5%) Celtis tessmannii (5%) Cynometra hankei (6%)

Neochevalierodendron stephanii (5%) Staudtia kamerunensis var. gabonensis (5%) Manilkara mabokeensis (4%) Entandrophragma cylindricum (5%) Greenwayodendron suaveolens (5%)

Scorodophloeus zenkeri (5%) Petersianthus macrocarpus (3%) Cleistanthus caudatus (3%) Triplochiton scleroxylon (5%) Prioria oxyphylla (4%)

Aucoumea klaineana (5%) Greenwayodendron suaveolens (3%) Greenwayodendron suaveolens (3%) Petersianthus macrocarpus (4%) Petersianthus macrocarpus (4%)
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3.1.2 Dissimilarité floristique

Les valeurs de l’indice de Bray-Curtis calculées entre les sites (triangle inférieur du tableau) et au
sein des sites (diagonale du tableau) sont présentées dans le Tableau 5. Ces valeurs de dissimilarités
sont les moyennes des dissimilarités entre paires de carrés.

De manière générale, les dissimilarités inter-sites sont les plus élevées entre le site de Bambidie
et les autres sites (indice de Bray-Curtis de 0,79 à 0,84 cf. Tableau 5). Le site de Yoko a également
des valeurs assez élevées de dissimilarité avec les trois autres sites (indice de Bray-Curtis de 0,68 à
0,70 cf. Tableau 5). En revanche, les sites de Mokabi et Loundoungou sont les plus similaires avec
une valeur de 0,41 pour l’indice de Bray-Curtis (Tableau 5).

La plus grande valeur de dissimilarité intra-sites est à Bambidie (0,51 cf. Tableau 5). Cette
valeur confirme ce qui avait été observé sur les ordinations (Figure 5), c’est-à-dire qu’il y a une forte
variation de composition floristique entre les carrés à Bambidie.

Tableau 5 – Indice de Bray-Curtis au sein et entre les sites calculés à partir des moyennes des
dissimilarités entre paires de carrés.

Bambidie Mokabi Loundoungou M’Baïki Yoko

Bambidie 0,51

Mokabi 0,80 0,32

Loundoungou 0,79 0,41 0,34

M’Baïki 0,84 0,59 0,57 0,34

Yoko 0,80 0,68 0,67 0,70 0,31

3.1.3 Structure et diversité

Les valeurs de structure et de diversité des sites sont présentées dans le Tableau 6. Pour les
valeurs calculées à l’échelle du carré, ce sont les valeurs moyennes qui sont reprises dans le tableau.
Les analyses ont été réalisées au niveau de l’espèce et du genre. Les tendances étant similaires, il a
été choisi de ne présenter ici que les résultats au niveau de l’espèce.

Les valeurs de diversité calculées à l’échelle des sites sont difficilement comparables puisqu’elles
sont calculées sur des surfaces différentes. Quant aux résultats obtenus à l’échelle du carré, ils
montrent que le site de Bambidie a les plus faibles valeurs de diversité.

Pour illustrer les variations de diversité entre les carrés, des graphiques des indices de diversité
ont été réalisés en fonction de la densité de tiges (Figure 7). La richesse spécifique est donc la plus
élevée sur les carrés de M’Baïki. Les valeurs de l’indice de raréfaction et de l’alpha de Fisher sont
relativement élevées pour les carrés de Loundoungou et M’Baïki (Figure 7.b,c).

27



3 RÉSULTATS

Tableau 6 – Attributs structuraux et de diversité des sites.

Bambidie Mokabi Loundoungou M’Baïki Yoko

Structure
N (tiges/ha) 383 430 350 600 468

G (m2/ha) 28,7 29,2 28,5 37,9 31,4

Diversité
Richesse spécifique 375 230 240 299 215

Richesse spécifique moyenne (/ha) 79 92 100 134 96

Raréfaction 329 209 227 299 209

Raréfaction moyenne (/ha) 67 75 89 94 76

Alpha de Fisher moyen (/ha) 30 36 47 54 37

Nb espèces uniques 215 13 23 97 62

Nb espèces uniques (/ha) 6,7 0,4 0,6 8,1 3,4

Figure 7 – Indices de diversité des carrés en fonction de la densité de tiges. Chaque point représente
la valeur de l’indice du carré et chaque couleur représente un bloc. (a) Indice de richesse spécifique ;
(b) Indice de raréfaction ; (c) Alpha de Fisher.
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3.2 Séparation des strates

Les résultats de l’étude allométrique sont présentés sur les graphiques en Figure 8. Sur chaque
graphique, un nuage de densité permet d’observer la distribution des mesures en fonction des
diamètres et des hauteurs sur les axes logarithmiques. Le nuage de densité se noircit avec la
concentration de données.

La régression linéaire (droite continue rouge) et segmentée (droites en traits rouges) réalisées
sur les données tous sites confondus figurent sur le premier graphique de "Tous les sites". Les
valeurs médianes de la hauteur et du diamètre sur l’ensemble des sites sont de 22,1 m et 28,1 cm
respectivement. La relation entre le diamètre et la hauteur semble tendre vers un pallier pour les
gros diamètres (Figure 8). La régression segmentée a son point de rupture à 34,3 cm. Ce point de
rupture a une p-value très hautement significative (<< 0,001) et un intervalle de confiance (95%)
de 31,7 cm à 37,0 cm (Tableau 7). Par conséquent, les arbres atteignent la canopée lorsqu’ils ont un
DHP d’environ 35 cm.

La régression linéaire ajustée sur les données de tous les sites confondus (droite continue rouge)
et la régression linéaire ajustée sur les données de chaque site (droite continue verte) figurent sur les
graphiques de chaque site. La taille des échantillons standardisés (10-100 cm de DHP) est également
indiquée sur ces graphiques pour illustrer les différents efforts d’échantillonnage. Le site de M’Baïki
n’a des données que pour des arbres de minimum 50 cm de DHP, dès lors les valeurs de ce site ne
seront pas comparées à celles des autres sites. Les régressions linéaires diffèrent légèrement d’un site
à l’autre (Figure 8). En effet, pour un DHP donné, les arbres à Yoko ont tendance à être en moyenne
plus hauts que sur les autres sites. En revanche, les arbres à Mokabi sont, en moyenne, plus petits
pour un même DHP.
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Figure 8 – Graphiques des droites de régressions linéaires réalisées sur les données tous sites confondus
(droite continue rouge) et sur les données de chaque site séparément (droite continue verte). Droite
de la régression segmentée réalisée sur les données tous sites confondus (droite en pointillés rouges).
Le nuage de densité se noircit en fonction de la densité de données.

Les variables propres à l’échantillonnage, à la structure des forêts des parcelles, ainsi qu’aux
régressions segmentées sont présentées dans le Tableau 7. La colonne "Total" de ce tableau reprend
les analyses faites sur les données de tous les sites confondus.

