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EFFETS DE LA FRAGMENTATION FORESTIERE
SUR L’ACTIVITE DES COLEOPTERES COPROPHAGES :
DISPERSION SECONDAIRE DES GRAINES EN GUYANE FRANCAISE

Yves HINGRAT' & Frangois FEER?

SUMMARY

The effect of seed burial by dung beetles on seed survival and seedling establishment in
Tetragastris altissima (Burseraceae) was measured on 3 sites of continuous forest and 7
islands in the man-inundated rain forest of Saint-Eugene, French Guiana. Experiments using
a total of 250 seeds were performed using wire enclosures open to dung beetles but excluding
terrestrial seed predators. Fragmentation had no effect on the rate of dung disappearance at 12,
24 and 48 h because there was a high variability between sites. On average, 24 % of seeds
were buried by dung beetles after 72 h. Overall, there was no effect of fragmentation due to
variation between sites. Dung burial rates were positively correlated with rarefaction of the
dung beetle samples collected on the different sites. They were also positively correlated with
weighted abundances of large diurnal tunnellers after 12 h and to total tunnellers after 24 h.
Seed burial was positively correlated to weighted abundance of large nocturnal tunnellers and
of total tunnellers. The species diversity and abundance were positively related to area that did
not involve a correlation between seed burial rates and area. After 72 h, survival rate of
protected seeds at ground surface was significantly larger (78 %) than for non protected seeds
(22 %), which were attacked by rodents. There was no difference between continuous forest
and islands. Eight percent of buried seeds emerged, i.e. 2 % of all seeds deposited. Burial
depth significantly affected the rate of emergence of buried seeds. Ninety percent of seeds at
surface germinated versus 0 % at 10 and 15 cm. The effects of seed burial by dung beetles on
early recruitment of 7. altissima was low and highly variable between sites in relation with
the structure of the community of Scarabaeidae and intensity of seed predation.

RESUME

L’effet de ’enfouissement des graines contenues dans les excréments par les coléopteres
coprophages sur la survie des graines et 1’établissement des plantules a été mesuré chez
Tetragastris altissima (Burseracées) sur 3 sites en forét continue et 7 fles résultant de
I’inondation de la forét dense par ’homme a Saint-Eugéne en Guyane frangaise. Des
expériences utilisant un total de 250 graines ont été menées avec un dispositif fait d’enclos
laissant agir les coléoptéres coprophages a I’abri des prédateurs terrestres de graines. Il n’a
pas été détecté d’effet de la fragmentation sur les taux de disparition des excréments apres 12,
24 et 48 h en raison de la grande variabilité entre sites. Un pourcentage moyen de 24 % des
graines a été enfoui par les coprophages apres 72 h. La fragmentation n’a pas eu d’effet sur

! Emirats Center for Wildlife Propagation, BP 47, Missour, Province de Boulemane, Maroc.

2 Muséum National d’Histoire Naturelle, UMR 8571 CNRS-MNHN, Laboratoire d’Ecologie, 4
avenue du Petit Chateau, F-91800 Brunoy, E-mail : feer@mnhn.fr.

Rev. Ecol. (Terre Vie), vol. 57, 2002.

— 165 —


https://core.ac.uk/display/33520948?utm_source=pdf&utm_medium=banner&utm_campaign=pdf-decoration-v1
mailto:feer@mnhn.fr

I’enfouissement des graines qui a montré une grande variabilité entre sites. La disparition des
excréments était positivement corrélée a la raréfaction des échantillons de coprophages
capturés sur les sites, a I’abondance pondérée des grands fouisseurs diurnes apres 12 h et avec
celle du total des fouisseurs aprés 24 h. L’enfouissement des graines a été positivement
corrélé aux abondances pondérées des grands fouisseurs nocturnes et du total des grands
fouisseurs. La diversité spécifique et I’abondance des coprophages était positivement corrélée
a la superficie des sites mais il n’y avait aucune corrélation entre 1’enfouissement des
excréments ou des graines et la superficie. Aprés 72 h, le taux de survie des graines protégées
en surface (78 %) a été significativement supérieur a celui des graines non protégées (22 %),
soumises a la prédation des rongeurs. 11 n’a pas été observé de différences de survie entre la
terre ferme et les 1les. Huit pour cent des graines enfouies protégées ont émergé, soit 2 % de
I’effectif initial. Le taux d’émergence des graines enfouies est significativement affecté par la
profondeur. I1 a été de 90 % en surface mais il a ét€ nul a 10 et 15 cm de profondeur. L’effet
des coprophages sur le succes de la régénération précoce de T. altissima a été faible et a varié
selon les sites en relation avec la structure de la communauté de Scarabéidés et I’intensité de
la prédation des graines au sol.

