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Photo 1.
Pied d’assamela (Pericopsis elata).
Photo N. Bourland.
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RESUME

MODELISER LA CROISSANCE DE QUATRE
ESSENCES POUR AMELIORER LA GESTION
FORESTIERE AU CAMEROUN

En Afrique centrale, ’'aménagement fores-
tier repose sur une méthode de simulation
de la production forestiére peu précise,
susceptible d’hypothéquer la durabilité
de l'exploitation. L’objectif de cette étude
est d’améliorer la prédiction de la crois-
sance pour quatre essences commerciales
importantes en Afrique centrale. Le dispo-
sitif d’étude a été installé dans le Sud-Est
du Cameroun et comporte 387 arbres :
136 assamela (Pericopsis elata), 54 moabi
(Baillonella toxisperma), 124 sapelli (En-
tandrophragma cylindricum), et 73 tali
(Erythrophleum suaveolens). Le diamétre
a été mesuré régulierement entre 2009 et
2012. Lintensité de la compétition a été
quantifiée a I’échelle d’une placette circu-
laire de 20 m de rayon installée autour de
chaque arbre focal. Les caractéristiques to-
pographiques et hydrologiques ont été esti-
mées a l'aide d’un systéme d’information
géographique. La croissance a été modéli-
sée en intégrant le diamétre des arbres et
les conditions de croissance (indice de com-
pétition et environnement local). Les valeurs
d’accroissement utilisées actuellement au
Cameroun ne sont pas différentes des va-
leurs observées en forét non perturbée par
’exploitation forestiére pour I’assamela, le
moabi et le tali, mais surestiment la crois-
sance de 20 % pour le sapelli. Un modéle
log-normal intégrant le diamétre des arbres
et 'intensité de la compétition permet d’es-
timer 'accroissement des quatre essences
avec un coefficient de détermination (R2) va-
riant de 0,092 pour 'assamela a 0,47 pour
le moabi. Les variables topographiques et
hydrologiques ne permettent pas d’amé-
liorer significativement la qualité des pré-
dictions. Ces modéles peuvent étre utilisés
pour prédire l'accroissement a partir des
données d’inventaires forestiers d’aména-
gement tels qu’ils sont réalisés en Afrique
centrale, en vue d’améliorer la définition
de paramétres de gestion tels que le dia-
métre minimum d’exploitation ou le taux
de reconstitution pour les quatre essences
étudiées.

Mots-clés : Pericopsis elata, Baillonella
toxisperma,  Entandrophragma  cylindri-
cum, Erythrophleum suaveolens, modéle de
croissance, gestion forestiére, prédiction,
diamétre minimum d’exploitation, Cameroun.

ABSTRACT

MODELLING GROWTH IN FOUR SPECIES
TO IMPROVE FOREST MANAGEMENT
IN CAMEROON

In Central Africa, forest planning relies on a
method of forest production simulation that
lacks precision and is liable to compromise
logging sustainability. The aim of this study
was to improve growth forecasts for four
of the main commercial species in Central
Africa. A survey was set up in south-eastern
Cameroon, covering 387 trees: 136 Assame-
la (Pericopsis elata), 54 Moabi (Baillonella
toxisperma), 124 Sapelli (Entandrophragma
cylindricum) and 73 Tali (Erythrophleum
suaveolens). Their diameter was measured
regularly from 2009 to 2012. Competition in-
tensity was quantified on the scale of a cir-
cular plot with a radius of 2om around each
target tree. Topographic and hydrological
characteristics were estimated with the aid
of a geographic information system. Growth
was modelled on the basis of tree diameter
and growth conditions (competition index
and local environment). The tree growth fig-
ures currently used in Cameroon are identi-
cal to those observed in forests undisturbed
by logging in the case of Assamela, Moabi
and Tali, but they overestimate the growth
of Sapelli by 20%. A log-normal model in-
corporating tree diameter and competition
intensity produced growth estimations for
the four species with a determination coef-
ficient (R? ranging from 0.092 for Assamela
to 0.47 for Moabi. The topographic and
hydrological variables did not significantly
improve the quality of the forecasts. These
models may be used to forecast growth on
the basis of data from forest inventories as
currently drawn up for planning purposes in
Central Africa, in order to improve the defini-
tion of management parameters for the four
species studied, such as minimum logging
diameters or regeneration rates.

Keywords: Pericopsis elata, Baillonella tox-
isperma, Entandrophragma cylindricum,
Erythrophleum suaveolens, growth model,
forest management, forecast, minimum log-
ging diameter, Cameroon.
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RESUMEN

MODELIZAR EL CRECIMIENTO DE CUATRO
ESPECIES PARA MEJORAR EL MANEJO
FORESTAL EN CAMERUN

La ordenacién forestal en Africa Central se
basa en un método de simulacién de la pro-
duccion forestal poco preciso y que puede
comprometer la sostenibilidad del aprove-
chamiento. El objetivo de este estudio es
mejorar la prediccion del crecimiento de
cuatro importantes especies comerciales de
Africa Central. El disefio del estudio se esta-
blecié en el sudeste de Camerdn e incluye
387 arboles: 136 Assamela (Pericopsis ela-
ta), 54 Moabi (Baillonella toxisperma), 124
Sapelli (Entandrophragma cylindricum) y 73
Tali (Erythrophleum suaveolens). Se midi6
regularmente el didmetro entre 2009 y 2012.
Se cuantifico la intensidad de la competen-
cia en una parcela circular de 20 m de radio
trazada alrededor de cada arbol focal. Las
caracteristicas topograficas e hidroldgicas
se calcularon mediante un sistema de infor-
macion geografica. El crecimiento se mode-
lizd integrando el diametro de los arboles
y las condiciones de crecimiento (indice de
competencia y ambiente local). Los valores
de incremento actualmente empleados en
Camerin no son diferentes de los observa-
dos en bosques no perturbados por el apro-
vechamiento forestal en Assamela, Moabi
y Tali, pero sobreestiman el crecimiento
del Sapelli en un 20%. Un modelo lognor-
mal que integra el diametro de los arboles
y la intensidad de la competencia permite
evaluar el incremento de las cuatro espe-
cies con un coeficiente de determinacion
(R? que varia entre 0,092 para Assamela a
0,47 para Moabi. Las variables topograficas
e hidrolégicas no permiten mejorar signifi-
cativamente la calidad de las predicciones.
Estos modelos pueden utilizarse para pre-
decir el incremento, basandose en los datos
de inventarios forestales de ordenacion que
se realizan actualmente en Africa Central,
con el objetivo de mejorar la definicion de
pardmetros de manejo como el didmetro
minimo de aprovechamiento o la tasa de res-
tauracion de las cuatro especies estudiadas.