La taille de l’échantillon varie de 83 arbres (Bambidie) à 1391 arbres (Yoko) compris dans une
gamme diamétrique de 10 à 100 cm. Les moyennes de DHP des sites ayant de gros échantillons
(Mindourou, Mokabi, Loundoungou et Yoko) sont inférieures à 50 cm, alors que les sites avec
moins de 200 mesures (Ma’an et Bambidie) ont des valeurs moyennes de DHP supérieures à 50 cm
(Tableau 7). Le 95ème percentile de la hauteur donne la valeur de la hauteur maximum des arbres
pour chaque site. Cette valeur varie de 32,3 m (Mokabi) à 50,5 m (Bambidie). En ne considérant
que les sites avec une p-value très hautement significative (<< 0,001) pour le point de rupture, les
valeurs de points de rupture varient de 26,8 cm de DHP (Loundoungou) à 38,9 cm de DHP (Ma’an
et Yoko). Les valeurs locales du point de rupture ne seront pas utilisées dans la suite du travail
pour séparer les strates car : (i) la valeur du point de rupture n’est pas significative pour le site de
Bambidie et (ii) l’échantillonnage réalisé à M’Baïki ne permet pas de réaliser une régression segmentée.
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Tableau 7 – Valeurs des variables caractérisant les échantillons, la structure des forêts des sites et les régressions segmentées ajustées aux données.

Total Ma’an Bambidie Mindourou Mokabi Loundoungou M’Baïki Yoko

Échantillon
Nombre d’arbres 4564 199 83 594 1242 1003 52 1391

Gamme de diamètres [cm] [10 ;100] [10 ;99] [12 ;100] [10 ;100] [10 ;100] [10 ;100] [50 ;99] [10 ;99]

Structure
Valeur moyenne du DHP [cm] 35,3 57,7 55,9 44,4 28,3 31,9 68,9 34,4

95ème percentile de la hauteur [m] 42,0 37,9 50,5 47,1 32,3 38,2 54,0 40,3

Régression segmentée
Point de rupture [cm] 34,3 38,9 32,0 34,3 28,3 26,8 / 38,9

Intervalle de confiance (95%) [31,7 ;37] [33 ;45,8] [12,2 ;83,9] [28,5 ;41,1] [23,5 ;34,1] [23,5 ;30,6] / [35,5 ;42,7]

P-value 2,7e-59 4,1e-11 7,4e-01 3,6e-10 4,3e-09 2,4e-20 / 6,6e-35
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3.3 Relation entre le tempérament des espèces et les indices évaluant l’accès à
la lumière

3.3.1 Taille de l’échantillon minimum par espèce

Les intervalles de confiance sur les E juvénile des espèces ayant plus de 400 observations indé-
pendantes sont illustrés sur les graphiques en Figure 9. Des graphiques identiques ont été réalisés
pour le E adulte et donnent des résultats similaires. Ils ne sont donc pas présentés dans ce travail.
Les intervalles de confiance ont une forme d’entonnoir qui se resserre avec la taille de l’échantillon
(Figure 9). Cette allure était attendue puisque la taille de l’intervalle de confiance est, par définition,
inversement proportionnelle à la racine carré de la taille de l’échantillon (Équation 6) :

IC = x̄± z s√
n

(6)

avec x̄ la moyenne de l’échantillon, z la valeur du niveau de confiance (1,96 pour 95%), s l’écart
type, et n la taille de l’échantillon.

L’intervalle de confiance converge fortement vers la moyenne pour toutes les espèces autour de
150-200 observations (Figure 9). Les calculs de l’estimateur restent donc fiables sur des échantillons
de cette taille. Afin de pouvoir étudier la relation tempérament - observations d’accès à la lumière,
les 39 espèces avec au minimum 150 observations ont été conservées dans le jeu de données pour la
suite des analyses.
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Figure 9 – Intervalles de confiance du E juvénile moyen des 1000 échantillons générés par le bootstrap
pour les 16 espèces avec plus de 400 observations indépendantes.

3.3.2 Résultats des études faites sur les 39 espèces avec au minimum 150 observations

Les valeurs de E juvénile et E adulte des 39 espèces avec au minimum 150 observations
sont reprises dans l’Annexe 6.2. Ces 39 espèces représentent 14 familles. Le E juvénile varie
de 1,010 (Dialium tessmannii) à 1,586 (Entandrophragma utile). Le E adulte varie de 1,063
(Tabernaemontana crassa) à 2,456 (Entandrophragma utile). La taille d’échantillon varie de 151
arbres (Lovoa trichilioides) à 2743 arbres (Entandrophragma cylindricum). Sur les 39 espèces, 3
sont des pionnières, 13 sont des tolérantes à l’ombrage, 17 sont des héliophiles non pionnières et
6 n’ont pas l’information du tempérament dans la base de données CoForTraits (Bénédet et al., 2019).

La distribution des 39 espèces le long des gradients des E juvénile et adulte est illustrée par
le graphique a en Figure 10. Les espèces sont regroupées par tempérament (Figure 10.a). Toutes
les espèces ayant un E juvénile inférieur à 1,129 (Greenwayodendron suaveolens) sont des espèces
tolérantes à l’ombrage, sauf Centroplacus glaucinus qui est une espèce héliophile non pionnière. A
l’inverse, toutes les espèces ayant un E juvénile supérieur à 1,129 sont des espèces pionnières ou
héliophiles non pionnières. Cette analyse visuelle du graphique a est confirmée par les boxplots b
et c qui montrent une discrimination des tempéraments en fonction des valeurs des E juvénile et
E adulte. La différence entre les espèces tolérantes à l’ombrage et héliophiles est très marquée sur
le E juvénile (Figure 10.c). Les valeurs de E au stade adulte sont supérieures aux valeurs au stade
juvénile (Figure 10). Il n’y a donc pas d’espèce cryptique pionnière parmi ces 39 espèces.
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Avec les observations faites ci-dessus, il est possible de suggérer les tempéraments des six espèces
pour lesquelles il n’y a pas l’information dans la base de données CoForTraits (Bénédet et al., 2019).
Eurypetalum batesii et Neochevalierodendron stephanii ont des valeurs très faibles de E juvénile
(1,018 pour les deux cf. Annexe 6.2) et de E adulte (1,378 et 1,496 respectivement cf. Annexe 6.2) et
sont donc probablement des espèces tolérantes à l’ombrage. Corynanthe mayumbensis a une valeur
plus élevée de E adulte (2,003 cf. Annexe 6.2) mais semble également être une espèce tolérante à
l’ombrage (Figure 10.a). En revanche, Cleistanthus pierlotii, Dacryodes normandii et Peltophorum
pterocarpum ont toutes les trois des valeurs de E juvénile supérieures à 1,129 (1,292 ; 1,203 ; et 1,258
respectivement cf. Annexe 6.2) et sont donc probablement des espèces héliophiles.

Figure 10 – Graphiques illustrant la relation entre les E juvénile et adulte, et les tempéraments. (a)
Distribution des 39 espèces (Annexe 6.2) selon leurs valeurs de E adulte et juvénile ; (b) Boxplots des
E adulte en fonction des tempéraments ; (c) Boxplots des E juvénile en fonction des tempéraments.

Les résultats de l’étude examinant la relation entre les E juvénile et adulte, et les diamètres
maximums des espèces sont présentés dans la Figure 11. Les valeurs de E sont plus élevées pour
les espèces ayant un diamètre maximum plus grand, et cette tendance est plus marquée au stade
juvénile qu’au stade adulte (Figure 11). En effet, il y a une forte corrélation positive entre le diamètre
maximum des espèces et le E juvénile.
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Figure 11 – Relation entre les valeurs de E juvénile et adulte, et le diamètre maximum des espèces.
Le R2 est le coefficient de corrélation de Pearson. ***P < 0,001.