INTRODUCTION

Les coléopteres coprophages tiennent une place importante parmi les orga-
nismes décomposeurs qui favorisent le recyclage de la matiere organique en
exploitant les feces des vertébrés pour leur alimentation et leur reproduction
(Halffter & Matthews, 1966 ; Halffter & Edmonds, 1982 ; Hanski & Cambefort,
1991). A coté des effets d’enrichissement du sol (Bornemissza & Williams, 1970),
I’enfouissement des excréments par les coprophages est aussi connu pour limiter
les épizooties en réduisant la disponibilité des sites de pontes des parasites
(Fincher, 1973). Plus récemment, il a été observé, principalement dans les foréts
tropicales, qu’ils jouaient le role de disperseurs secondaires des graines contenues
dans les feces des mammifeéres frugivores (Janzen, 1982 ; Estrada & Fleming,
1986 ; Estrada & Coates-Estrada, 1991 ; Andresen, 1994, 1999, 2000 ; Shepherd
& Chapman, 1998 ; Andresen, 1999 ; Feer, 1999 ; Andresen, 2000 ; Vulinec,
2000). Ces travaux ont montré qu’ils déplacent les graines horizontalement et
surtout verticalement par enfouissement involontaire. Ceci peut accroitre la
probabilité de survie des graines en diminuant I’effet des facteurs de mortalité
dépendant de la densité (voir Howe, 1989) et en les soustrayant partiellement a
I’intervention des vertébrés terrestres granivores (Shepherd & Chapman, 1998 ;
Andresen, 2000). Cependant, la présence d’excréments peut avoir un effet attractif
sur les prédateurs comme les rongeurs (Janzen, 1982 ; Andresen, 1994) et il a été
constaté que I’enfouissement pouvait étre nuisible a la germination (Andresen,
2000). Or la profondeur comme le taux d’enfouissement dépendent a la fois de la
taille de la graine et de la taille et du comportement des especes de coprophages
(Andresen, 1994, 2000 ; Feer, 1999 ). Shepherd et Chapman (1998) ont suggéré
qu’il existe pour chaque graine un optimum de profondeur ou 1’effet des
coprophages est le plus favorable. Pour une espeéce végétale donnée, I’ efficacité de
dispersion des coprophages dépendra localement de la structure et de la compo-
sition de la communauté de coprophages et de 1’activité des prédateurs de graines
(Feer et al., 2001).

La fragmentation forestiere est une cause importante de perte de biodiversité
et d’extinction locale d’especes, en particulier dans les foréts tropicales (Laurance
& Bierregaard, 1997). Les études des effets de la fragmentation sur les insectes y
sont encore peu nombreuses et limitées a des groupes considérés comme de bons
indicateurs de perturbation (papillons, Lovejoy et al., 1986 ; Brown & Hutchings,
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1997), spécialisés (abeilles, Powell & Powell, 1987), fonctionnellement homoge-
nes (coléopteres coprophages, Klein, 1989 ; Estrada et al., 1998 ; Hingrat, 1999 ;
Andresen, 2000 ; termites, Souza & Brown, 1994) ou partageant le méme habitat
(coléopteres de la litiere, Didham et al., 1998). Les coléoptéres coprophages
(Scarabéidés) forestiers tropicaux conviennent bien & I’étude des effets de la
fragmentation car ils forment une guilde taxinomiquement bien définie, a la
fonction homogene, fortement sténotopique et dépendante d’organismes tres
affectés par la fragmentation (Estrada & Fleming, 1986 ; Klein, 1989 ; Gill, 1991 ;
Hanski & Cambefort, 1991 ; Halffter et al., 1992 ; Feer, 1999). Deux études
menées a 10 ans d’intervalle au Brésil, ont montré les effets négatif de la
fragmentation sur la diversité et 1’abondance des Scarabéidés coprophages (Klein,
1989 ; Andresen, 2000). Des résultats similaires ont été obtenus sur une plus
grande échelle au Mexique par Estrada et al. (1998). Andresen (2000) a été la
premiere a étudier a Manaus les effets de la dispersion secondaire par les
coprophages dans un habitat fragmenté. Elle a d’abord établi expérimentalement
pour 3 especes végétales dispersées par le singe hurleur que I’enfouissement des
graines par les Scarabéidés était favorable a la régénération précoce. Elle a ensuite
montré que cet effet positif de la protection des graines par enfouissement était
particulicrement accentué dans les fragments en raison de la pression de prédation
de la part des rongeurs qui y régnait a un niveau plus élevé qu’en forét continue.
Cela souligne I’importance des rongeurs terrestres pour la survie des cohortes de
beaucoup d’especes végétales au stade de 1’installation des jeunes plantules (voir
Silvius, 1999 ; Spironello, 1999 ; Feer et al., 2001). Il faut en outre rappeler qu’ils
peuvent étre aussi des disperseurs secondaires de graines (Forget, 1991 ; Hal-
Iwachs, 1994). Les populations de rongeurs, comme celles des autres mammiferes,
subissent les effets de la fragmentation (a2 Saint-Eugéne : Granjon et al., 1996 ;
Ringuet, 1998 ; a Manaus : Malcolm, 1997) ce qui a des conséquences sur leur
impact sur les graines (S. Chauvet, comm. pers.). Il est donc prévisible qu’en
modifiant les parameétres de l’interaction des coprophages et des rongeurs, la
fragmentation entraine des perturbations dans le processus de la régénération
précoce de certaines espéces et, a terme, dans les mécanismes de maintien de la
diversité végétale. La fragmentation n’influencerait pas seulement 1’abondance et
la diversité des insectes mais aussi modifierait les interactions qu’ils peuvent avoir
avec d’autres organismes, avec des répercussions profondes sur le fonctionnement
de I’écosysteme (Didham et al., 1996).