Palabras clave: Pericopsis elata, Baillonella
toxisperma, Entandrophragma cylindricum,
Erythrophleum suaveolens, modelo decre-
cimiento, manejo forestal, prediccién, dia-
metro minimo de aprovechamiento, Camerdn.



Introduction

Les foréts denses humides du bassin du Congo couvrent
environ 189 millions d’hectares (De Wasseige et al., 2012) et
abritent une trés grande diversité biologique. Elles four-
nissent des services écologiques et surtout économiques
importants dont ['exploitation commerciale du bois
d’ceuvre. Environ 24 % de la superficie de ces foréts est
attribuée, sous forme de concessions, a des sociétés
privées qui exploitent plus de huit millions de métres cubes
de bois d’ceuvre chaque année (Bayol et al., 2012).

Depuis les années 1990, le concept d’aménagement-
tion des foréts d’Afrique centrale (Fargeot et al., 2004). Ce
concept, qui vise a assurer une production forestiére sou-
tenue et durable, est basé sur deux principes : garantir la
reconstitution du stock exploitable et planifier la récolte
dans ’espace et le temps afin de garantir une régularité de
’approvisionnement en bois. Le principe de reconstitution
du stock exploitable repose sur la prise en compte d’un taux
de reconstitution défini comme le ratio du stock exploitable
futur sur le stock exploitable initial, le stock exploitable
étant lui-méme lié & la définition d’un diamétre seuil (DME
pour diamétre minimum d’exploitation) en dec¢a duquel les
arbres ne peuvent étre récoltés (Durrieu de Madron et Forni,
1997). La vitesse avec laquelle le stock exploitable est
reconstitué aprés récolte dépend directement de la vitesse
de croissance et du taux de mortalité entre deux exploita-
tions. Ces deux paramétres dynamiques doivent étre connus
de maniére aussi précise que possible pour que la méthode
fournisse des résultats pertinents (Picard et al., 2008). Si
’on considére plus particuliérement ’accroissement, la for-
mulation proposée par Durrieu de Madron et Forni (1997)
repose sur un accroissement moyen considéré comme
constant sur toute la gamme de diamétres. Plusieurs travaux
font cependant clairement apparaitre une dépendance de la
croissance vis-a-vis du diamétre des arbres (Gourlet-Fleury,
1998 ; Hérault et al., 2011 en Guyane francaise ; Obiang
et al., 2012 et 2013 au Gabon). En outre, les valeurs
d’accroissement utilisées dans les plans d’aménagement
sont des valeurs de référence imposées par 'administration
forestiére, dont 'origine et la représentativité au plan statis-
tique (domaine d’application, variabilité résiduelle, absence
de biais) sont rarement documentées.

A ce jour, des modéles de croissance ont été développés
pour un nombre trés limité d’espéces exploitées en Afrique
centrale. Cest le cas de l'azobé, Lophira alata Banks ex
C.F. Gaertn., et de 'okoumé, Aucoumea klaineana Pierre, au
Gabon (Obiang et al., 2012, 2013). Ces modéles intégrent
d’une part les caractéristiques intrinséques des arbres (dia-
métre) et d’autre part la compétition exercée par les arbres
voisins (Moravie et al., 1997 ; Gourlet-Fleury et Houllier,
2000 ; Obiang et al., 2012, 2013). Les variables environne-
mentales traduisant la potentialité du site sont freiquemment
utilisées pour modéliser la croissance des peuplements irré-
guliers mélangés en région tempérée (Lejeune, 1996) ou
boréale (Pokharel et Dech, 2012). Leur utilisation est par
contre beaucoup plus rare dans les régions tropicales, sans
doute en raison du manque de données appropriées.

BOIS ET FORETS DES TROPIQUES, 2015, N° 325 (3)
MODELES DE CROISSANCE DES ARBRES

Le but de la présente étude est de développer des modéles
de la croissance des arbres intégrant le diamétre et les condi-
tions de croissance (indice de compétition et environnement
local) pour quatre essences largement exploitées pour le bois
d’ceuvre dans les foréts semi-caducifoliées du Sud-Est du Came-
roun : ’assamela, Pericopsis elata (Harms) van Meeuwen (Faba-
ceae), le moabi, Baillonella toxisperma Pierre (Sapotaceae), le
sapelli, Entandrophragma cylindricum (Sprague) Sprague
(Meliaceae), et le tali, Erythrophleum suaveolens (Guillemin &
Perrottet) Brenan (Fabaceae, Caesalpioniodeae). Ces quatre
essences contribuent a plus de 25 % de la production moyenne
annuelle du pays (De Wasseige et al., 2012). Actuellement, les
valeurs de référence pour la croissance diamétrique de ces
espéces imposées par 'administration forestiére camerounaise
dans le calcul des taux de reconstitution sont de 0,5 cm/an pour
le sapelli et de 0,4 cm/an pour 'assamela, le moabi et le tali.
Les données utilisées pour calculer ces moyennes proviennent
de dispositifs d’étude installés dans quelques sites en Afrique
centrale et de I'Ouest (Détienne et al., 1998) mais leur variabilité
reste imprécise. Il apparait donc nécessaire de tester dans un
premier temps la validité de ces valeurs et d’évaluer ensuite le
gain de précision que fourniraient des modéles de croissance
dépendant du diamétre et/ou de l'intensité de la compétition et
des conditions environnementales locales.

Matériel et méthode
Site d’étude

Le site d’étude regroupe six unités forestiéres d’aména-
gement (UFA 10-030, 10-031, 10-039, 10-041, 10-042 et
10-044) gérées par la société d’exploitation forestiére
certifiée Pallisco. Il est situé dans le Sud-Est du Cameroun,
entre 3°01 et 3°44’ de latitude Nord et 13°20’ et 14°31’ de
longitude Est (figure 1), dans une zone de transition entre
les foréts sempervirentes et les foréts semi-caducifoliées
(Letouzey, 1985). Laltitude de la zone varie entre 600 et
760 m, avec un relief faiblement accidenté. Le climat est de
type équatorial, avec des précipitations annuelles moyennes
de1 458 mm pendant la période de suivi de la croissance et
de 1 419 mm pour la période de 1983 a 2014 (extrait de la
base de données ARCv2 ; Novella et Thiaw, 2012). La tempé-
rature annuelle moyenne est de 24 °C. Les sols sont de type
ferrallitique pour les foréts de terre ferme.

Espéces étudiées
L’assamela : Pericopsis elata (photo 1)

Sa distribution se limite aux foréts denses humides
semi-caducifoliées s’étendant de la Cote d’lvoire a la Répu-
blique démocratique du Congo (RDC). Il s’agit d’une espéce
héliophile pionniére anémochore (Hall et Swaine, 1981 ;
Bourland et al., 2012), supportant les variations de la teneur
en eau du sol, préférant les sols fertiles, riches en magné-
sium, phosphore’. L’accroissement diamétrique varie entre

1. http://database.prota. org/PROTAhtml/Pericopsiselata_Fr.htm.
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Figure 1.