3.4 Variations de la diversité taxonomique et des traits fonctionnels en fonction
des strates

3.4.1 Variations de la diversité taxonomique en fonction des strates

Les valeurs de l’indice de Bray-Curtis en fonction des strates sont indiquées dans le Tableau 8.
Le triangle supérieur du tableau reprend les valeurs de Bray-Curtis inter-sites entre les arbres de la
canopée, et le triangle inférieur celles entre les arbres du sous-bois. La diagonale du tableau reprend
les indices de Bray-Curtis intra-sites entre les arbres du sous-bois et ceux de la canopée. Toutes ces
valeurs ont été calculées en agrégeant les mesures par strate à l’échelle du site.

Les plus grandes dissimilarités floristiques sont entre les strates du site de Bambidie et celles des
autres sites, avec une valeur maximum de 0,74 entre les arbres de la canopée de Bambidie et de
M’Baïki (Tableau 8). La valeur minimum de dissimilarité est de 0,20 entre les arbres du sous-bois
de Mokabi et Loundoungou.

Pour l’analyse des stades de succession écologique, ce sont les valeurs de dissimilarité intra-sites
qui sont intéressantes (diagonale du Tableau 8). La valeur maximum de dissimilarité entre la strate
du sous-bois et celle de la canopée est à Bambidie (0,39 cf. Tableau 8), et la valeur minimum à
Loundoungou (0,22 cf. Tableau 8).

35



3 RÉSULTATS

Tableau 8 – Indice de Bray-Curtis en fonction des strates. Le triangle supérieur du tableau reprend
les valeurs de Bray-Curtis inter-sites entre les arbres de la canopée, et le triangle inférieur celles entre
les arbres du sous-bois. La diagonale du tableau reprend les distances de Bray-Curtis intra-sites entre
les arbres du sous-bois et ceux de la canopée.

Bambidie Mokabi Loundoungou M’Baïki Yoko

Bambidie 0,39 0,64 0,64 0,74 0,68

Mokabi 0,65 0,26 0,21 0,45 0,55

Loundoungou 0,65 0,20 0,22 0,43 0,57

M’Baïki 0,72 0,46 0,44 0,35 0,60

Yoko 0,70 0,58 0,57 0,59 0,32

3.4.2 Dominance des espèces et des familles floristiques

Les espèces dominantes sont celles qui contribuent à 50% des individus. Ces espèces ont été
répertoriées pour chaque site, et en séparant la strate du sous-bois et celle de la canopée (Annexes
6.3, 6.4 et 6.5). Le nombre d’espèces qui contribuent à 50% des individus varie par site et par strate
et est indiqué dans le Tableau 9. Ce nombre est plus faible sur les sites de Bambidie et Mokabi. Par
ailleurs, aucune espèce n’est dominante sur les cinq sites, ce qui explique que l’axe des abscisses du
graphique en Figure 12 est limité à quatre sites. Greenwayodendron suaveolens est la seule espèce
qui est dominante sur quatre des cinq sites (tous sauf M’Baïki) aussi bien dans la canopée que dans
le sous-bois (Figure 12). La majorité des espèces dominantes (31 sur 54) ne le sont que dans une
des deux strates, ce qui met en exergue l’importance d’étudier la dominance en fonction des strates.
Seulement 14 des 54 espèces dominantes sont dominantes sur plus d’un site.

Tableau 9 – Nombre d’espèces qui contribuent à 50% des individus (= dominantes) par site et par
strate.

Bambidie Mokabi Loundoungou M’Baïki Yoko

Toutes strates confondues
10 10 19 21 15

Distinction de strates
Sous-bois 8 9 17 20 15

Canopée 10 11 16 16 7
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Figure 12 – Nombre d’espèces dominantes (50% des individus) sur n sites et n strates. Les sites consi-
dérés sont les cinq dispositifs de parcelles permanentes du réseau DYNAFAC. Les strates considérées
sont la canopée et le sous-bois. Les niveaux de gris illustrent le nombre d’espèces dominantes pour
chaque n site et n strate.

3.4.3 Variations des traits fonctionnels en fonction des strates

Les résultats des variations de traits fonctionnels en fonction des strates et des sites sont illustrés
par les histogrammes en Figure 13. Grâce aux ANOVA, il a pu être montré que les différences de
densité de bois et de tempérament sont hautement significatives entre les strates (p < 0,01). De plus,
les différences de phénologie des arbres sont hautement significatives entre les sites (p < 0,01), et les
différences de tempéraments et de tailles de graines sont significatives entre les sites (p < 0,05).

Figure 13 – Variations des traits fonctionnels entre les strates des sites. Les pourcentages corres-
pondent aux pourcentages d’espèces pour lesquelles existe une information sur le trait.
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Pour identifier les variations des traits fonctionnels en fonction des strates, une ACP a été réalisée
(Figure 14). Le premier axe (59,3 % de la variance expliquée) oppose les strates de la canopée et
du sous-bois (Figure 14). De manière générale, il y a proportionnellement plus d’espèces décidues,
avec une faible densité de bois, pionnières et héliophiles non pionnières dans la canopée que dans le
sous-bois (Figure 14 et Annexe 6.6). La densité de bois est négativement corrélée au caractère décidu
et aux tempéraments pionniers et héliophiles non pionniers (Figure 14). Le premier axe de l’ACP
permet également de montrer les gradients des traits fonctionnels entre les sites. Le site de M’Baïki,
qui a plus d’espèces décidues à faibles densités de bois, diffère fortement des sites de Mokabi et
Bambidie qui ont plus d’espèces sempervirentes avec une densité de bois moyenne plus élevée. Le
second axe de l’ACP (24,2 % de la variance expliquée) est principalement lié à la taille moyenne
des graines, qui est le seul trait non corrélé aux autres traits (angle d’environ 90° avec les autres
traits sur l’ACP en Figure 14.a). Cet axe oppose principalement les canopées des sites de Mokabi et
Loundoungou à celles des autres sites. Toutefois, il est à remarquer que la taille des graines n’était
disponible que pour une faible proportion d’espèces sur certains sites (36 % pour les espèces de
la canopée de Bambidie cf. Figure 13). Il est donc important d’interpréter ce résultat avec précautions.

Figure 14 – ACP selon les strates des sites. (a) ACP avec la strate du sous-bois et de la canopée d’un
même carré (2 points) qui sont reliées par un segment. Le graphique de corrélation des variables est
annoté ; (b) Uniquement les canopées des carrés ; (c) Uniquement les sous-bois des carrés.
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4 Discussion
Dans cette partie, les résultats sont discutés afin de répondre aux objectifs présentés dans

l’introduction (Section 1.9). La discussion est séparée en trois parties : (i) les différences de
végétation et de diversité entre les parcelles ; (ii) l’analyse de la diversité taxonomique et des traits
fonctionnels en fonction des strates et la mise en relation avec les stades de succession écologique et ;
(iii) les perspectives.