Cette étude réalisée a la station de Saint-Eugéne du Muséum National
d’Histoire Naturelle (voir Granjon et al., 1996 ; Claessens et al., 2002 ; Dalecky
et al., 2002), concerne le devenir de la graine de Tetragastris altissima (Burséra-
cées), apres dispersion endozoochore par les primates quand elle est soumise aux
effets indirects des insectes qui exploitent les excréments et a 1’attaque directe des
prédateurs terrestres. Ses objectifs sont de mesurer les effets de la fragmentation
sur I’enfouissement par les coléoptéres coprophages des excréments et des graines
de T. altissima qu’ils contiennent puis d’étudier la relation entre 1’enfouissement
et la structure de 1’assemblage local de Scarabéidés. Enfin, elle analyse les effets
de I’enfouissement des graines sur la régénération de T. altissima.
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MATERIEL ET METHODE

ESPECE VEGETALE ETUDIEE

Tetragastris altissima est un arbre de la canopée a fructification annuelle. De
couleur pourpre a maturité, ses fruits sont constitués de 3 a 5 loges enfermant
chacune une graine (Sabatier, 1983). La taille moyenne de la graine est de
15,4 x 8,0 mm et son poids frais de 0,8 g (Ratiarison, 1999). Chaque graine est
pourvue d’un arille pulpeux blanc, a saveur sucrée. Lorsque le fruit est mature, il
laisse apparaitre des loges rouge vif a la base desquelles la graine arillée blanche
reste attachée. Les couleurs contrastées du fruit, sa saveur, et son abondance, sont
autant de facteurs qui le rendent hautement attractif pour les singes ateles (Ateles
paniscus) et des singes hurleurs (Alouatta seniculus) (Howe, 1980 ; Van Roosma-
len, 1985 ; Guillotin et al., 1994 ; Simmen & Sabatier, 1996 ; Ratiarison, 1999).
Les graines de T. altissima ou de 1’espéce morphologiquement trés proche 7.
panamensis, sont fréquemment retrouvées dans les feces des primates (Julliot,
1996 ; Feer, 1999).

LA FAUNE DE SCARABAEIDAE

Les coléoptéres coprophages ont été capturés a 1’aide de piéges-fosses
appatés a 1’excrément humain (Hingrat, 1999). En mai 1999, un total de
250 jour-pieges ont été répartis également sur 3 sites de terre ferme situés autour
de la station a une distance de 200-300 m les uns des autres et sur 7 iles d’une
superficie variant de 1 a 38 ha (Tab. I). Chaque site a été caractérisé€ par la richesse
spécifique, la raréfaction, 1’abondance et I’abondance pondérée par la taille des
différentes espeéces (voir Feer, 1999 et les références afférentes). Nous avons
distingué les groupes fonctionnels des fouisseurs (Coprinae) qui entrainent les
excréments dans les galeries qu’ils creusent sur place, celui des rouleurs
(Scarabaeinae) qui forment des pilules qu’ils déplacent avant de les enterrer et
celui des résidents (genre FEurysternus) qui demeurent sur place prés des
excréments (Hanski & Cambefort, 1991). Enfin il a été tenu compte du rythme
d’activité diurne ou nocturne des especes (voir Feer, 1999). Nous avons considéré
la taille (longueur téte + corps) des espeéces qui intervient dans les capacités
d’enfouissement (Andresen, 1994 ; Feer, 1999). Nous avons évalué les abondances
cumulées des especes de plus de 10 mm comme Andresen (2000). Enfin nous
avons examiné les abondances pondérées (produit des effectifs par la taille selon
Peck & Howden, 1984) cumulées des grandes especes de fouisseurs nocturnes
(= 12,5 mm, Dichotomius boreus, D. cf. robustus, D. subaeneus, D. lucasi) et de
fouisseurs diurnes (= 13,0 mm, Sulcophanaeus faunus, Oxysternon festivum, O.
durantoni, Phanaeus chalcomelas, P. bispinus) qui sont les plus susceptibles
d’enfouir les graines de T. altissima (Feer, 1999).

ENFOUISSEMENT DES EXCREMENTS ET DES GRAINES
Sur chaque site a été installé un dispositif expérimental composé de cinq

placettes distantes de 25 m, le long d’un transect linéaire de 125 m, a une distance
minimale de 50 m des lisieres et des 7. altissima en fruits (expérience 1).

— 168 —



TABLEAU 1

Caractéristiques des sites étudiés, enfouissement des graines, fréquences des signes
d’activité des coprophages et structure des échantillons de Scarabéidés capturés a
Saint-Eugene.

