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ORGANISATION DU PEUPLEMENT DE MARSUPIAUX
EN GUYANE FRANCAISE

Didier JULIEN-LAFERRIERE*

Si l'on se référe a la littérature, I’organisation du peuplement de petits
mammiféres en général et de marsupiaux en particulier est particuliecrement mal
connu en forét néotropicale humide (August et Fleming, 1984). En général, les
observations menées sur I’ensemble des marsupiaux dans ce milieu sont incluses
dans des recensements portant sur la totalité du peuplement des mammifeéres non
volants (Eisenberg et Thorington, 1973 ; Glanz, 1983 ; Emmons, 1984 ; Dubost,
1987). En Guyane frangaise, une station a été prospectée systématiquement pour
I’étude de ce groupe zoologique (Charles-Dominique et al., 1981). D’autres
données, parcellaires, sont disponibles pour deux autres sites (Guillotin, 1982).

La comparaison de mémes especes ou de mémes peuplements dans des sites
homologues mais de conditions écologiques différentes se révéle trés pertinente
pour caractériser les relations entre les espéces et leur milieu. Ainsi, deux études de
longue durée dans deux sites forestiers de Guyane frangaise, I'un en forét
secondaire (Charles-Dominique et al., 1981 ; Atramentowicz, 1986), ’autre en
forét primaire (obs. pers.) ont permis de montrer comment des différences dans les
disponibilités trophiques pouvaient influencer la biologie de la reproduction de
trois espéces de marsupiaux (Julien-Laferriére et Atramentowicz, 1990). Ces deux
études ont également permis de préciser les niches écologiques des espéces
composant le peuplement et de montrer comment ces niches se différenciaient de
fagon a limiter une possible compétition directe entre les espéces.

Le propos de cet article est d’exposer un certain nombre d’éléments nouveaux
sur la diversité spécifique et I’habitat des marsupiaux en Guyane frangaise.
L’accent sera mis sur I’influence possible du stade de succession de la végétation
sur la structure du peuplement de marsupiaux, a partir d’une comparaison entre
forét primaire (forét mature intacte) et forét secondaire. A partir de ces résultats
sera réalisée une synthése des données disponibles pour la Guyane frangaise, qui
sont relativement dispersées et dont une partie n’est pas publiée. Elle permettra de
mieux comprendre la structure du peuplement de marsupiaux guyanais et d’en
définir un trait original : ’organisation en paire d’espéces, les deux espéces de
chaque paire étant voisines sur le plan de leur morphologie et de leur écologie mais
différentes par leur abondance.

* C.N.R.S., U.R.A. n° 1183, Laboratoire d’Ecologie Générale, Muséum National d’Histoire
Naturelle, 4, avenue du Petit-Chateau, F 91800 Brunoy.

Rev. Ecol. (Terre Vie), vol. 46, 1991.
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MATERIEL ET METHODES

Les observations personnelles et données de différents auteurs ont été
collectées sur dix stations (Fig. 1) :

— Piste de Saint-Elie (PSE), station Ecerex: 5° 17' N, 53°01’ W ; forét
primaire, recrl (bord de piste et parcelle expérimentale défrichée : Arbocel).
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Figure 1. — Guyane frangaise, localisation des sites d’étude.

— Petit Saut : 5° 04'N, 53° 01’ W ; forét mature de bord de fleuve, faiblement
dégradée (sous-bois éclairci localement).

— Ile de Cayenne : 4° 55’ N, 52° 20" W ; Cabassou, Piste Vidal, Montabo :
vieilles foréts secondaires ; Cayenne-ville : milieu périurbain.

— FRG: 4°55'N, 52°30" W, forét mature dégradée.
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— Nancibo : 4° 38’ N, 52° 28' W ; forét primaire.

— Cacao: 4° 34’ N, 52° 28’ W ; village, forét mature dégradée.

— Arataye (Saut Pararé): 4° 03’ N, 52° 42" W ; forét primaire de bord de
fleuve.

— Nouragues (4° 05’ N, 52° 40’ W) ; forét primaire.

— Saiil : 3° 38’ N, 53° 12’ W ; village, forét mature dégradée.