4.1 Différences de végétation et de diversité entre les parcelles

La forêt de Bambidie est la plus dissimilaire et la plus hétérogène
La composition floristique de la forêt de Bambidie est la plus dissimilaire par rapport aux

autres sites et la plus hétérogène au sein du site. En effet, cette forêt a les valeurs d’indice de
Bray-Curtis les plus élevées intra- et inter-sites. De plus, ce site est le plus distant des autres
sites sur les deux analyses multivariées (AFC et ANSC). Ces résultats sont cohérents avec les
études précédemment menées au Gabon. Tout d’abord, dans le rapport de fin d’étude de Van Hoef
(2019), il indiquait que l’installation des parcelles s’était faite dans l’objectif de représenter au
mieux la diversité de cette forêt. Par ailleurs, il indiquait également que la forêt était fortement
fragmentée à cause du passage de la première exploitation. De plus, la forêt de Bambidie fait partie
du centre d’endémisme le plus riche d’Afrique centrale (lower Guinea cf. Linder (2001) et Droissart
et al. (2018)), ce qui explique le nombre élevé d’espèces, d’espèces rares et d’espèces uniques sur le site.

Des espèces et des familles dominantes différentes en fonction des sites
Les forêts sont couramment décrites par leurs espèces et familles dominantes qui expliquent

une grande partie des modèles de diversité β (Draper et al., 2019). Les résultats de cette étude
ont montré qu’aucune espèce n’est dominante sur les cinq sites et que seule Greenwayodendron
suaveolens (APG III : Annonaceae) l’est sur quatre d’entre eux (tous sauf celui de M’Baïki). Cette
espèce, tolérante à l’ombrage et commune dans les forêts matures (Dauby et al., 2010 ; Dauby et al.,
2014), est fréquente en Afrique centrale (“African Plant Database (version 3.4.0)”, 2021).

Santiria trimera (APG III : Burseraceae) et Neochevalierodendron stephanii (Caesalpiniaceae,
APG III : Fabaceae) sont les deux espèces les plus abondantes de la forêt du site de Bambidie (près
de 25% des tiges). Santiria trimera est une espèce commune dans les forêts primaires d’Afrique
centrale (Koffi et al., 2011). Neochevalierodendron stephanii est une espèce caractéristique du
sous-bois dont l’aire de distribution est presque exclusivement limitée au Gabon (“African Plant
Database (version 3.4.0)”, 2021). En ce qui concerne les familles, la forêt du site de Bambidie est
largement dominée par les Fabaceae, et plus particulièrement par les Caesalpiniaceae (4 des 5 espèces
les plus abondantes) qui est une famille caractéristique des forêts denses humides sempervirentes du
Gabon (Doucet, 2003 ; Fayolle et al., 2014b).

La forêt de Mokabi avait été décrite comme une forêt à Manilkara (Fayolle et al., 2014a).
Manilkara mabokeensis (APG III : Sapotaceae) se retrouve, effectivement, tant dans la canopée

39



4 DISCUSSION

(9% des tiges) que dans le sous-bois (6% des tiges). Toutefois, il faut ajouter que l’espèce la plus
abondante, aussi bien dans la canopée (14% des tiges) que dans le sous-bois (14% des tiges), est
Cleistanthus caudatus (Euphorbiaceae, APG III : Phyllanthaceae) qui est une espèce commune des
forêts primaires et vieilles forêts secondaires (Breteler, 2011).

Les espèces du genre Celtis ne sont que peu dominantes dans la canopée à Loundoungou : Celtis
mildbraedii et Celtis tessmannii ne représentent que 4% des tiges qui ont un DHP égal ou supérieur
à 35 cm. L’espèce la plus abondante de la canopée de Loundoungou est Gilbertiodendron dewevrei
(Caesalpiniaceae, APG III : Fabaceae) qui est une espèce qui se retrouve principalement sur des sols
humides et peu fertiles, et qui forme souvent des peuplement monodominants (Hall et al., 2020).
Parmi les espèces les plus abondantes du sous-bois, il y a Dichostemma glaucescens (7% des tiges)
de la famille des Euphorbiaceae qui est une espèce caractéristique du sous-bois mais fréquente dans
les trouées (“African Plant Database (version 3.4.0)”, 2021).

La forêt de M’Baïki est une forêt semi-décidue à Celtis avec les espèces Celtis zenkeri et Celtis
tessmannii qui dominent la canopée, et qui sont également abondantes dans le sous-bois. Ces deux
espèces appartiennent à la famille des Ulmaceae (APG III : Cannabaceae). Par ailleurs, il est à
noter que Staudtia kamerunensis var. gabonensis (APG III : Myristicaceae), deuxième espèce la plus
abondante à l’échelle du site (5% des tiges), est une espèce qui se retrouve tant dans les vieilles forêts
sempervirentes que semi-décidues (Meunier et al., 2015). De plus, Entandrophragma cylindricum
(APG III : Meliaceae) et Triplochiton scleroxylon (APG III : Malvaceae), deux espèces exploitées
pour leur bois, sont très représentées en termes de surface terrière.

La canopée du site de Yoko est dominée par une espèce en particulier : Scorodophloeus zenkeri
(20% des tiges) de la famille des Caesalpiniaceae (APG III : Fabaceae). Cette espèce est caracté-
ristique des forêts mésophiles et a une croissance en hauteur lente (Lebrun et Gilbert, 1954). Par
ailleurs, le sous-bois est dominé par deux espèces, Cola griseiflora (7% des tiges) et Aidia micrantha
(5% des tiges) des familles des Sterculiaceae (APG III : Malvaceae) et des Rubiaceae respectivement,
espèces caractéristiques des sous-bois et du site de Yoko. Au niveau des familles, les Fabaceae sont
la famille la plus représentée tant au niveau du nombre de tiges (21%) que de la surface terrière (43%).

Des compositions floristiques en lien avec la distribution géographique
Les compositions floristiques diffèrent fortement entre les sites. Ce résultat est cohérent avec

la carte des types de forêts de Réjou-Méchain et al. (2021) qui montre que les cinq sites d’études
représentent cinq des dix types forestiers d’Afrique centrale (Annexe 6.7). Cette diversité de
types forestiers était un objectif initial du projet DynAfFor qui a installé les sites sur des zones
écologiquement différentes (Synthèse DynAfFor).

Les distances géographiques semblent également influencer les compositions floristiques, bien
que la relation ne soit pas linéaire. Les sites de Mokabi, Loundoungou et M’Baïki - qui sont les
plus proches géographiquement (Annexe 6.1) - ont des cortèges d’espèces relativement semblables.
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Slik et al. (2003) avaient déjà établi la relation entre la distance géographique et la dissimilarité
floristique pour les forêts de Bornéo. Cette relation peut être expliquée par deux théories qui ont
souvent été opposées mais qui peuvent être complémentaires (Chave, 2004) : (i) la théorie des niches
écologiques et (ii) la théorie neutre de la biodiversité et de la biogéographie (Hubbell, 1997). La
première théorie (i) révèle que chaque espèce a une niche qui est définie comme "les conditions
environnementales qui permettent à une espèce de satisfaire ses exigences minimales de sorte que
le taux de natalité d’une population locale soit égal ou supérieur à son taux de mortalité" (Chase
et Leibold, 2003), et donc que les communautés sont déterminées par des processus déterministes
(filtrage environnemental et compétition). En accord avec cette théorie, la relation entre la distance
géographique et la dissimilarité de composition floristique est expliquée par le fait que certains gra-
dients climatiques sont corrélés à la distance géographique (Slik et al., 2003). La seconde théorie (ii)
suppose que "tous les individus d’une communauté sont strictement équivalents en ce qui concerne
leurs perspectives de reproduction et mortalité" (Chave, 2004), et donc que les communautés
sont déterminées par des processus stochastiques (spéciation, extinction et dispersion). En accord
avec cette théorie, la relation entre la distance géographique et la dissimilarité de composition flo-
ristique est expliquée simplement par la distance qui limite la dispersion des espèces (Slik et al., 2003).