Terre ferme Iles
1 2 3 57 9 5 13 15 58 2

Superficie (ha) 1500 1500 1500 1,1 14 15 45 8 255 383
Graines enfouies (%) 12 12 12 12 8 72 32 4 44 36
Activité des coprophages (%)?
Fouisseurs diurnes 100 80 20 100 40 20
Fouisseurs nocturnes 100 100 60 40 20 100 60 100 100 100
Rouleurs diurnes 80 60 20 60 60
Résidents 40 60 20 20
Coprophages collectés®
Nombre d’especes 32 34 28 15 1m _ 22 31 30 24
Raréfaction 17,2 130 16,1 | 130 110 _ 109 182 173 150
Abondances 651 648 644 | 480 57 _ 469 363 335 400
Abondances pondérées (Ap) 5942 5466 5825(4474 649 _ 4147 3202 3606 3580
Abondances sp. > 10 mm 195 142 116 | 42 30 _ 135 78 126 135
Abondances fouisseurs 314 216 604 28 33 _ 275 180 241 270
Abondances rouleurs 294 403 23 448 1 _ 133 133 73 108
Ap fouisseurs diurnes 1722 1036 3541| 15 115 _ 275 1204 789 611
Ap fouisseurs nocturnes 1739 2068 1126 288 158 _ 2082 776 1265 1753
Ap fouisseurs total 3461 3103 4667 | 303 273 _ 2351 1980 2054 2363
Ap rouleurs diurnes 291 692 186 | 3717 5 _ 791 843 481 636
Ap grands fouisseurs diurnes 414 111 333 0 71  _ 116 501 403 106
Ap grands fouisseurs nocturnes | 998 858 1026 | 284 114 _ 1423 890 995 1668
Ap grands fouisseurs total 1413 968 1359 284 185 _ 1539 1392 1399 1774

1

Moyenne calculée sur 5 placettes / site et 5 graines de Tetragastris / placette, aprés 72 heures.
2

Proportion des placettes par site ou I’activité de tel ou tel groupe fonctionnel a été observée
(présence d’individus, de déblais, de pilules ou de galeries) : fouisseurs diurnes a 12 heures, fouisseurs
nocturnes a 24 heures, rouleurs diurnes a 12 heures.

3 L’échantillon total est de 4 408 individus comprenant 50 espéces.

Cinquante grammes d’excrément humain contenant cinq graines de T. altissima
ont été déposés sur chaque placette avant 8h00 du matin, en mars-avril 1999. Elle
a été immédiatement recouverte d’un grillage de 30 X 30 cm de maille de 2,5 cm,
laissant libre acces aux coprophages, méme les plus gros, mais interdisant 1I’entrée
des rongeurs terrestres. L’excrément humain a ét€ utilisé de préférence a celui de
singe hurleur qui n’était pas disponible en quantité suffisante sur le site. Nous
avons estimé que le biais occasionné était faible au vu des préférences des
Scarabéidés observées sur un autre site guyanais (voir Feer, 1999). Les graines ont
été collectées sous les arbres en fruits puis triées par flottaison pour éliminer les
graines parasitées ou avortées. Un cerclage métallique de 3 cm de haut a été ajouté
a la base de 1’enclos pour retenir les pilules des coprophages rouleurs, mais
également les graines déplacées par eux. Ce dispositif est susceptible de perturber
le comportement des animaux mais de manieére semblable sur toutes les placettes.

Le taux de disparition de I’excrément a été traduit en indices allant de 0 a 6
correspondant a 7 classes distinctes : 0 %, ]0 — 20 %], 120 — 40 %], 140 — 60 %],
160 — 80 %], 180 — 100 %], 100 %. 11 a été estimé visuellement apres 12, 24, 48 et
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72 heures, c’est-a-dire jusqu’a complete disparition. Les traces d’activité telles que
pilules, galeries, déblais, ou les animaux en action ont été répertoriés sur chaque
placette de facon a estimer une fréquence par site de l’activité des différents
groupes fonctionnels de Scarabéidés. Les graines restées en surface ont été

dénombrées aprés 72 h, les autres étant supposées enfouies par les Scarabéidés.

DEVENIR DES GRAINES

Apres 72 h, nous avons, premierement, laissé 1’enclos grillagé sur les
placettes ou une ou plusieurs graines avaient disparu (expérience 2) de facon a
déterminer le taux d’émergence des jeunes plantules issues des graines enfouies.
Ce dispositif a permis en outre de connaitre le taux de germination et la survie des
graines laissées en surface a I’abri des prédateurs. Deuxiémement, nous avons
retiré la protection sur les placettes ou les 5 graines étaient restées en surface apres
disparition de la masse fécale (expérience 3) pour évaluer la survie des graines et
des jeunes plantules soumises a 1’attaque des prédateurs. Les contrdles ont eu lieu
a 5 et 10 jours, puis tous les 7 jours durant 6 semaines.