Localisation du site d’étude en Afrique (a) et au Cameroun (b), et distribution des 387 arbres suivis pour la croissance au sein des unités
forestiéres d’aménagement (UFA) exploitées par la société Pallisco (c). Les principaux types de végétation de 'Afrique centrale sont

indiqués (source : WRI, 2009).

0,32 et 0,45 cm/anau Cameroun (Bourland et al., 2012). La
densité moyenne du bois est de 'ordre de 0,57 & 0,71 g/cm3
(Zanne et al., 2009).

Le moabi : Baillonella toxisperma (photo 2)

Sa distribution est limitée aux zones de forét semper-
virente et semi-caducifoliée de basse altitude (< 500 m) et
s’étend du Sud du Nigeria au Gabon, au Congo et au Sud-
Ouest de la RDC (Debroux, 1998). Cette espéce est hélio-

phile non pionniére, zoochore et ne supporterait pas les
sols trop drainants (Doucet et al., 2009). L’accroissement
moyen peut atteindre 0,95 cm/an (Debroux, 1998). La den-
sité de son bois est élevée et varie entre 0,82 et 0,94 g/cm3
(Zanne et al., 2009).

Le sapelli : Entandrophragma cylindricum (photo 3)

Il présente une large distribution dans la zone forestiére
allant de la Sierra Leone a I’'Ouganda, et du Sud de la RDC a
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Photo 2.
Pied de moabi (Baillonella toxisperma).
Photo J.-L. Doucet.

’Angola. Il est plus fréquent dans les foréts semi-caducifo-
liées que dans les foréts sempervirentes. C’est une espéce
héliophile non pionniére et anémochore. Bien que tolérant
d’importantes variations édaphiques, il préférerait les sols
secs hien drainés de plateau ou de versant. Son accroisse-
ment en conditions naturelles varie entre 0,47 et 0,58 cm/an
en République centrafricaine, voire 0,64 cm/an au Came-
roun (Durrieu de Madron et al., 2000). La densité de son
bois varie entre o,5 et 0,63 g/cm3 (Zanne et al., 2009).

Le tali : Erythrophleum suaveolens (photo 4)

L’espéce est distribuée du Sénégal au Soudan et au
Kenya a I’Est, et au Zimbabawé et au Mozambique au Sud.
Il est présent dans les foréts denses humides semi-caduci-
foliées et les galeries forestiéres (Duminil et al., 2010). Il est
de tempérament héliophile pionnier (Hawthorne, 1995),
principalement autochore et tolérant a des variations éda-
phiques importantes (Hall et al., 2004). L’accroissement
moyen du diamétre en conditions naturelles est estimé a
0,45 cm/an en République centrafricaine et 0,68 cm/an au
Cameroun (Kouadio et al., 2014). La densité de son bois est
comprise entre 0,75 et 0,98 g/cm3 (Zanne et al., 2009).

Collecte des données
Dispositif expérimental

En 2009, un total de 387 placettes d’inventaire circulaires
de 20 m de rayon (0,13 ha) a été installé autour de 136
assamela, 124 sapelli, 73 tali et 54 moabi. Ces arbres, distri-
bués de maniére relativement uniforme sur le site d’étude
(figure 1), ont été sélectionnés en vue de couvrir une gamme
aussi large que possible de diamétres (de 20 a 155 cm) et
d’intensités de compétition avec les arbres voisins (annexe 1).
De ce fait, un total de 46 % des arbres sélectionnés sont loca-
lisés en bordure d’ouvertures forestiéres datant de 5 a 10 ans
(exploitation de 0,8 tige/ha) et 54 % dans un environnement
non perturbé par I'exploitation (figure 2).

Suivi de la croissance

Le diamétre (D) de chaque arbre a été mesuré chaque
année entre 2009 et 2012, a la méme période (entre sep-
tembre et octobre). Le diamétre a été mesuré a un niveau de
mesure identique marqué a la peinture (photo 5) situé a
1,30 m du sol ou a 30 cm au-dessus des contreforts le cas
échéant (photo 6). L’accroissement annuel moyen pério-
dique du diamétre (AM en cm/an) a été calculé pour chaque
arbre sur I’ensemble de la période d’étude.

Densité du peuplement
et statut social des arbres

Le diamétre (D), ainsi que la distance a l'arbre focal
(dist) de tous les arbres compris dans les placettes circu-
laires et dont le diamétre était supérieur ou égal a 20 cm
ont également été relevés en 2009. Ces données ont été uti-
lisées pour calculer divers indices quantitatifs décrivant la
densité du peuplement entourant 'arbre focal, le statut
social et lintensité de la compétition (tableau I). Le statut
de la cime des arbres focaux par rapport a celle de leurs
voisins a également été quantifié selon Doucet (2003) et
Dawkins (1958). Tous ces indices sont indépendants des
distances a l'exception de Gdist qui fait intervenir la dis-
tance entre l’arbre focal et ses voisins (tableau I).

Conditions environnementales locales

Un modeéle numérique d’altitude avec une résolution spa-
tiale de 30 m (SRTM?) a été utilisé pour déterminer laltitude
(Elev) a laquelle se trouve chaque arbre focal. Quatre variables
hydrologiques susceptibles de traduire la teneur en eau du sol
et donc d’influer sur la croissance des arbres ont également
été calculées (tableau I) : indice de drainage (Flow accumula-
tion ou Flacc), l'indice de position topographique (Topographic
Position Index ou TPI) la surface drainée modifiée (Modified
Catchment Area ou MCA) et lindice d’humidité SAGA (SAGA
Wetness Index ou SWI). Ces variables ont été dérivées du
modéle numérique d’altitude a l'aide du logiciel SAGA-GIS
(System for Automated Geoscientific Analyses?).

2. https://lta.cr.usgs.gov/SRTM.
3. https://www.saga-gis.org.


http://

.I 0 BOIS ET FORETS DES TROPIQUES, 2015, N° 325 (3)
TREES’ GROWTH MODEL

Photo 3.
Pied de sapelli (Entandrophragma cylindricum).
Photo J.-L. Doucet.

Photo 4.
Pied de tali (Erythrophleum suaveolens)
Photo F. Fétéké.
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Figure 2.

Distribution de 'accroissement annuel moyen périodique du diamétre (cm/an) en fonction du diamétre initial (cm) pour les quatre essences
étudiées. Pour couvrir la gamme de diamétres et d’intensités de la compétition, la croissance des arbres a été suivie dans un environnement
perturbé (A) ou non perturbé par 'exploitation forestiére (®).