Des valeurs de structure et de diversité semblables aux autres forêts d’Afrique centrale
Les densités de tiges des forêts des sites sont comparables à celles des autres forêts d’Afrique

centrale, sauf à M’Baïki où la densité de tiges plus élevée se rapproche de celles des forêts de Bornéo
et d’Amazonie (Lewis et al., 2004 ; Slik et al., 2010). Les densités de tiges varient de 350 tiges/ha
sur le site de Loundoungou à 600 tiges/ha sur le site de M’Baïki, ce qui représente relativement bien
la variabilité des forêts d’Afrique centrale (181 à 650 tiges/ha, cf. Lewis et al. (2013)). Il est à noter
que la forêt de Loundoungou est une forêt à Marantacées, qui sont des herbacées de grandes tailles
pouvant entraver la régénération naturelle des arbres, ce qui explique la faible densité de tiges sur ce
site. Lewis et al. (2013) - qui ont travaillé sur 260 parcelles en Afrique centrale - ont montré que la
densité moyenne en Afrique centrale est de 425 tiges/ha, ce qui se rapproche fortement de la densité
médiane des cinq sites d’étude (430 tiges/ha à Mokabi). Les valeurs de densité de tiges des forêts
tropicales africaines sont en moyenne plus basses qu’à Bornéo et en Amazonie, où la densité avoisine
les 600 tiges/ha (Lewis et al., 2004 ; Slik et al., 2010).

Les tendances sont similaires pour les valeurs de surface terrière qui sont assez proches de la
valeur moyenne des forêts d’Afrique centrale (31,5 m2/ha cf. Lewis et al. (2013)). Cependant, la
surface terrière à M’Baïki est de 37,9 m2/ha, ce qui est plus proche de celle des forêts de Bornéo
(37,1 m2/ha cf. Slik et al. (2010)).

Les valeurs de richesse spécifique et de l’alpha de Fisher des cinq sites sont supérieures à ce qui
a été montré en Afrique par Parmentier et al. (2007) qui ont travaillé sur 512 et 1003 parcelles et
transects en Amazonie et en Afrique respectivement, et Sullivan et al. (2017) qui ont travaillé sur
158, 162 et 40 parcelles en Amérique du sud, Afrique et Asie respectivement. La richesse spécifique
moyenne des carrés de chaque site varie de 79 espèces sur le site de Bambidie à 134 sur le site de
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M’Baïki, ce qui est supérieur à la valeur de 74 espèces de l’article de Sullivan et al. (2017). Bien que
la valeur à M’Baïki soit bien au-dessus de celles des autres sites, elle reste néanmoins inférieure aux
richesses spécifiques des forêts d’Asie et d’Amérique du sud (162 et 152 respectivement cf. Sullivan
et al. (2017)). Pour l’alpha de Fisher, les valeurs moyennes des carrés de chaque site varient de
30 sur le site de Bambidie à 54 sur le site de M’Baïki ce qui est plus élevé que la valeur moyenne
d’Afrique centrale (28 cf. Sullivan et al. (2017) ; 26 cf. Parmentier et al. (2007)), mais plus faible que
celles d’Asie (84 cf. Sullivan et al. (2017)) et d’Amérique du sud (80 cf. Sullivan et al. (2017) ; 81 cf.
Parmentier et al. (2007)).

4.2 Analyse de la diversité taxonomique et des traits fonctionnels en fonction
des strates et mise en relation avec les stades de succession écologique

Des compositions floristiques relativement similaires entre les strates
Les compositions floristiques du sous-bois et de la canopée sont relativement similaires au

sein des sites. Selon les modèles de composition floristique des juvéniles et adultes proposés par
Eggeling (1947), ce résultat indique un stade de succession écologique assez avancé. Toutefois, il
est surprenant de noter que les valeurs de dissimilarité sont semblables entre les sites de Mokabi
et Loundoungou (26% et 22% respectivement) en sachant qu’aucune trace de passage humain
n’a été détectée à Mokabi, à l’inverse de Loundoungou où des traces de perturbations (feu et/ou
changement de végétation) et des charbons de bois ont été retrouvés (Freycon, 2014 ; Morin-Rivat
et al., 2014). La forêt de Bambidie est celle qui a la plus haute valeur de dissimilarité (39%) de
composition floristique entre ses strates. Cette forêt serait donc la forêt la plus perturbée (Eggeling,
1947). Ce résultat peut être mis en relation avec le travail de fin d’études de Van Hoef (2019)
qui indiquait que des traces d’une exploitation récente (siècle dernier) avaient été retrouvées sur le site.

Les variations de traits fonctionnels entre les sites illustrent les gradients environne-
mentaux

Les variations de traits fonctionnels entre les sites mettent en évidence les gradients environne-
mentaux. Les forêts de Bambidie et Mokabi sont celles avec la plus grande proportion d’espèces
sempervirentes. A l’inverse, la forêt de M’Baïki est la forêt avec la plus grande proportion d’espèces
décidues et pionnières. Ces résultats sont en concordance avec la carte de Réjou-Méchain et al. (2021)
sur laquelle la forêt de M’Baïki est définie comme étant une forêt semi-décidue de la marge nord
du massif forestier, tandis que les forêts de Bambidie et Mokabi sont respectivement des forêts
sempervirentes mixtes et des forêts de transition sempervirentes à semi-décidues sur grès.

Les variations de traits fonctionnels entre les strates sont similaires entre les sites
Sur tous les sites, il y a les mêmes variations de traits fonctionnels entre les strates sauf en

ce qui concerne la taille des graines. En effet, la canopée de tous les sites est composée d’espèces
avec une densité de bois plus faible, et une plus grande proportion d’espèces pionnières que dans
le sous-bois. Cependant, les espèces tolérantes à l’ombrage sont abondantes dans les canopées des
sites. En se référant au cycle sylvigénétique (Hallé et al., 1978 ; Chazdon, 2014) - qui prédit que
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les espèces pionnières sont progressivement remplacées dans la canopée par des espèces tolérantes à
l’ombrage (Peña-Claros, 2003 ; Chazdon, 2014) à forte densité de bois (Gelder et al., 2006) - les forêts
des cinq sites étudiés seraient donc à une phase avancée de ce cycle. Dans cette phase, les espèces
héliophiles non pionnières et tolérantes à l’ombrage sont fortement représentées dans la canopée, et
donnent suffisamment d’ombre pour que les espèces tolérantes à l’ombrage puissent se développer
dans le sous-bois (Peña-Claros, 2003). Néanmoins, il faut se rappeler que certaines espèces tolérantes
à l’ombrage n’atteindront jamais la canopée (DHP > 35 cm) et sont des espèces de sous-bois par
définition.