L’activité des coprophages et le devenir des graines ont été étudiés du
19 mars au 8 avril 1999, avant 1’échantillonnage des Scarabéidés, afin d’éviter un
biais éventuel dii a une éventuelle diminution des densités.

EFFET DE LA PROFONDEUR D’ENFOUISSEMENT SUR L’EMERGENCE DES GRAINES

Dans des sacs a germination remplis de terre homogene, des graines de T.
altissima ont été placées en surface et a 4 profondeurs différentes (2, 5, 10 et
15 cm), a raison de 4 graines par sac et 5 sacs par profondeur (expérience 4). Les
graines placées au fond d’un trou fait a 1’aide d’un plantoir, ont été recouvertes de
terre meuble non tassée afin de simuler les conditions d’enfouissement par les
bousiers. Les 25 sacs ont été disposés en forét sous un enclos grillagé. Le dispositif
a été controlé régulierement durant 50 jours afin de relever le nombre maximal de
germinations émergentes définissant un taux d’émergence.

ANALYSE DES DONNEES

A chaque valeur d’indice de disparition de feces a été attribuée la valeur
médiane de la classe représentée (classe de pourcentage de disparition). Les
variations de la disparition des excréments ont été analysées grice a une analyse
de variance en mesures répétées testant les effets de la fragmentation (forét
continue - ile) et ’effet aléatoire du site a I’intérieur de ’effet fragmentation. Les
3 premiéres périodes (12 & 48 h) ont seules été prises en compte dans 1’analyse car
les plus fortes variations y ont été observées. Les variations de la proportion de
graines restées en surface aprés 72 heures ont ét€ analysées grace a une analyse de
variance a 2 facteurs hiérarchisés prenant en compte 1’effet site a I’intérieur de
I’effet fragmentation. L’effet de la profondeur d’enfouissement sur la capacité
d’émergence des plantules a été testé avec une analyse de variance a un facteur.

Tous les pourcentages ont subi une transformation arc sinus racine de fagon
a satisfaire les hypothéeses de 1’analyse de variance (Sokal & Rohlf, 1981). Toutes
les analyses statistiques ont été réalisées a 1’aide du logiciel Systat 8.0 (SPSS,
1998).
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Les relations entre taux de disparition des excréments, enfouissement des
graines et caractéristiques des échantillons collectés sur les différents sites, ont été
analysées a 1’aide du coefficient de corrélation de Spearman. Les données de 1’ile 5
n’ont pas été prises en compte dans certains calculs car les insectes n’y ont pas été
échantillonnés.

RESULTATS

STRUCTURE DE LA COMMUNAUTE DE SCARABEIDES

La structure des échantillons de Scarabéidés présente une corrélation positive
avec la surface des sites en ce qui concerne le nombre d’especes (r, =0,78,
P <0,01), I’abondance (r,=0,61, P <0,05), ’abondance pondérée (r,=0,61,
P < 0,05) et ’abondance des individus de plus de 10 mm (r, = 0,72, P < 0,05). En
outre, une corrélation existe aussi au niveau de 1’abondance des fouisseurs
(r,=0,71, P <0,05), de I’abondance pondérée des fouisseurs diurnes (r, = 0,85,
P <0,01) et du total des fouisseurs (r,=0,92, P <0,01) (Tab. I).

ENFOUISSEMENT DES EXCREMENTS ET DES GRAINES

Il n’y a pas d’effet significatif de la fragmentation sur les taux de disparition
des excréments (Tab. II, Fig. 1). L’effet site a I’intérieur de I’effet fragmentation
est, par contre, tres significatif. Les taux de disparition ont varié significativement
avec le temps entre 12 et 48 h. Il existe une interaction significative temps x site
(fragmentation) (P = 0,001), ce qui traduit une forte hétérogénéité de la rapidité
d’exploitation des feces entre sites. Le taux de disparition a 12 et a 24 h n’est pas
corrélé a la superficie des sites (respectivement, r,=- 0,04 et r, = 0,06, n = 10,
P> 0,05).

TABLEAU II

Résultat de I’analyse de variance en mesure répétée (12, 24 et 48 h) a 2 facteurs
[fragmentation et sites (fragmentation)] de la proportion de disparition des excré-
ments. Les degrés de liberté (ddl) indiquent quel terme d’erreur a été utilisé.

Sources de variation ddl Carré moyen F P

Entre groupes

Fragmentation 1,8 1 595,61 0,30 0,60
Site (Fragmentation) 8,40 5 391,55 11,74 < 0,0005
Résiduelle 40 459,21

Intra-groupe
Temps 2,16 44 405,88 61,15 < 0,0005
Temps x fragmentation 2,16 1121,66 1,55 0,24
Temps x site 16,80 726,14 2,93 0,001
Résiduelle 80 248,07
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Indice d'enfouissement