Photo 5.

Marquage du niveau de mesure du diamétre sur un pied
de sapelli (Entandrophragma cylindricum).

Photo F. Fétéké.

Analyses statistiques et modélisation

Dans un premier temps, les accroissements annuels
moyens périodiques mesurés ont été comparés aux valeurs
de référence utilisées au Cameroun pour les quatre
essences. Cette comparaison a été réalisée respectivement
pour I’ensemble du jeu de données et séparément pour les
arbres situés dans un environnement perturbé et non per-
turbé par exploitation forestiére.

Ensuite, une série de modéles de croissance ont été
ajustés aux données. La formulation générale de ces
modéles traduit I’accroissement en fonction du diamétre et
d’une variable exprimant le niveau de compétition et est
dérivée de la fonction sigmoide log-normale souvent
employée pour ce type de modélisation (Obiang et al., 2012,
2013 ; Uriarte et al., 2004).

AM,, = k1 exp{-[k2 In () — kg * X}

AM.,, est accroissement annuel moyen périodique k1,
k2, k3 et k4 sont les paramétres du modeéle a ajuster, D le
diamétre des arbres et X une variable de compétition ou
environnementale, k1 correspond a ’accroissement maximal
(en cm/an) des arbres, k3 le diamétre moyen (en cm) des
arbres présentant cet accroissement maximal, k2 est un
paramétre de forme de la courbe de croissance et k4 est le
paramétre qui dirige l'influence de la variable X.

Le modéle a tout d’abord été ajusté sans variable de
compétition ou environnementale de maniére a exprimer
'accroissement périodique en fonction du seul diamétre
(modéle M1 ou modéle « diamétrique »). Différentes variables
exprimant la densité locale et le statut social de l'arbre
(tableau ) ont ensuite été comparées pour identifier celle qui
permettait le mieux d’exprimer U'effet de la compétition sur la

(équation 1)
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Photo 6.

Mesure du diamétre rehaussée au-dessus des contreforts
sur un pied de tali (Erythrophleum suaveolens).

Photo C. Bouissou.

croissance en diamétre. Ces variables sont toutes construites
de telle maniére qu’une valeur nulle corresponde au niveau
de pression minimal et que sa valeur soit directement propor-
tionnelle a lintensité de la compétition subie par l'arbre.
Ces modeéles de croissance peuvent ainsi étre assimilés a
des modéles de type accroissement potentiel X réducteur
(modéles M2).

Les modéles ont été ajustés dans R (R Development Core
Team, 2013) a l'aide de la fonction gnls (Generalized Nonlinear
Least Squares) fournie dans le package nlme (modéles
linéaires ou non linéaires a effets mixtes (Pinheiro et al., 2013).
Les performances des modeéles ajustés ont été comparées
grace a différents critéres statistiques : le critére d’information
d’Akaike (AIC), lerreur moyenne (ME), I'écart-type résiduel
(ECTr) et le coefficient de détermination ajusté (R>adj).

Résultats

Variations de ’accroissement

L’accroissement diamétrique varie en fonction de
’espéce et du diameétre des arbres au sein d’'une méme
espéce (annexe 2). Il varie également selon le milieu. Les
arbres situés en zone exploitée sont caractérisés par des
accroissements supérieurs (de 5 a 50 %) a ceux des arbres
situés dans des environnements non perturbés par [’exploi-
tation (tableau Il). Ces différences sont statistiquement
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Tableau I.
Indices décrivant intensité de la compétition et les conditions environnementales locales D, et G, sont le diamétre et
la surface terriére respectivement de chaque arbre i des k arbres inventoriés dans la placette de surface S et k; est le
nombre d’arbres de diamétre plus grand que celui de l’arbre focal. Les indices topographiques et hydrologiques sont
dérivés du modéle numérique d’élévation SRTM. a est ’aire drainée par chaque pixel et b est la pente locale.

de MCA et la tangente de la pente locale : SW/ = In [MCA/tan (b)]

Indice | Définition Réf.

Intensité de la compétition

Nha Nombre d’arbres voisins dans un rayon de 20 m autour de I’arbre focal (arbres/ha) : Nha =§ @

Gha | somme des surfaces terriéres des arbres voisins (m?/ha) : Gha = 3£, 7 D7 @

Gdist Somme des surfaces terriéres des arbGres voisins pondérées par la distance les séparant @

is . 1
de l’arbre focal (m/ha) : Gdist = ELTS’L

Nsup | Nombre d’arbres voisins de diamétre égal ou supérieur a Iarbre focal (arbres/ha) : Nsup = k—SB @

Gsu Somme des surfaces terriéres des arbres voisins de diamétre égal ou supérieur a 'arbre focal (m2/ha) : @

P Gsup =3[ 4 D?
Nrel Densité relative des arbres voisins de diamétre égal ou supérieur a celui de I'arbre focal (ratio) : Nrel = k—kB -
Surface /Eerriére relative des arbres voisins de diamétre égal ou supérieur a celui de 'arbre focal (ratio) :
8 Ipz
Grel Grel = z/:1 Iz_;[ /2
4Di
Position de la cime de l'arbre dans la canopée :

Sc 2 = Sc 1: cime dominée dépassée par une ou plusieurs autres cimes voisines @)
1= Sc 2 : cime voisine d’une ou de plusieurs autres cimes sans pour autant &tre dominée par celle(s)-ci
0 = Sc 3 : cime au-dessus de toutes les autres cimes voisines
Exposition de la cime a la lumiére:

4 = Daw 1: cime non exposée d’arbre de la canopée inférieure

Daw |3° Daw 2 : cime peu exposée d’arbre de la canopée inférieure @3)
2 = Daw 3 : cime modérément exposée d’arbre de la canopée supérieure 3
1= Daw 4 : cime exposée d’arbre de la canopée supérieure
o = Daw 5 : cime fortement exposée d’arbre émergent

Conditions environnementales locales

Elev | Altitude locale liée a la position des arbres (m)

Flace | Flow Accumulation Index » obtenu par évaluation de l'aire de la zone de décharge en amont de chaque @
cellule de la grille d’analyse (m?) 4
Topographic Position Index (-) : indice d’humidité mesurant la position topographique relative du pixel
central par rapport a celles des pixels dans un rayon d’un kilomeétre autour et donnant une idée du temps

TPI plus ou moins long de rétention d’eau sur chaque pixel. (5)
Plus 'indice est élevé, plus I’aire amont contributive est grande et la pente faible, ’eau a donc tendance
a stagner: TP/ = In[a/tan (b)]

MCA Modified Catchment Area (m?) : indice modifié d’humidité calculé sur la base d’une valeur modifiée ©)
de 'aire de drainage de facon a donner une estimation plus réaliste de ’humidité du sol 5

swi Saga Wetness Index (-) : indice prédisant ’humidité du sol en considérant le rapport entre le logarithme ©)

Remarque : Les références indiquées dans le tableau correspondent respectivement a : (1) Steneker et Jarvis, 1963 ; (2) Doucet, 2003 ; (3) Dawkins, 1958 ;
(4) Beven et Kirkby, 1979 ; (5) Boehner et al., 2002.
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Comparaison des valeurs d’accroissement de référence (AM,,, cm/an) utilisées par ’administration forestiére

du Cameroun aux accroissements périodiques moyens (AM, cm/an) par essence observés sur des arbres situés

en milieu perturbé ou non par ’exploitation forestiére. L’intensité de I’exploitation ainsi que I’age des perturbations sont
indiqués. Les valeurs indiquées en italique correspondent aux intervalles de confiance (1-0 = 95 %).