— Trois-Sauts : 2° 16’ N, 52° 52' W ; forét primaire.

La plus grande partie des données a été recueillie soit par piégeage, soit par
observations directes au cours de parcours nocturnes. Cinq modéles de piéges —
nasses grillagées (« Tomahawk », trois modéles, ou type « trébuchet ») ou piéges
fermés en aluminium (« Sherman ») — étaient appités avec de la banane et
disposés au sol ou en hauteur, de fagon a capturer I’ensemble des marsupiaux
terrestres et arboricoles. Selon la station, piégeage et observations se sont déroulés
sur des périodes allant de une semaine (Saiil) a 22 mois (PSE), réparties entre
janvier 1984 et février 1987.

Aprés chaque capture, ’animal était pesé et mesuré ; son age ainsi que son
état reproducteur, dans le cas des femelles, étaient déterminés (Atramentowicz,
1986). L’animal était ensuite reliché au point de capture. Pour chaque observa-
tion étaient notés I’heure et le lieu de la rencontre, ainsi que la hauteur ou se
trouvait ’animal.

Outre les travaux publiés (Charles-Dominique et al., 1981 ; Guillotin, 1982 ;
Atramentowicz, 1986), mes observations personnelles ont été complétées par des
données de piégeage inédites de M. Atramentowicz (piste de Saint Elie, Montabo
et piste Vidal : 1981, 1982 et 1987), P. Belbenoit (piste Vidal : 1987) et H.M.
Cooper (piste Vidal : 1989) et par I’examen des collections du Muséum National
d’Histoire Naturelle de Paris.

RESULTATS

1. Le peuplement de marsupiaux en forét primaire, piste de Saint Elie

Sur la piste de Saint Elie (PSE) ont été collectées neuf especes de marsupiaux
(Didelphidae), dont les poids moyens s’échelonnent de 20 a 1100 g, pour des
longueur téte et corps réparties entre 90 et 370 mm (Tab. I) ; il s’agit de Marmosa
parvidens, M. murina, M. cinerea, Caluromys philander, Metachirus nudicaudatus,
Philander opossum, Chironectes minimus, Didelphis marsupialis et D. albiventris
(Fig. 2).

Du point de vue de I’habitat, il existe une ségrégation a la fois verticale et
horizontale des espéces dans le milieu. Si I'on considére les hauteurs auxquelles les
individus ont été observés ou capturés, on constate que certaines espéces ont une
large distribution verticale, alors que d’autres sont restreintes a une strate précise
de la végétation (Tab. II). Ainsi, M. nudicaudatus et P. opossum sont strictement
ou essentiellement terrestres : M. nudicaudatus a été capturé cinq fois, toujours au
sol ; un seul P. opossum a été capturé en hauteur 11 fois (7,6 % du nombre total
de captures de cette espece). Les deux petites especes de Marmosa (M. parvidens
et M. murina) fréquentent le sol et le sous-bois. M. cinerea et C. philander sont
arboricoles, liés plus particulierement a la canopée : les 22 captures de M. cinerea
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Figure 2. — Didelphis albiventris. Femelle adulte, Route de I’Est (ca. 4°35’ N, 52°20" W), 1979. Photos
P. Charles-Dominique. Extérieurement, cette espéce se distingue de D. marsupialis par la présence de
raies noires faciales (en bas) et de nombreux poils blancs disséminés sur le dos et les flancs (en haut).
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ont toutes été faites en hauteur ; C. philander a été capturé neuf fois au sol, ce qui
représente 4,3 % du total. D. marsupialis est I’espece la plus généraliste, puis-
qu’elle occupe de fagon sensiblement égale tous les étages de la végétation. Quant
a C. minimus, qui est semi-aquatique, il occupe une place particuliére dans le
peuplement ; a PSE, toutes les personnes qui ont observé des individus de cette
espéce les ont vus dans ou au bord de petits cours d’eau forestiers (2 observations
personnelles ; Brosset, comm. pers.).

TABLEAU I

Poids et taille (longueur téte et corps : Lt + c¢) des marsupiaux adultes capturés en
forét primaire, piste de Saint-Elie.