4.3 Perspectives

Une séparation de strates locale à partir du point de rupture
Une valeur globale de 34,3 cm de DHP a été obtenue comme point de rupture sur l’ensemble

des sites. Dans l’article de Blanchard et al. (2016), ils avaient obtenu une valeur de 36,48 cm pour
des données prises au Cameroun et au Gabon, ce qui est comparable à notre étude. Dans le cadre
de ce travail, cette valeur a été utilisée pour séparer les strates du sous-bois et de la canopée en
considérant que le point de rupture correspond au passage des arbres à la canopée. Les arbres ayant
atteint la canopée ne sont plus soumis à la même compétition pour la lumière et peuvent, par
conséquent, changer l’allocation des ressources. Néanmoins, il faut remarquer que cette hypothèse
n’a pas encore été confirmée et que le changement dans l’allométrie pourrait simplement s’opérer
lorsque l’arbre atteint sa hauteur maximale (Feldpausch et al., 2011).

La valeur du point de rupture est influencée par la compétition pour la lumière et l’espace. Afin
d’approfondir cette étude sur les parcelles permanentes du réseau DYNAFAC, il serait intéressant de
continuer à collecter un maximum de données de hauteur dans le but d’obtenir une valeur locale du
DHP moyen d’accès à la canopée. Idéalement, ces mesures devraient être distribuées équitablement
entre les classes diamétriques afin de limiter le biais sur l’échantillon.

Il serait également intéressant de proposer des protocoles de terrain permettant de vérifier le lien
entre le point de rupture et l’accès à la canopée. Pour cela, il faudrait recenser tous les arbres de la ca-
nopée, en sélectionnant tous ceux qui ont un score de CEI de 4 ou 5, et analyser leurs mesures de DHP.

Les mesures de CEI comme alternative aux tempéraments définis dans la littérature
Les résultats obtenus ont montré que les E juvénile et E adulte sont des variables qui discriminent

bien les espèces tolérantes à l’ombrage des espèces héliophiles (pionnières et non pionnières) (Sheil
et al., 2006). La discrimination des tempéraments est, en revanche, moins évidente entre les espèces
pionnières et héliophiles non pionnières. Ceci peut être expliqué par le fait que les valeurs de E
se basent sur des mesures de l’éclairage des arbres. Cette valeur ne prend donc pas en compte
d’autres observations de terrain, telles que la présence de l’espèce dans les trouées de régénéra-
tion et la taille des adultes, qui ont permis aux chercheurs de discerner ces groupes (Hawthorne, 1995).

Il serait possible d’utiliser les valeurs de E juvénile pour déterminer les tempéraments des espèces
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pour lesquelles il n’est pas unique ou est indisponible dans la littérature scientifique. L’objectif à
terme serait de définir une base de données unique pour les tempéraments d’un maximum d’espèces
tropicales.

Il serait également possible d’utiliser directement les valeurs numériques des E juvénile et E
adulte dans les études de recherche à la place des tempéraments. Cette alternative présente deux
avantages. Premièrement, les valeurs numériques représentent mieux le gradient de variation des
tempéraments qui est reconnu comme étant continu (Swaine et Whitmore, 1988). Deuxièmement,
l’utilisation des E juvénile et E adulte permet de prendre en compte les variations de besoin en
lumière au cours du cycle ontogénique.

Pour approfondir cette étude, il faudrait collecter plus de données de CEI afin d’obtenir au
minimum 150-200 observations par espèce. Les mesures de CEI sont faciles à prendre sur le terrain
et pourraient donc être intégrées au protocole de mesure des arbres des parcelles.

Une approche exploratoire pour déterminer les stades de succession écologique des forêts
L’analyse des stades de succession n’a pas été concluante dans ce travail. En effet, l’analyse

des traits fonctionnels, habituellement reliés aux stades de succession (Chazdon, 2014), a surtout
mis en exergue les gradients environnementaux entre les sites. Pour positionner les sites le long du
cycle sylvigénétique, il serait intéressant de mener des études sur des sites similaires au niveau des
variables environnementales.

Par ailleurs, l’étude des dissimilarités de composition floristique n’a pas permis de confirmer, ni
d’infirmer la relation entre la similarité de composition floristique entre les strates et le stade de
succession écologique. Pour tester cette relation, il serait intéressant d’inclure des parcelles exploitées
dans les analyses. En effet, selon les études sur les stades de succession écologique (Eggeling,
1947 ; Peña-Claros, 2003 ; Chazdon, 2014), les parcelles exploitées devraient avoir des compositions
floristiques moins similaires entre les strates que les parcelles témoins. Cette étude permettrait donc
de mettre en avant l’influence de l’exploitation sur les stades de succession écologique.

Les résultats de ces études supplémentaires devraient donner de l’information utile pour la mise
en place de mesures de gestion et de conservation des forêts tropicales. Actuellement, les programmes,
notamment le REDD+, se concentrent principalement sur les stocks de carbone. Or, les stades de
succession écologique et l’état de la composition floristique des forêts devraient être intégrés dans les
mesures de gestion et de conservation pour deux raisons principales : (i) la composition floristique
d’une forêt met plus de temps à se rétablir à la suite d’une perturbation que la richesse spécifique et
le stock de carbone (Martin et al., 2013 ; Rozendaal et al., 2019) ; (ii) il est essentiel de préserver des
forêts primaires pour maintenir la diversité des forêts tropicales (Gibson et al., 2011).
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5 Conclusion
Dans ce travail, les données des inventaires forestiers des parcelles permanentes du réseau DY-

NAFAC ont été utilisées pour répondre aux deux objectifs spécifiques formulés dans l’introduction :
(i) fournir une description approfondie de la végétation et de la diversité des forêts des parcelles
permanentes du réseau DYNAFAC ; (ii) étudier les stades de succession écologique de ces forêts à
partir des différences de composition floristique et de traits fonctionnels entre les strates du sous-bois
et de la canopée.

Premièrement, ce travail fournit une description approfondie des groupes de végétation et de
la diversité des parcelles permanentes du réseau DYNAFAC. Il a permis de montrer qu’il y a une
structuration géographique des compositions floristiques. Par ailleurs, les espèces et les familles
dominantes ont été décrites et ont permis de mettre en exergue les différents types forestiers auxquels
les forêts des parcelles appartiennent. Il a également été montré que les valeurs de structure et de
diversité des parcelles sont similaires à celles des autres forêts des études menées en Afrique centrale,
mais sont inférieures à celles des forêts tropicales d’Asie et d’Amérique du sud.

Secondement, ce travail donne les premiers résultats de l’étude sur les stades de succession
écologique à partir des compositions floristiques et des traits fonctionnels. Il a pu être montré
que les compositions floristiques des strates sont relativement similaires au sein des sites, et donc
que les sites seraient à un stade avancé du cycle sylvigénétique. Il a également été montré que les
variations de traits fonctionnels entre les strates sont similaires entre les sites. En revanche, les traits
fonctionnels des forêts des sites, habituellement reliés aux stades de succession, ont surtout mis en
exergue les gradients environnementaux entre les sites.

Des perspectives sont également proposées dans ce travail dans le but : (i) d’obtenir une valeur
locale pour la séparation des strates par le point de rupture ; (ii) d’obtenir des valeurs de E juvénile
et adulte pour un maximum d’espèces ; (iii) de déterminer les stades de succession écologique des
sites avant et après exploitation afin de pouvoir proposer des mesures de gestion et de conservation
adaptées.
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6 ANNEXES

6 Annexes

6.1 Distances (km) entre les cinq sites d’étude

Tableau 10 – Distances (km) entre les cinq sites d’étude.