Le nombre d'arbres (N) mesurés est indiqué par essence et selon le milieu.

Milieu non - PR (e q
e et Milieu exploité (prélévement de 0,8 tige/ha) e
Essence AM Moins de 5 ans 5-10 ans Moyenne
N AM N AM N AM N AM N AM
GG o) 6 0,42 * 0,0 26 | 0,42 0,08 0,46 * 0,0 0,45 +0,04 | 136 | 0,43 0,0
Pericopsis elata 4 3 »42 0,05 »42 %0, 47 ,46 0,05 | 73 »45 0,04 | 13 »43 0,03
Moabi
Baillonella 0,4 | 33 |0,58%0,20| 1 | 0,49+0,00 | 20 |0,97%0,20| 21 | 0,88+0,18 | 54 | 0,73%0,14
toxisperma
Sapelli
Entandrophragma 0,5 77 | 0,42+0,06 | 37 | 0,68+0,11 | 10 | 0,57*0,23 | 47 | 0,65+0,10 | 124 | 0,51+ 0,06
cylindricum
Tali
Erythrophleum 0,4 37 | 0,49+0,23 | 21 | 0,62%0,2 15 | 0,58+0,19 | 36 | 0,60%0,14 | 73 | 0,55*0,10
suaveolens

significatives pour le moabi et le sapelli. On constate égale-
ment que la valeur de référence préconisée par I’ladministra-
tion forestiére au Cameroun pour le sapelli est significative-
ment supérieure de 20 % a laccroissement mesuré en
milieu non perturbé. Pour les trois autres essences, il
n’existe pas de différence significative entre les accroisse-
ments de référence et les valeurs moyennes observées en
milieu non perturbé.

Modéles
a une seule variable explicative (M1)

Le modéle diamétrique M1 a été calibré en ajustant,
pour chaque essence, une valeur unique des paramétres k1,
k2 et k3 (modéle M1a ; tableau Ill). Cette maniére de pro-
céder n’a pas permis d’obtenir une estimation significative-
ment différente de O pour les paramétres k2 et k3, proba-
blement en raison de 'importante corrélation existant entre
ces deux parameétres. Une calibration satisfaisante du
modéle a été obtenue en fixant une valeur commune du
paramétre de forme k2 pour les quatre essences (modéle
M1b ; tableau Ill). Cette modification n’altére pas les perfor-
mances du modéle.

Le modéle M1b permet d’expliquer le tiers de la variabi-
lité de 'accroissement courant en diamétre toutes essences
confondues. La part de variance expliquée est néanmoins
fortement variable en fonction de I’essence considérée. Le
meilleur ajustement est obtenu pour le moabi (R? = 42 %),
suivi par le tali (36 %), le sapelli (24 %) et enfin par l’assa-
mela (-6,4 %). Le coefficient de détermination négatif
obtenu pour ’assamela signifie que le modéle ajusté est
moins performant qu’une simple moyenne.

Le moabi est ’'essence qui présente la vitesse de crois-
sance la plus élevée et la mieux soutenue, elle atteint un
maximum de 1,2 cm/an a 70 cm de diamétre (figure 3).
Le sapelli est caractérisé par une vitesse de croissance rela-
tivement faible mais également bien soutenue qui atteint
son maximum (0,7 cm/an) vers 6o cm de diamétre. Le tali se
distingue des autres essences par une croissance juvénile
rapide atteignant 1 cm/an vers 30 cm de diamétre mais qui
diminue ensuite trés rapidement.

13

=== Moabi
Sapelli

R i

15
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Figure 3.

Représentation graphique du modéle M1b reliant 'accroissement
annuel moyen périodique (en cm/an) au diamétre (en cm) pour
les trois essences étudiées (moabi, Baillonella toxisperma, sapelli,
Entandrophragma cylindricum, tali, Erythrophleum suaveolens)
pour lesquelles le modéle est significativement plus performant
gu’une simple moyenne.
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Tableau Ill.

Ajustement des modéles diamétriques M1a et M1b et du modéle M2 basé sur la variable Gsup pour les quatre essences
étudiées. Les valeurs estimées des paramétres sont données pour chaque essence, les valeurs indiquées en italique cor-
respondent aux intervalles de confiance (1-a = 95 %). Les critéres statistiques de qualité de l'ajustement du modéle sont
donnés pour chaque essence et pour le modéle dans son ensemble.

Essence ka k2 k3 kg ECTr R?adj
Modéle Mia

Assamela

Pericopsis elata 0,45+ 0,06 | 0,48 +0,98 75,3 +106,8 0,197 0,001
Moabi

Baillonella toxisperma 1,22%0,17 1,16 + 1,01 69,9 + 107,2 0,397 0,415
Sapelli

Entandrophragma cylindricum 0,70+ 0,11 1,21+ 1,01 59,7 +107,0 0,288 0,240
Tali

Erythrophleum suaveolens 1,02 £ 0,17 1,49 + 1,07 35,4 £ 107,0 0,330 0,366
Total 0,287 0,347
Modéle M1b

Assamela

Pericopsis elata 0,49 £ 0,06 59:19,0 0,203 0,064
Moabi

Baillonella toxisperma 12220,14 70,0 x11,4 0:394 0,423
Sapelli 1,15 + 0,16

Entandrophragma cylindricum 0,68+0,09 60,0+10,8 0,287 0,243
Tali

Erythrophleum suaveolens 1,03%0,22 30.3%10,7 0,331 0,362
Total 0,288 0,341
Modéle M2

:iiac'::;?s elata 0,67 £ 0,17 46,4 +9,6 0,032 * 0,021 0,188 0,092
Moabi

Baillonella toxisperma 1,40+ 0,26 61,2+ 12,5 0,031+ 0,028 0,378 0,470
Savelli 1,10 £ 0,15