Les mesures correspondent a la premiére capture de chaque individu. Par référence a une courbe étalon
donnant le poids des petits en fonction de leur taille (Atramentowicz et Julien-Laferriére, non publ.),
le poids des jeunes dans la poche marsupiale a été estimé et déduit du poids des femelles. D.a. :
Didel phis albiventris ; D.m.: D. marsupialis ; P.o.: Philander opossum : C.m.: Chironectes minimus :
M.n.: Metachirus nudicaudatus ; C.p.: Caluromys philander ; M.c. . Marmosa cinerea; M.m.: M.
murina; M.p.: M. parvidens. (1): individus capturés par M. Atramentowicz, A. Brosset, H.M.
Cooper. (2) : collection du Muséum de Paris (captures par M. Guillotin, PSE, 1979-1980).

Poids (g) Lt + ¢ (mm)
Espéce _ _ N
X o X o
D.a. 1 000 370 2
1210 355
D.m. 1 060 340 350 40 36
P.o. 455 135 275 30 30
Cm. (1) 450 95 250 20 3
M.n. 360 80 240 20 3
C.p. 315 75 245 15 44
M.c. 140 20 170 10 7
M.m. (2) 45 15 115 15 5
M.p. 20 90 2
23 90
TABLEAU II

Distribution des espéces selon la hauteur, d'aprés les observations directes en forét
primaire (PSE, Petit Saut).

Voir tableau I pour les symboles des espéces.

Mp. M.m. M.c. C.p. M .n. P.o. C.m. D.m.

Canopée (> 10 m) 2 36 1 S
Sous-bois (< 10 m) 4 13 1 8 2 S
Sol 1 4 1 4 42 2 6
N 5 17 4 44 4 45 2 16
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Le méme type de répartition est observé selon la dimension horizontale,
certaines especes étant distribuées de fagon homogéne, d’autres restreintes a
certains milieux. Pour préciser ce paramétre, j’ai distingué deux types de biotopes :
les formations de pentes, a sol bien drainé, ont typiquement une canopée haute et
continue et un sous-bois clair. Inversement, les bas-fonds, sur sol hydromorphe,
se caractérisent par une canopée basse et discontinue et un sous-bois dense. Les
nombres de captures, rapportés a ’effort de piégeage, ont été comparés entre les
deux formations végeétales ; seules ont été prises en compte les espéces les plus
frequemment piégées. Deux tests statistiques (x> pour C. philander, D. marsupialis
et P. opossum, test binomial pour M. cinerea) ont été utilisés pour comparer les
nombres de captures réalisées et les nombres théoriques que I’on aurait obtenus
pour une méme fréquence de capture entre les deux biotopes. Le piégeage en
hauteur a représenté 3 485 pieges X jours, dont 28,1 % en bas-fond et le piégeage
au sol 3 481 piéges X jours, dont 30,4 % en bas-fond.

Les résultats (Tab. III) montrent que C. philander est rencontré indifférem-
ment dans les deux milieux. M. cinerea et P. opossum occupent préférentiellement
les bas-fonds. A I'inverse, D. marsupialis est capturé plus fréequemment en forét de
pente.

TABLEAU III

Nombre de captures en bas-fond par rapport au nombre total et test statistique, pour
les especes les plus fréquemment collectées en forét primaire ( PSE).

Le nombre théorique est obtenu pour des proportions égales de captures en bas-fond et hors bas-fond.
N.S. = non significatif.

e Nombre de Nombre de captures Nombre
Eepse captures en bas-fond théorique N
M. cinerea 22 13 6 < 0,01
C. philander 207 68 58 N.S.
D. marsupialis 220 39 67 < 0,01
P. opossum 145 77 44 < 0,001

2. Comparaison avec une forét secondaire : Cabassou

Si 'on excepte C. minimus, dont I’habitat ripicole n’est pas représenté sur le
site de forét secondaire, le peuplement de marsupiaux comprend huit espéces a
PSE contre six a Cabassou. Trois espéces, M. parvidens, M. nudicaudatus et D.
albiventris, sont présentes sur le site de forét primaire mais pas sur celui de forét
secondaire. Par contre, M. brevicaudata est rencontré a Cabassou mais pas a PSE.