Bambidie Mokabi Loundoungou M’Baïki

Mokabi 600
Loundoungou 550 86
M’Baïki 729 131 189
Yoko 1344 981 945 915
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6 ANNEXES

6.2 Espèces avec au minimum 150 observations indépendantes

Tableau 11 – Espèces avec au minimum 150 observations indépendantes.

Espèce Famille Tempérament E juvénile E adulte n

Baillonella toxisperma Sapotaceae Héliophile non pionnière 1.336 1.819 478
Carapa procera Meliaceae Tolérante à l’ombrage 1.040 2.027 154
Centroplacus glaucinus Centroplacaceae Héliophile non pionnière 1.011 1.539 295
Cleistanthus pierlotii Phyllanthaceae 1.292 2.123 278
Corynanthe mayumbensis Rubiaceae 1.013 2.003 156
Coula edulis Coulaceae Tolérante à l’ombrage 1.034 1.111 174
Cylicodiscus gabunensis Fabaceae Héliophile non pionnière 1.401 2.113 2235
Dacryodes buettneri Burseraceae Héliophile non pionnière 1.136 1.992 202
Dacryodes normandii Burseraceae 1.203 1.727 508
Dialium pachyphyllum Fabaceae Tolérante à l’ombrage 1.036 1.957 705
Dialium tessmannii Fabaceae Tolérante à l’ombrage 1.010 1.988 164
Dichostemma glaucescens Euphorbiaceae Tolérante à l’ombrage 1.052 1.993 449
Diospyros canaliculata Ebenaceae Tolérante à l’ombrage 1.016 1.345 171
Distemonanthus benthamianus Fabaceae Héliophile non pionnière 1.325 1.921 1117
Entandrophragma angolense Meliaceae Héliophile non pionnière 1.379 2.270 236
Entandrophragma candollei Meliaceae Héliophile non pionnière 1.224 2.085 510
Entandrophragma cylindricum Meliaceae Héliophile non pionnière 1.263 2.243 2743
Entandrophragma utile Meliaceae Héliophile non pionnière 1.586 2.456 375
Erythrophleum ivorense Fabaceae Héliophile non pionnière 1.503 2.133 2381
Erythrophleum suaveolens Fabaceae Héliophile non pionnière 1.375 1.837 325
Eurypetalum batesii Fabaceae 1.018 1.378 420
Greenwayodendron suaveolens Annonaceae Tolérante à l’ombrage 1.129 2.007 2166
Khaya anthotheca Meliaceae Héliophile non pionnière 1.260 1.692 350
Klaineanthus gaboniae Euphorbiaceae Tolérante à l’ombrage 1.012 1.681 160
Lophira alata Ochnaceae Pionnière 1.343 2.111 443
Lovoa trichilioides Meliaceae Héliophile non pionnière 1.547 2.246 151
Milicia excelsa Moraceae Pionnière 1.327 2.104 203
Neochevalierodendron stephanii Fabaceae 1.018 1.496 1358
Peltophorum pterocarpum Fabaceae 1.258 1.883 182
Pentaclethra eetveldeana Fabaceae Héliophile non pionnière 1.162 1.904 163
Pericopsis elata Fabaceae Héliophile non pionnière 1.203 1.783 197
Plagiostyles africana Euphorbiaceae Tolérante à l’ombrage 1.087 1.400 243
Pterocarpus soyauxii Fabaceae Héliophile non pionnière 1.374 2.241 2669
Santiria trimera Burseraceae Tolérante à l’ombrage 1.035 1.615 1593
Scorodophloeus zenkeri Fabaceae Tolérante à l’ombrage 1.087 1.704 964
Scyphocephalium mannii Myristicaceae Héliophile non pionnière 1.346 1.828 389
Strombosia pustulata Strombosiaceae Tolérante à l’ombrage 1.077 2.127 220
Tabernaemontana crassa Apocynaceae Tolérante à l’ombrage 1.033 1.063 213
Triplochiton scleroxylon Malvaceae Pionnière 1.389 2.065 302
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6.3 Espèces dominantes dans les sites (50% des individus)

Tableau 12 – Espèces dominantes dans les sites (50% des individus).

Bambidie Mokabi Loundoungou M’Baïki Yoko

Santiria trimera-13% Cleistanthus caudatus-14% Dichostemma glaucescens-6% Celtis zenkeri-7% Scorodophloeus zenkeri-6%

Neochevalierodendron stephanii-11% Garcinia punctata-7% Diospyros bipindensis-5% Staudtia kamerunensis var. gabonensis-5% Cola griseiflora-6%

Scorodophloeus zenkeri-6% Manilkara mabokeensis-7% Cleistanthus caudatus-4% Coelocaryon preussii-4% Greenwayodendron suaveolens-5%

Dialium pachyphyllum-6% Greenwayodendron suaveolens-5% Gilbertiodendron dewevrei-4% Garcinia punctata-3% Aidia micrantha-4%

Eurypetalum batesii-3% Pausinystalia macroceras-4% Greenwayodendron suaveolens-3% Dasylepis seretii-3% Leplaea thompsonii-3%

Dichostemma glaucescens-3% Staudtia kamerunensis var. gabonensis-4% Staudtia kamerunensis var. gabonensis-3% Carapa procera-3% Grossera multinervis-3%

Scyphocephalium mannii-3% Drypetes leonensis-3% Manilkara mabokeensis-3% Celtis tessmannii-3% Petersianthus macrocarpus-3%

Centroplacus glaucinus-2% Rinorea oblongifolia-3% Diospyros iturensis-3% Rinorea oblongifolia-2% Panda oleosa-3%

Greenwayodendron suaveolens-2% Pancovia laurentii-2% Garcinia punctata-3% Petersianthus macrocarpus-2% Staudtia kamerunensis-3%

Plagiostyles africana-2% Grossera macrantha-2% Macaranga spinosa-2% Pycnanthus angolensis-2% Anonidium mannii-3%

Carapa procera-2% Diospyros iturensis-2% Julbernardia seretii-3%

Leplaea thompsonii-2% Pancovia laurentii-2% Drypetes likwa-2%

Grossera macrantha-2% Trilepisium madagascariense-2% Diogoa zenkeri-2%

Petersianthus macrocarpus-2% Trichilia prieuriana-2% Cynometra hankei-2%

Pentaclethra macrophylla-2% Eribroma oblongum-2% Phyllocosmus africanus-2%

Pancovia harmsiana-2% Synsepalum stipulatum-2%

Rinorea oblongifolia-2% Trichilia rubescens-1%

Strombosia pustulata-2% Angylocalyx pynaertii-1%

Celtis mildbraedii-1% Manilkara aubrevillei-1%

Musanga cecropioides-1%

Scottellia klaineana-1%
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6.4 Espèces dominantes de la canopée (50% des individus)

Tableau 13 – Espèces dominantes de la canopée (50% des individus).