En:‘)androphragma cylindricum 0,78 0,21 55,0 + 11,5 0,018 + 0,025 0,283 0,268
Tali

Erythrophleum suaveolens 1,77 + 0,67 24,5 + 10,1 0,031+ 0,026 0,308 0,449
Total 0,275 0,402

Modéles incluant Uintensité
de la compétition (M2)

De nouveaux ajustements ont ensuite été réalisés pour
ajouter au modeéle diamétrique (M1b) une variable exprimant
l’intensité de la compétition. Les sept variables exprimant la
compétition ont été comparées pour identifier celle(s) qui
expliquai(en)t le mieux la part de variabilité résiduelle du
modéle Mib (annexe 3). Les modéles faisant intervenir la

variable Nsup étaient les plus performants en termes de R?,
mais convergeaient difficilement et conduisaient a des
valeurs de paramétres aberrantes au plan de leur interpré-
tation biologique. Ils ont donc été écartés au profit d’un
modéle basé sur la variable Gsup qui fournit de bons ajuste-
ments (tableau Il1).

Le modéle obtenu peut étre assimilé a un modéle de
type potentiel X réducteur ol I'accroissement potentiel est
fonction de I’essence et du diamétre, la fonction de réduc-

tion étant exprimée par la surface terriére des arbres voisins



de diamétre supérieur (Gsup). Linfluence de la variable
Gsup sur l'accroissement est significative pour ’assamela,
le moabi et le tali. La diminution de U'écart-type résiduel
suite a Uintroduction de la variable dans le modéle peut
sembler relativement faible (environ 5 %) mais son impact
sur l'accroissement n’est absolument pas négligeable
(figure 4). Les valeurs ajustées des paramétres k3 du
modéle M2 (tableau Ill) sont systématiquement inférieures
a celles qui avaient été estimées lors du calibrage du
modéle M1ib. Cela indique que l'accroissement périodique
moyen maximal est généralement atteint plus tard que l'ac-
croissement potentiel maximal. Cela est a mettre en paral-
léle avec le fait que la variable est négativement corrélée au
diamétre de l'arbre focal (R = —0,695), indiquant que les
arbres plus petits subissent en moyenne une pression de
compétition supérieure aux arbres plus gros.

Influence des conditions
environnementales locales

L’influence des cinq variables topographiques et hydro-
logiques sur l'accroissement des arbres focaux a ensuite
été analysée. Aucune corrélation linéaire significative n’est
observée entre ces variables et les résidus du modéle M2
(tableau 1V). Des analyses complémentaires (analyses gra-
phiques et tests de régression polynomiale) n’ont pas
permis de détecter de relation entre ces variables environ-
nementales locales et la croissance des arbres étudiés.

BOIS ET FORETS DES TROPIQUES, 2015, N° 325 (3)
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Discussion

Le but était ici d’étudier les variations de la croissance
diamétrique pour quatre essences commerciales largement
exploitées dans les foréts semi-décidues du Sud-Est du
Cameroun et de développer un modeéle de croissance
intégrant le diamétre, U'intensité de la compétition et les
conditions environnementales locales pour ces essences.
L’accroissement observé sur un jeu de 387 arbres répartis
sur une large gamme de diamétres et suivis pendant trois
ans a permis de mettre en évidence des différences signifi-
catives de croissance en fonction de l'ouverture de la
canopée, entre milieu perturbé et non perturbé par ’exploi-
tation forestiére. Ces résultats confirment 'importance de la
lumiére pour la croissance des arbres tropicaux (e. g. Baker
et al., 2003) et 'effet « stimulant » de 'exploitation sur la
dynamique forestiére (Gourlet-Fleury et al., 2013). La crois-
sance observée en milieu non perturbé ne présente pas de
différence significative avec les valeurs de référence préco-
nisées par I'administration forestiére du Cameroun pour
trois des quatre essences étudiées (assamela, moabi et
tali). Pour le sapelli, la valeur de référence de I’administra-
tion est de 20 % supérieure a la valeur moyenne observée,
ce qui indique une surestimation des taux de reconstitution
de cette essence dans les plans d’aménagement établis a
partir de cette valeur. En outre, la croissance observée en
milieu perturbé est de 10 % (cas de ’'assamela) a 120 % (cas
du moabi) supérieure a la valeur de référence de 'adminis-
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Figure 4.

Représentation graphique du modéle M2 reliant I'accroissement annuel moyen périodique (en cm/an) au diamétre (en cm) et a la surface
terriére des arbres plus gros que l'arbre focal (Gsup, en m?/ha) pour les quatre essences étudiées.
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Tableau IV.

Corrélation linéaire entre les résidus de ’'ajustement du modéle
M2 et les cing variables topographiques et hydrologiques :

altitude (Elev), indice de drainage (Flow accumulation ou Flacc),

lindice de position topographique (Topographic Position Index

ou TPI), la surface drainée modifiée (Modified Catchment Area ou
MCA) et l'indice d’humidité SAGA (SAGA Wetness Index ou SWI).

Essence Elev

Flacc

TPI

MCA

swi

Assamela

Pericopsis elata 0,06

0,04

0,03

-0,02

0,16

Moabi
Baillonella
toxisperma

0,06

-0,21

0,14

0,12

0,00

Sapelli
Entandrophragma
cylindricum

-0,07

0,00

0,04

0,07

-0,03

Tali
Erythrophleum
suaveolens

0,21

—-0,04

0,05

0,00

0,02

tration, et pourrait avoir comme conséquence une sous-
estimation des taux de reconstitution de ces essences en
seconde rotation. La révision des plans d’aménagement qui
s’amorce au Cameroun devra donc, pour ces essences,
prendre en compte une valeur de croissance révisée en plus
des tarifs de cubage (Fayolle et al.,, 2013). Les valeurs
moyennes d’accroissement observées dans le cadre de
cette étude se rapprochent des résultats d’autres études
antérieures sur les mémes essences (Bourland et al., 2012 ;
Kouadio et al., 2014 ; Durrieu de Madron et al., 2000).