L’abondance relative des espéces peut €tre exprimée par le nombre de
captures et le nombre d’observations au cours des parcours nocturnes. Etant
donné que les durées et les calendriers de piégeage n’ont pas été les mémes entre
les deux sites (14 mois d’affilée a Cabassou, contre, en incluant les campagnes de
piégeage de M. Atramentowicz, 26 mois répartis sur 3 ans et 9 mois a PSE), la
prise en compte des fréquences relatives globales permet d’établir des situations
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moyennes comparables. Trois classes d’abondance ont été définies, de la fagon
suivante : une espece a été considérée comme abondante si le nombre d’individus
capturés ou le nombre d’observations était supérieur au double du nombre moyen
de captures ou d’observations par espece (soit plus de 22,2 % a PSE et 33,3 % a
Cabassou) ; comme moyennement abondante pour 'une au moins de ces deux
valeurs comprises entre la moitié et le double de la moyenne (entre 5,6 et 22,2 %
a PSE et entre 8,3 et 33,3 % a Cabassou) ; enfin, I’espéce a été considérée comme
rare si a la fois le nombre d’individus capturés et le nombre d’observations étaient
inférieurs a la moitié de la moyenne.

Selon ces critéres, cing espéces sur neuf sont rares a PSE (Fig. 3) ; ce sont M.
parvidens, M. cinerea, M. nudicaudatus, C. minimus et D. albiventris. Une espéce,
M. murina, est moyennement abondante. Trois espéces, C. philander, P. opossum
et D. marsupialis, sont abondantes. A Cabassou, deux espeéces sur six, M.
brevicaudata et M. cinerea, sont rares. Trois sont moyennement abondantes : M.
murina, C. philander et D. marsupialis. Enfin, une espéce, P. opossum, est
abondante. Les abondances relatives de P. opossum et D. marsupialis sont
inversées entre les deux stations ; le nombre d’observations comme le nombre
d’individus capturés indiquent que D. marsupialis est le plus abondant sur le site
de forét primaire de PSE, alors que P. opossum domine numériquement sur le site
de forét secondaire de Cabassou.

Les densités et biomasses moyennes des trois especes les plus abondantes ont
été estimées a PSE a partir des données du piégeage, et comparées avec les valeurs
trouvées a Cabassou (Atramentowicz, 1986). Sur les deux stations, la surface
échantillonnée a été déterminée en ajoutant a la surface effectivement prospectée
une bande de largeur égale a la moitié de la distance moyenne entre recaptures
successives (Brant, 1962 ; Spitz, 1969).

C. philander a une densité moyenne nettement plus élevée que celles de D.
marsupialis et P. opossum a PSE. A Cabassou, elle est équivalente a celle de P.
opossum, alors que D. marsupialis a une densité beaucoup plus faible (Tab. IV).
En terme de biomasse, c’est D. marsupialis qui atteint la valeur la plus élevée a
PSE, en raison d’un poids moyen plus important. P. gpossum a la biomasse la plus
faible des trois espéces a PSE, mais la plus importante a Cabassou. Globalement,
les trois espéces ont des densités et des biomasses moyennes nettement plus faibles
sur le site de forét primaire, de environ deux fois pour C. philander et D.
marsupialis & huit fois pour P. opossum.