T T

0 12 24 36 48 60 72
: Heures

Figure 1. — Variations de I’indice d’enfouissement de 1’excrément avec le temps sur les différents
sites : A, terre ferme ; B, iles.
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A 12 heures, seul le site TF1 et I’fle 15 ont présenté une forte activité des
coprophages, avec des indices de disparition respectifs significativement supé-
rieurs a ceux de la majorité des autres sites. Ils correspondaient aux traces
d’activité de fouisseurs diurnes observées sur les 5 placettes de chacun de ces
2 sites (Tab. I). L’indice relativement élevé de 1'ile 103 s’est révélé étre lié a
I’action d’un seul fouisseur de grande taille (Sulcophaneus faunus) qui a enfoui la
totalité de I’excrément sur une placette. Un faible indice a été enregistré sur I’ile 57
en relation avec I’absence d’activité des fouisseurs diurnes malgré la fréquence
élevée des rouleurs diurnes. Cette ile se rapproche des iles 2 et 13 ou les fouisseurs
diurnes étaient peu présents, voire absents, mais ou les rouleurs diurnes étaient
actifs des la premiere journée. L’ile 13 se singularise par une fréquence élevée des
résidents. Enfin, aucune activité des coprophages n’a été observée le premier jour
sur TF2 et sur I’1le 9.

A 24 heures, 1’activité des coprophages s’est manifestée sur la totalité des
sites a I’exception de I’lle 9 ou il restait encore la totalité des excréments.
L’activité s’est accrue sur les fles 15 et 58 ainsi que sur TF1 : on y a observé les
déblais des fouisseurs nocturnes sur la totalité des placettes. Les iles 2 et 5, ou
I’activité des fouisseurs diurnes était faible, ont présenté des indices de disparition
élevés avec une fréquence des fouisseurs nocturnes maximale.

Apres 48 heures, peu d’excréments restaient en surface sur les sites a
I’exception du cas de I’ile 9 ou ils n’ont disparu que 24 heures plus tard (Fig. 1).

Sur un total de 250 graines placées dans les excréments, 60 (24,0 %) ont été
enfouies par les coléopteres coprophages (en moyenne, 24,4 %, + 13,3 par site). Il
n’y a pas d’effet de la fragmentation sur I’enfouissement des graines (F; g = 1,18,
P > 0,05) mais I’effet site est trés significatif (F 40 = 3,10, P = 0,008). Les valeurs
extrémes d’enfouissement des graines (4 — 72 %) ont été observées respectivement
sur les fles 15 et 5. Le taux d’enfouissement des graines n’est pas corrélé a la
superficie des sites (r, = 0,006, P > 0,05). Il n’est pas non plus corrélé a celui des
excréments a 12 eta 24 h (r, = 0,11 et 0,44 respectivement, P > 0,05, n = 10). Il en
est de méme si 1’on exclut I’fle 5.

TRAITEMENT DES EXCREMENTS ET DES GRAINES

Le taux de disparition des excréments est positivement corrélé a la raréfaction
des échantillons capturés (a 12 h, r,=0,84, P<0,01, 8 24 h, r,=0,67, P < 0,05,
n=9) mais il ne présente aucune corrélation avec les autres parametres de
I’ensemble des échantillons. Il ne montre pas de relation avec les abondances des
fouisseurs et des rouleurs, ni avec les abondances pondérées des grands fouisseurs
diurnes ou nocturnes, ni avec celles des rouleurs diurnes. Par contre, une
corrélation positive existe avec les abondances pondérées des grands fouisseurs
diurnes apres 12 h (r, = 0,61, P < 0,05) et avec celles du total des fouisseurs apres
24 h (r;=0,67, P <0,05).

La proportion des graines enfouies ne montre pas de relation avec les
parametres des échantillons capturés ni avec les abondances par groupes fonction-
nels. Par contre, une corrélation positive peu significative existe avec 1’abondance
pondérée des fouisseurs nocturnes (r, = 0,59, 0,10 > P > 0,05). Enfin, I’enfouis-
sement des graines est positivement corrélé a 1’abondance pondérée des grands
fouisseurs nocturnes (r, = 0,61, P < 0,05) et celle du total des fouisseurs (r;, = 0,63,
P <0,05).
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GERMINATION ET SURVIE DES GRAINES

Sur les 60 graines protégées laissées en surface (expérience 2), 47 (78,3 %)
ont germé apres 11 jours. Apreés 38 jours, 37 jeunes plantules ont survécu, soit
66,7 % du total initial. Sur les 130 graines laissées sans protection aprés I’activité
des coprophages (expérience 3), 29 (22,3 %) ont germé et donné une jeune
plantule apres 38 jours, soit un taux de survie significativement inférieur a celui de
graines protégées (x> = 28,06, P < 0,001). Le taux de survie moyen sur les sites de
terre ferme a été de 20 % et ne varie pas significativement selon les sites
(P >0,05). Il n’a pas été différent de celui des iles (29,4 %, n = 85 sans I’ile 5,
P >0,05). Le taux de survie sur les iles a varié de 0 (iles 5 & 57) a 70,0 % (ile 2).