Pour trois des quatre essences étudiées, une proportion
relativement importante des variations de I'accroissement
annuel moyen est expliquée par le modéle log-normal
dépendant uniquement du diamétre (R*> > 0,24 pour le
moabi, le sapelli et le tali). Ce type de courbe de croissance
unimodale en fonction du diamétre a largement été rapporté
pour les arbres tropicaux (e. g. Hérault et al., 2011 ; Obiang
et al., 2012, 2013). L’hypothése pour expliquer ce patron
repose sur le fait que la taille des arbres suit généralement
une courbe sigmoide en fonction du temps, et qu’aprés une
période initiale d’augmentation de la croissance le taux de
croissance diminue (Weiner et Thomas, 2001). Si la forme
de la courbe est générale, 'amplitude des variations de
croissance au cours de la vie de larbre différe fortement
entre les essences d’un méme site et la croissance maxi-
male est généralement observée a 60 % de la taille maxi-
male (Hérault et al., 2011). Dans le cadre de cette étude, les
variations de croissance sont extrémement importantes
pour le tali et le moabi, qui atteignent jusque 1 et 1,2 cm/an
respectivement a 30 et 70 cm de diamétre. Ces variations
sont moindres pour I’assamela et le sapelli. D’ailleurs, dans
le cas de l'assamela, le modéle log-normal est non signifi-
catif et un accroissement moyen devrait lui étre préféré.
L’assamela est l'essence pour laquelle la variabilité des
accroissements observés est la plus faible avec un coefficient

de variation de 47 %, contre des valeurs allant de 65 % a
75 % pour les trois autres essences.

Si le modéle diamétrique s’ajuste bien aux données
pour trois des quatre essences étudiées, le modéle M2, qui
prend en compte Uintensité de la compétition, améliore la
prédiction de l’accroissement diamétrique dans une propor-
tion d’environ 10 % pour le moabi et le sapelli et de prés de
25 % pour le tali. Le modéle M2 est significatif pour 'assa-
mela, mais son coefficient de détermination reste malgré
tout trés faible (< 10 %). La variable Gsup retenue pour
exprimer l'intensité de la compétition est fréquemment uti-
lisée dans les modéles de croissance dévolus aux peuple-
ments de structure irréguliére (Lejeune, 1996 ; Ledermann
et Eckmiillner, 2004 ; Zhao et al., 2004). D’autres auteurs
retiennent également des variables plus simples de la struc-
ture des peuplements telles que la surface terriére pour
’okoumé (Obiang et al., 2013) et/ou la densité du peuple-
ment pour ’'azobé au Gabon (Obiang et al., 2012). Les gains
de précision obtenus a partir du modéle M2 montrent bien
l’intérét de prendre en compte linfluence du peuplement
local dans 'aménagement forestier (Therrell et al., 2007).
Les variables explicatives (Dhp et Gsup) peuvent &tre déri-
vées de données issues des inventaires forestiers tels que
réalisés actuellement en Afrique centrale, ce qui permet
l’utilisation de ce modéle pour prédire des valeurs de crois-
sance plus précises que celles préconisées par 'ladministra-
tion pour ces essences. Toutefois, les gains de précision a
espérer en utilisant le modéle M2 seront sans doute infé-
rieurs a ceux présentés ci-avant dans la mesure ol la
variable Gsup est calculée pour chaque arbre au sein de
parcelles d’inventaire de forme généralement allongée
(typiquement 250 m x 20 m), alors que les arbres utilisés
pour construire le modéle M2 sont toujours situés au centre
d’une placette circulaire de 13 ares, qui permet de mieux
rendre compte de la compétition s’exercant sur l’arbre focal.
Dans le cas ol les données d’inventaire ne sont pas issues
de parcelles d’échantillonnage de surface connue (cas d’un
inventaire de prospection, par exemple), une détermination
du statut social (selon le protocole de Doucet, 2003) pour-
rait néanmoins permettre une approximation de Gsup et
Lutilisation du modéle M2 (tableau V). Le modéle se pré-
sente toutefois comme une sous-composante du modeéle
matriciel simplifié habituellement utilisé en Afrique centrale
dans le calcul des taux de reconstitution des stocks exploi-
tables (Picard et al., 2008) ou d’autre modéles plus élaborés
a envisager pour simuler la dynamique globale des popula-
tions d’essences exploitées.

Les caractéristiques topographiques et hydrologiques
considérées dans 'analyse ne permettent pas d’améliorer
les performances prédictives du modéle M2. Ce résultat
peut s’expliquer en partie par le fait que 'alimentation en
eau ne constitue sans doute pas un facteur limitant pour les
essences étudiées dans la zone d’étude. Une autre explica-
tion concerne la précision relativement grossiére des don-
nées de base utilisées pour calculer ces variables. Le SRTM
est un modéle numérique de surface et non un modéle
numérique de terrain. Il combine, avec une résolution
spatiale de 30 m, les variations d’altitude et de hauteur du
couvert végétal (Reuter et al., 2007).



Tableau V.

Valeur moyenne de Gsup correspondant au statut

de larbre. Les valeurs indiquées en italique correspondent
aux intervalles de confiance (1-a = 95 %).

Toutes les valeurs sont exprimées en m>,

Statut social
Essence
. Co- N
Dominant . Dominé
dominant

AEETIEE 2 1+1 15,8 £ 3,18
Pericopsiselata | 53297 | 71134 | 15823,
Moabi
Baillonella 4,3+2,46 | 42,64 | 16,9%2,64
toxisperma
Sapelli
Entandrophragma | 4,1+1,59 | 4,8%1,99 | 19,2 * 3,03
cylindricum
Tali
Erythrophleum 3,4 % 3,08 | 5,4%2,48 | 10,5t 2,61
suaveolens
Total 4,3+1,16 | 6,1+0,98 | 15,7 + 1,55

BOIS ET FORETS DES TROPIQUES, 2015, N° 325 (3)
MODELES DE CROISSANCE DES ARBRES

Conclusion

Dans cette étude, deux modéles de croissance dépen-
dant du diamétre (M1b) et de l'intensité de la compétition
(M2) ont pu &tre établis pour quatre essences commerciales
extrémement importantes dans le Sud-Est du Cameroun :
’assamela, Pericopsis elata (Fabaceae), le moabi, Baillo-
nella toxisperma (Sapotaceae), le sapelli, Entandrophragma
cylindricum (Meliaceae), et le tali, Erythrophleum suaveolens
(Fabaceae, Caesalpioniodeae). Sur le plan pratique, la mise
en ceuvre de ces modéles est compatible avec des données
d’inventaire d’aménagement récoltées au sein de parcelles
d’échantillonnage de surface connue. Le modéle M2 néces-
site un traitement préalable des données un peu plus élaboré
(calcul de la variable ), mais facilement intégrable dans une
procédure informatisée de traitement de données d’inventaire.

Lintégration des modéles présentés dans cette étude
dans une plateforme de simulation telle que Capsis (Dufour-
Kowalski et al., 2012) constitue une suite logique en vue d’une
utilisation opérationnelle de ces modéles par les aménagistes
forestiers. Cette démarche est en cours et permettra de com-
parer des simulations basées sur différentes approches (DME
et taux de reconstitution actuels en vigueur et description de la
croissance a l'aide des nouveaux modéles).

Statistiques descriptives unidimensionnelles (minimum, maximum, moyenne et écart-type) par essence des différentes

variables du jeu de données décrivant le diamétre des arbres focaux, Uintensité de la compétition et les conditions
environnementales locales.