3. Synthése des observations : localisation des captures et habitat des marsupiaux en
Guyane frangaise

L’ensemble des observations par localité (Tab. V) et par milieu (Tab. VI)
montre que quatre especes de marsupiaux sur les 10 existant en Guyane sont des
espéces ubiquistes : C. philander, P. opossum et D. marsupialis sont présents sur
toutes les stations sauf une, a savoir Cacao pour C. philander et Trois-Sauts pour
D. marsupialis et P. opossum. Toutefois, leur présence sur ces sites est probable, le
fait qu’elles n’y aient pas été observées étant peut étre dii a une méthode
d’échantillonnage inadaptée (par exemple, le piégeage en hauteur n’a pas été
entrepris a Cacao). Ces trois especes, auxquelles s’ajoute M. murina, occupent des
milieux variés: forét mature intacte (PSE, Arataye-Nouragues) a dégradée
(FRG), forét secondaire (Cabassou, Ile de Cayenne), jeune recrii (Arbocel), milieu
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Figure 3. — Nombre d’individus capturés (A) et nombre d’observations (B) par espéce, en pourcentage
du total, en forét primaire (PSE) et forét secondaire (Cabassou). Les effectifs sont indiqués au-dessus
de chaque colonne ; colonnes de gauche (foncé): PSE; colonnes de droite (clair): Cabassou. *:
p < 0,05 (x®> = 6,50); **: p < 0,01 (x> = 15,47). M.b. = Monodelphis brevicaudata. Pour les autres
noms d’especes, voir tableau I. Remarquer que M. murina et C. minimus ont été observés mais non

capturés ; trois C. minimus ont été capturés ultérieurement.



TABLEAU IV

Densités et biomasses moyennes (+ écarts types) de Calyromys philander,
Didelphis marsupialis ez Philander opossum en forét primaire ( PSE) et en forét
secondaire (Cabassou ; d'aprés Atramentowicz, 1986 ).

N = 9 relevés pour PSE, 14 relevés pour Cabassou. N.S. : non significatif.

Densité (individus/km?) PSE Cabassou
C. philander 51+ 27 143 + 34
D. marsupialis 22+ 8 45 + 24
P. opossum 17+9 137 + 17
P. (test F)
C.p./D.m. < 0,05 < 0,01
D.m./P.o. N.S. < 0,01
C.p./P.o. < 0,01 N.S.
Biomasse (kg/m?) PSE Cabassou
C. philander 16 + 9 35+6
D. marsupialis 21 +38 41 + 20
P. opossum 7+£5 56 + 12
P (test F)
C.p./D.m. < 0,05 N.S.
D.m./P.o. N.S. < 0,05
C.p./P.o. < 0,01 < 0,01

boisé périurbain (Cayenne-ville). L’absence de M. murina sur quatre stations est
peut-étre due a d’'importantes fluctuations saisonniéres d’effectifs, comme cela a
été constaté a Cabassou, en forét secondaire (Atramentowicz, 1986) ; en forét
primaire intacte (PSE), I’espéce a été observée 18 fois en 18 mois de séjour, dont
12 fois en seulement cinq mois. M. murina pourrait €tre donc présent sur
I’ensemble des stations, mais abondant pendant des périodes limitées.

Les six autres espéces ont, d’aprés les sites prospectés, une répartition plus
hétérogene, liée a une sélection plus étroite de I’habitat. De plus, elles paraissent
toutes rares. D. albiventris et M. parvidens sont inféodés a la forét primaire intacte.
M. nudicaudatus est lié également a la seule forét mature, intacte (PSE) ou
dégradée (FRG, Cacao). C. minimus est rencontré au bord des ruisseaux
forestiers. Trois individus différents ont été capturés a PSE (par M. Atramento-
wicz, A. Brosset et H.M. Cooper). Ces animaux ont été pris dans des pieges
« Tomahawk » a demi immergés dans 1’eau courante et appatés avec du poisson
vivant.

Aucune espéce n’est restreinte a la forét secondaire ou au recrii. Dans ces
formations, on rencontre au contraire uniquement les espéces généralistes sur le
plan de I’habitat.
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TABLEAU V

Bilan des données de répartition des marsupiaux en Guyane frangaise : présence par
localité.