Sur les 60 graines enfouies par les coprophages et protégées par des enclos
(expérience 2), 5 (8,3 %) ont émergé, soit 2 % (n=250) du nombre total de
graines déposées dans les excréments en début d’expérience. Le taux d’émergence
des graines enfouies artificiellement (expérience 4) a été significativement affecté
par la profondeur (F, ,,=48,61; P <0,001). Les graines placées en surface ont
montré un taux d’émergence de 90 % et un taux de survie des plantules apres
42 jours de 75 %, soit une valeur non significativement différente de celle obtenue
dans I’expérience 2 (P> 0,05). Ce taux d’émergence en surface n’est pas
significativement différent de celui de 2 cm (60 %) mais ce dernier est significa-
tivement supérieur a celui de 5 cm (20 %, test de Tukey, P < 0,05 ). Aucune des
graines enfouies a 10 ou a 15 cm de profondeur n’ont émergé.

DISCUSSION

EFFET DE LA FRAGMENTATION

Il n’a pas été mis en évidence d’effet de la fragmentation sur 1’enfouissement
des excréments a 12 et a 24 h dans les sites de cette étude en raison de la tres forte
variabilité entre sites. Il en est de méme pour I’ensemble de I’évolution de
I’enfouissement au cours du temps, bien que la presque totalité de I’excrément ait
été finalement enfouie sur tous les sites apres 72 h. La fragmentation n’a pas non
plus eu d’effet sur I’enfouissement des graines, également a cause de la grande
variabilité entre sites. Mais, curieusement, il n’existe pas de relation significative
entre la disparition des excréments au cours des premiéres 24 h et I’enfouissement
des graines ce qui suggeére que des parametres différents de la communauté de
Scarabéidés interviennent sur ces variables. La disparition des excréments est
curieusement corrélée a la raréfaction, donc a une valeur ajustée de la richesse
spécifique, et non a I’abondance de I’ensemble des Scarabéidés ou des grandes
especes. Cependant, des corrélations plus nettes ont été notées avec 1’abondance
pondérée de groupes fonctionnels particuliers comme les fouisseurs qui semblent
donc plus impliqués que les rouleurs dans la disparition des excréments. La
corrélation de I’enfouissement dans les premiéres 12 h avec I’abondance pondérée
des grands fouisseurs diurnes est, dans ce sens, tout a fait logique. Par contre, on
remarque que l’enfouissement des graines a été d’autant plus important que les
fouisseurs nocturnes étaient les plus abondants. Le role prépondérant des fouis-
seurs par rapport aux rouleurs s’explique par le fait que ces derniers sont
relativement plus petits et n’intégreraient pas dans leur pilules des graines de la
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taille de 7. altissima (Feer, 1999). Par contre, on a trouvé parmi les fouisseurs et
plus particulierement les nocturnes, les especes qui enterrent de grandes quantités
d’excréments (voir Halffter & Matthews, 1966 ; Hanski, 1989 ; Hanski &
Cambefort, 1991 ; F. Feer & Y. Hingrat, observation personnelle). Le role
particulier joué par les grands fouisseurs nocturnes (e.g. Dichotomius spp.) dans
I’enfouissement des graines de 7. altissima, est 1ié a leur abondance combinée a
leur capacité d’enfouir les graines (Feer, 1999).

L’analyse des effets de la fragmentation sur la communauté de Scarabéidés de
Saint-Eugéne a montré que la richesse spécifique et 1’abondance étaient positive-
ment corrélées a la superficie des fragments. La structure par groupes fonctionnels
est liée a la superficie au niveau de 1’abondance globale des fouisseurs avec
cependant un lien avec les fouisseurs diurnes. I1 n’est donc pas étonnant que
I’enfouissement des excréments et des graines ne présente pas de lien avec la
superficie car ils sont dépendants de sous-catégories particulieres par la taille et par
le rythme. A Manaus, I’enfouissement des excréments et des graines était plus
élevé en forét continue que sur les fragments (Andresen, 2000) apparemment en
liaison avec 1’abondance des espéces de coprophages de plus de 10 mm. Le
dispositif de Manaus permettait la répétition des expériences sur des fragments de
méme taille, cependant Andresen (2000) signale une grande variabilité entre
fragments de méme taille, comme dans cette étude. Elle I’explique partiellement
par des différences d’habitat au niveau de la végétation de la matrice terrestre et
par la présence en plus ou moins grand nombre des singes hurleurs. Ce primate est
en effet I’une des plus importantes sources d’excréments pour les coprophages
dans de nombreuses foréts néotropicales (Howden & Young, 1981 ; Peck &
Forsyth, 1982 ; Gill, 1991). D’aprés Estrada et al. (1999), I’abondance des
coprophages dans des fragments de forét au Mexique, est davantage liée a la
densité des singes hurleurs qu’a la surface des fragments. Les données de
Saint-Eugéne suggerent qu’il existe un lien entre 1’abondance de ces singes, mais
aussi entre celle de ’ensemble des grands vertébrés, et 1’abondance des copro-
phages (Feer & Hingrat, non publié).