Assamela Moabi Sapelli Tali

Variable Pericopsis elata Baillonella toxisperma Entandrophragma cylindricum | Erythrophleum suaveolens

MIN MAX MoY ECT MIN MAX Moy ECT MIN MAX Moy ECT MIN MAX Moy ECT
D (cm) 23,60 | 104,70 | 61,04 | 19,47 | 20,60 | 140,10 | 49,33 | 28,51 | 21,00 | 156,90 | 65,75 | 31,65 | 25,80 | 125,00 | 63,34 | 19,35
AM (cm/an) 0,03 1,22 0,43 0,20 | —0,07 | 1,81 0,73 0,52 | -0,10 | 1,50 0,51 0,33 0,03 1,89 0,55 0,41
Nha (ha) 31,85 | 294,59 | 155,84 | 57,48 | 15,92 | 270,70 | 121,49 | 50,38 | 15,92 |278,66 | 149,73 | 55,94 | 15,92 | 278,66 | 133,71 | 58,84
Nsup (ha) 0,00 175,16 | 29,45 | 34,96 0,00 | 167,20 | 49,98 | 46,26 0,00 |230,89 | 31,59 | 48,55 0,00 | 103,50 | 17,34 | 22,45
Nrel 0,00 1,00 0,20 0,21 0,00 1,00 0,41 0,34 0,00 0,96 0,19 0,26 0,00 0,68 0,13 0,15
Gha (m?/ha) 3,89 43,26 | 21,65 8,73 1,25 34,87 | 17,64 7,67 1,17 51,82 | 20,69 | 10,15 0,81 36,80 | 17,91 9,18
Gsup (m?/ha) 0,00 | 36,94 | 8,99 8,33 0,00 | 30,54 | 11,03 | 8,85 0,00 | 37,02 [ 9,70 | 10,50 | 0,00 | 32,31 | 7,55 7,60
Grel 0,00 1,00 0,39 0,30 0,00 1,00 0,60 0,38 0,00 0,99 0,39 0,34 0,00 0,93 0,36 0,29
Gdist (m/ha) 0,33 | 6,95 2,26 1,03 0,10 4,66 1,83 0,93 0,22 5,85 1,99 1,01 0,07 5,24 1,76 0,98
Elev (m) 626,00 | 688,00 | 646,85 | 14,89 | 627,00 | 813,00 | 696,61 | 43,82 | 613,00 | 678,00 | 647,17 | 11,09 | 619,00 | 678,00 | 647,10 [ 13,18
Flacc (m?) 0,00 24,00 2,49 4,48 0,00 17,00 1,17 2,65 0,00 | 67,00 2,57 9,61 0,00 | 63,00 2,68 9,25
TP/ - 3,00 3,60 0,44 1,57 - 3,00 4,60 0,59 1,62 -5,80 6,00 0,59 1,71 - 4,20 5,20 0,52 1,80
MCA (10> m?) 23,79 | 156,45 | 56,07 | 17,56 | 15,56 | 209,54 | 83,34 | 53,42 | 19,61 | 151,82 | 63,54 | 25,94 | 25,56 | 126,64 | 64,24 | 25,39
Swi 12,07 | 14,51 | 13,22 0,61 11,75 14,92 | 13,64 0,68 12,13 14,99 | 13,56 0,59 12,07 | 14,84 | 13,59 0,67
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Accroissements périodiques moyens (AM, cm/an) par essence (assamela, Pericopsis elata, moabi,
Baillonella toxisperma, sapelli, Entandrophragma cylindricum, tali, Erythrophleum suaveolens) et par classe
de diamétre (de 20 a plus de 100 cm). Les valeurs indiquées en italique correspondent aux intervalles

de confiance (1-a = 95 %). Le nombre d’arbres (N) mesurés est indiqué par essence.

Assamela Moabi Sapelli Tali
Classe de diamétre (cm) Pericopsis elata | Baillonella toxisperma | Entandrophragma cylindricum | Erythrophleum suaveolens
N AM N AM N AM N AM
20-29 1 0,03 0,00 7 0,31%0,18 13 0,18 £ 0,13 o} /
30-39 9 0,36+ 0,16 15 0,35 £ 0,14 9 0,28 0,12 5 0,79 + 0,26
40-49 23 0,47 * 0,09 12 0,77 + 0,21 18 0,52+ 0,17 8 1,14 * 0,29
50-59 21 0,44 + 0,12 3 1,24 + 0,43 12 0,76 £ 0,12 13 0,78 0,22
60-69 24 0,41 * 0,08 2 1,19 + 0,22 14 0,72 £0,17 11 0,43 + 0,12
70-79 20 0,45 * 0,08 4 1,46 £ 0,39 11 0,63 0,20 19 0,35 0,12
80-89 19 0,43 * 0,05 2 1,02 *+ 1,56 13 0,62 0,22 11 0,38 £ 0,22
90-99 13 0,46 + 0,05 4 0,56 + 0,32 10 0,43 + 0,15 1 0,20 * 0,00
>100 6 0,51 % 0,04 5 1,27 0,27 24 0,43 + 0,09 5 0,20 % 0,10
Total 136 0,43 0,03 54 0,73 0,14 124 0,51 * 0,06 73 0,55 + 0,10
/ : valeur manquante.
Remerciements

Performance des modéles de croissance M2 en fonction
de la variable utilisée pour exprimer intensité

de la compétition : nombre de paramétres du modéle (p),
critére d’information d’Akaike (AIC), erreur moyenne (ME),
écart-type résiduel (ECTr), coefficient de détermination
ajusté (R2adj). La performance du modéle M1b est donnée
dans la premiére ligne du tableau a titre de comparaison.

Variables p AIC ME ECTr | Readj
Modéle M1b

9 146,0 0,002 + 0,029 0,288 0,341
Modéle M2
Nha 13 142,4 0,003 * 0,028 0,285 0,354
Nsup 13 98,0 0,003 + 0,027 0,269 0,424
Nrel 13 126,6 0,002 * 0,028 0,280 0,380
Gha 13 127,0 0,002 * 0,028 0,280 0,379
Gsup 13 112,5 0,002 0,027 0,275 0,402
Grel 13 124,3 0,002 * 0,028 0,279 0,384
Gdist 13 127,6 0,003 + 0,028 0,280 0,378
Statut 13 134,5 0,001 + 0,028 0,282 0,367
Dawkins 13 126,1 0,002 * 0,028 0,279 0,381

Les auteurs remercient la société Pallisco pour 'appui
logistique dans la récolte des données et le financement de
la recherche, Yves Brostaux et Anais Gorel pour leurs
conseils dans ’analyse des données.
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