C-Bambidie C-Mokabi C-Loundoungou C-M’Baïki C-Yoko

Scyphocephalium mannii-15% Cleistanthus caudatus-14% Gilbertiodendron dewevrei-10% Celtis tessmannii-8% Scorodophloeus zenkeri-20%

Scorodophloeus zenkeri-7% Manilkara mabokeensis-9% Petersianthus macrocarpus-5% Celtis zenkeri-6% Greenwayodendron suaveolens-8%

Santiria trimera-6% Staudtia kamerunensis var. gabonensis-8% Greenwayodendron suaveolens-4% Trilepisium madagascariense-6% Cynometra hankei-7%

Eurypetalum batesii-4% Petersianthus macrocarpus-4% Cleistanthus caudatus-4% Petersianthus macrocarpus-6% Anonidium mannii-6%

Dialium pachyphyllum-3% Greenwayodendron suaveolens-3% Manilkara mabokeensis-4% Musanga cecropioides-4% Julbernardia seretii-4%

Neochevalierodendron stephanii-3% Ganophyllum giganteum-3% Macaranga spinosa-3% Triplochiton scleroxylon-3% Petersianthus macrocarpus-4%

Pentaclethra eetveldeana-3% Strombosiopsis tetrandra-3% Staudtia kamerunensis var. gabonensis-3% Terminalia superba-3% Celtis mildbraedii-4%

Dacryodes buettneri-3% Angylocalyx pynaertii-2% Coelocaryon preussii-2% Entandrophragma cylindricum-3%

Coula edulis-3% Anonidium mannii-2% Strombosia pustulata-2% Trichilia prieuriana-2%

Plagiostyles africana-3% Pycnanthus angolensis-2% Celtis tessmannii-2% Pycnanthus angolensis-2%

Prioria oxyphylla-2% Pentaclethra macrophylla-2% Ricinodendron heudelotii-2%

Strombosiopsis tetrandra-2% Drypetes gossweileri-2%

Angylocalyx pynaertii-2% Staudtia kamerunensis var. gabonensis-2%

Celtis mildbraedii-2% Anonidium mannii-1%

Ganophyllum giganteum-2% Manilkara aubrevillei-1%

Dialium pachyphyllum-2% Strombosia grandifolia-1%
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6.5 Espèces dominantes dans le sous-bois (50% des individus)

Tableau 14 – Espèces dominantes dans le sous-bois (50% des individus).

SB-Bambidie SB-Mokabi SB-Loundoungou SB-M’Baïki SB-Yoko

Santiria trimera-15% Cleistanthus caudatus-14% Dichostemma glaucescens-7% Celtis zenkeri-7% Cola griseiflora-7%

Neochevalierodendron stephanii-13% Garcinia punctata-9% Diospyros bipindensis-6% Staudtia kamerunensis var. gabonensis-6% Aidia micrantha-5%

Dialium pachyphyllum-6% Manilkara mabokeensis-6% Cleistanthus caudatus-5% Coelocaryon preussii-4% Greenwayodendron suaveolens-4%

Scorodophloeus zenkeri-6% Greenwayodendron suaveolens-5% Diospyros iturensis-3% Garcinia punctata-3% Grossera multinervis-4%

Dichostemma glaucescens-4% Pausinystalia macroceras-5% Garcinia punctata-3% Dasylepis seretii-3% Leplaea thompsonii-4%

Eurypetalum batesii-3% Drypetes leonensis-3% Greenwayodendron suaveolens-3% Carapa procera-3% Staudtia kamerunensis-4%

Centroplacus glaucinus-3% Rinorea oblongifolia-3% Staudtia kamerunensis var. gabonensis-3% Rinorea oblongifolia-3% Scorodophloeus zenkeri-3%

Greenwayodendron suaveolens-2% Grossera macrantha-3% Carapa procera-3% Diospyros iturensis-2% Petersianthus macrocarpus-3%

Pancovia laurentii-3% Gilbertiodendron dewevrei-3% Pycnanthus angolensis-2% Panda oleosa-3%

Manilkara mabokeensis-3% Pancovia laurentii-2% Drypetes likwa-3%

Macaranga spinosa-2% Trichilia rubescens-2% Diogoa zenkeri-3%

Grossera macrantha-2% Eribroma oblongum-2% Julbernardia seretii-2%

Leplaea thompsonii-2% Synsepalum stipulatum-2% Anonidium mannii-2%

Pancovia harmsiana-2% Celtis tessmannii-2% Pycnanthus angolensis-2%

Rinorea oblongifolia-2% Trichilia prieuriana-2% Pancovia harmsiana-2%

Quassia silvestris-2% Petersianthus macrocarpus-2%

Pentaclethra macrophylla-2% Angylocalyx pynaertii-1%

Manilkara aubrevillei-1%

Scottellia klaineana-1%

Trilepisium madagascariense-1%
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6.6 Nombres et pourcentages d’arbres tolérants à l’ombrage, héliophiles non
pionniers, pionniers, et qui n’ont pas l’information disponible par site et
strate

Tableau 15 – Nombres et pourcentages d’arbres tolérants à l’ombrage, héliophiles non pionniers,
pionniers, et qui n’ont pas l’information disponible par site et strate.

Tolérante à l’ombrage Héliophile non pionnière Pionnière Non défini

Bambidie
Sous-bois 5413 (55%) 1190 (12%) 129 (1%) 3136 (32%)

Canopée 930 (39%) 904 (38%) 117 (5%) 421 (18%)

Mokabi
Sous-bois 8237 (64%) 833 (6%) 257 (2%) 3547 (28%)

Canopée 1346 (51%) 591 (23%) 157 (6%) 525 (20%)

Loundoungou
Sous-bois 6399 (63%) 1495 (15%) 572 (6%) 1714 (17%)

Canopée 1245 (51%) 616 (25%) 259 (11%) 301 (12%)

M’Baïki
Sous-bois 3396 (55%) 1536 (25%) 306 (5%) 954 (15%)

Canopée 338 (33%) 410 (41%) 186 (18%) 78 (8%)

Yoko
Sous-bois 4514 (65%) 918 (13%) 159 (2%) 1311 (19%)

Canopée 1021 (67%) 257 (17%) 86 (6%) 157 (10%)
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6.7 Principales familles et espèces indicatrices des types de forêts des parcelles permanentes du réseau DYNAFAC selon
l’article de Réjou-Méchain et al. (2021)

Tableau 16 – Principales familles et espèces indicatrices des types de forêts des parcelles permanentes du réseau DYNAFAC selon l’article de Réjou-
Méchain et al. (2021).

Bambidie Mokabi Loundoungou M’Baïki Yoko

Type de forêt
Sempervirentes mixtes Sempervirentes à semi-décidues sur grès Semi-décidues Semi-décidues marge nord Semi-décidues à sempervirentes

Principales familles
Fabaceae (30%) Fabaceae (15%) Fabaceae (20%) Malvaceae (16%) Fabaceae (22%)

Olacaceae (10%) Sapotaceae (15%) Annonaceae (10%) Fabaceae (13%) Annonaceae (10%)

Myristicaceae (8%) Annonaceae (9%) Malvaceae (8%) Cannabaceae (11%) Olacaceae (8%)

Espèces indicatrices
Diogoa zenkeri Manilkara spp. Pericopsis elata Aubrevillea kerstingii Uapaca spp.

Elaeis guineensis Oldfieldia africana Fernandoa adolfi friderici Holoptelea grandis Musanga cecropioides

Cryptosepalum spp. Balanites wilsoniana Dasylepis seretii Mansonia altissima Annickia spp.

Bikinia spp. Autranella congolensis Desplatsia spp. Trilepisium madagascariense Croton spp.

Ochthocosmus spp. Synsepalum spp. Entandrophragma cylindricum Morus mesozygia Pseudospondias spp.
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