EFFET DES COPROPHAGES DISPERSEURS DE GRAINES

Les expériences comparatives, avec et sans protection, ont montré que les
graines laissées a la surface du sol et les jeunes plantules de 7. altissima subissaient
des pertes importantes (78 %) par la prédation des animaux terrestres. On peut
donc supposer que I’intervention rapide des coprophages leur confére une certaine
protection, d’une part, en diminuant D’effet attractif des excréments sur les
rongeurs (Janzen, 1986 ; Andresen, 1994), d’autre part, en diminuant les possibi-
lités de détection des graines par enfouissement (Shepherd & Chapman, 1998).
Des expériences menées sur le site d’étude avec des graines imprégnées d’odeur
fécale et artificiellement enfouies a 3 et 5 cm, ont montré qu’elles pouvaient étre
détectées par les prédateurs a ces profondeurs (Feer & Hingrat, non publi€¢) mais
il est possible qu’elles ne le soient plus a de plus grandes profondeurs comme cela
a été démontré pour d’autres espéces (Andresen, 1994, 2000).

Nos expériences ont montré en revanche, que la profondeur avait un influence
négative sur les chances d’émerger pour les germinations (expérience 4). Ces
résultats sont tres similaires a ceux qui ont été obtenus dans des conditions
semblables avec d’autres especes (Andresen, 1994 ; Shepherd & Chapman, 1998 ;
Andresen, 2000). Nous avons observé expérimentalement que certaines grandes
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espeéces de fouisseurs (du genre Dichotomius) entrainaient les excréments et les
graines qu’ils contenaient a des profondeurs supérieures a 15 cm (Feer & Hingrat,
non publié ; voir aussi Feer, 1999) incompatibles avec I’émergence des plantules.
Feer (1999) avait déja suggéré que la profondeur d’enfouissement pouvait varier
entre especes de coprophages de taille proche. En définitive, il existe pour chaque
espece végétale une profondeur optimale pour laquelle la prédation est minime et
la germination la moins affectée (Shepherd & Chapman, 1998). La probabilité
qu’un maximum de graines soient placées a cette profondeur dépend étroitement
de la composition de la communauté de Scarabéidés. Elle est donc susceptible de
varier largement selon les sites, comme ici en fonction de I’importance relative des
fouisseurs profonds.

EFFET DE L’ENFOUISSEMENT DES GRAINES

Un bilan global de la survie des graines et plantules de T. altissima basé sur
les taux moyens de survie déterminés grace aux différentes expériences, donne
2 plantules issues des graines enfouies et 17 plantules issues des graines laissées en
surface sur une base de 100 graines initiales. Avec le plus fort taux d’enfouisse-
ment des graines observé (72 %), nous obtenons 6 plantules pour chacun des
traitements, considérant que le taux de perte en surface est de 78 %. Dans cette
étude, le role des coprophages vis-a-vis de T. altissima a été trés variable selon les
sites et il semble que, dans la plupart des cas, trop peu de graines ont été enfouies
pour qu’ils aient eu un effet positif sur la probabilité d’installation et de survie des
plantules. Il est a prévoir que des graines plus petites que celles de T. altissima
bénéficieraient davantage de ’action des coprophages (Feer, 1999) avec proba-
blement moins d’effet de la fragmentation si 1’on admet que les petites especes de
coprophages y sont moins sensibles. Au contraire, des graines plus grandes
risqueraient d’étre relativement moins souvent enfouies avec de fortes variations
selon les sites liés a la variabilité de 1’abondance des plus grands coprophages (voir
Andresen, 2000). Ces estimations de 1’effet des coprophages sur la probabilité de
survie des plantules restent cependant incomplétes sans estimation de la prédation
des graines enfouies et non enfouies, donnée que nos expériences n’ont pas permis
d’obtenir pour chaque site. Une étude expérimentale plus compléte, comme celle
qu’a menée Andresen (2000), a montré que d’une part, malgré les grandes
variations entre sites et entre especes végétales, les graines enfouies par les
coprophages avaient de plus grande probabilité de donner une plantule que celles
qui étaient restées en surface et que, d’autre part, cet avantage de 1’enfouissement
était plus prononcé dans les fragments de forét en raison des taux de prédation
relativement plus élevés qui y régnent.

De nombreux autres facteurs biotiques et abiotiques liés a la fragmentation et
susceptibles d’évoluer avec le temps, entrent en jeu postérieurement dans le succes
de la régénération et limitent donc la portée de cette étude. Elle montre pour les
sites étudiés, que la fragmentation n’a pas d’effet sur la dispersion secondaire de
T. altissima par les coprophages. Elle suggere cependant que 1’ensemble du
processus de régénération, de la dispersion primaire a 1’installation de la plantule,
est plus largement dépendant, d’une part, de 1a présence et de la densité du primate
disséminateur primaire (Ratiarison, 1999) et, d’autre part, de l’intensité de
I’activité des rongeurs terrestres (S. Chauvet, comm. pers.). Il convient donc
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d’analyser les effets de la fragmentation sur ces acteurs cruciaux dans une chaine
complexe d’interactions qui est probablement largement répandue dans les foréts
tropicales.
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