Symboles des sites et références : PSE : Piste de Saint-Elie. Obs. pers. ; Guillotin, 1982 ; Atramento-
wicz, non publ.: Charles-Dominique, comm. pers. PtS: Petit Saut. Obs. pers. Cab: Cabassou.
Charles-Dominique et al., 1981 ; Atramentowicz, 1986 ; ICay : Ile de Cayenne (excepté Cabassou).
Obs. pers. ; Dedet et al., 1985 ; Atramentowicz, 1986 et non publ. ; Belbenoit, non publ. ; Cooper,
comm. pers. ; collection Muséum Paris (Chabaud et al., 1971). FRG (Montsinéry) : Dedet et al., 1985 ;
coll. Muséum (Dedet, 1983). N/RtE : Nancibo/Route de I’Est. Obs. pers. ; Charles-Dominique, comm.
Pers. ; coll. Muséum (Dedet, 1983). Cac : Cacao. Julien-Laferriére et al., 1989 ; Petter, comm. pers. ;
coll. Muséum (Petter, 1978). Ar/Nou: Arataye/Nouragues. Guillotin, 1982 ; Charles-Dominique,
comm. pers. ; coll. Muséum (Dubost, 1979). Sa: Saiil. Obs. pers. ; Atramentowicz, non publ. ; coll.
Muséum (Petter, 1978). TrS : Trois Sauts. Grenand, 1980 cité par Brosset, 1989 ; coll. Muséum (Dorst

et al., 1975).

PSE Arbocel PtS Cab ICay FRG N/RtE Cac Ar/Nou Sa TrS X
D.a. + + 2
D.m + + + + + + + + + + 10
P.o. + + + + + + + + + 10
C.m. + + 2
M.n. + + + + + + 6
Cp. + + + + + + + + + 4+ 10
M.c. + + + + + 5
M.b. + + + + + 5
M.m. + + + + + + + 7
M.p. + 2

TABLEAU VI
Nombre d’individus capturés par espéce et par habitat.

(*) dont deux observés (PtS), non capturés ; (**) observé, non capturé. Références : (1) obs. pers. ; (2)
Julien-Laferriére et al., 1989 ; (3) Atramentowicz, 1986 et non publ. ; (4) Belbenoit, non publ. Voir
tableau I pour les symboles des espéces, et le tableau V pour les symboles des sites.

Cp. Dm. Po. Min. Da. Mc. Mm. Mp. Cm Mb. Réf.

Forét primaire intacte
(PSE, PtS, Cacao) 68 76 54 5(*) 3 9 +(*v 3 3 1,2

Forét mature anthropisée, 9 7 28
lisiére (PSE, Cacao)
Vieille forét secondaire 172 111 172

(Cabassou, ICay) 17100 1,34
Recru (Arbocel) 1 6 12 3
Village (Cacao) 8 25 2

D. marsupialis et P. opossum présentent un exemple intéressant de spéciali-
sation de I’habitat en fonction du milieu occupé. En forét primaire (PSE), D.
marsupialis fréquente préférentiellement les foréts de pente, P. opossum les
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bas-fonds (Tab. III). En fonction du type de milieu, il existe un gradient dans les
abondances relatives des deux espéces (Tab. VI) : D. marsupialis est plus abondant
en forét primaire; P. opossum est sensiblement plus abondant en vieille forét
secondaire (par rapport a la forét primaire : x> = 10,12 ; p < 0,001), et nettement
plus abondant dans les autres milieux pris ensemble, c’est-a-dire lisiére de forét
primaire, forét mature dégradée, recru et village (par rapport a la vieille forét
secondaire : x> = 7,67 ; p < 0,01).

DISCUSSION

Des informations relativement détaillées sur I’habitat des marsupiaux obser-
vés en Guyane frangaise existent sur quatre pays d’Amérique tropicale: le
Panama (Fleming, 1972), la Colombie (Tyndale-Biscoe, 1980 ; Tyndale-Biscoe et
Mackenzie, 1976), le Vénézuéla (Handley, 1976 ; O’Connell, 1979) et le Brésil
(Davis, 1945 ; Miles et al., 1981). Les sites prospectés comprennent des milieux
forestiers plus ou moins comparables a ceux échantillonnés en Guyane frangaise,
c’est-a-dire des foréts de plaine sempervirentes a décidues. Ils recouvrent égale-
ment des formations d’altitude, en Colombie, et des milieux plus secs : llanos du
Vénézuéla (August, 1984), caatinga et cerrado du centre et de I’est brésilien
(Streilein, 1982a ; Alho et al., 1986 ; Redford et Da Fonseca, 1986). Les données
récoltées en Guyane frangaise permettent a la fois de confirmer et de préciser les
connaissances acquises antérieurement dans ces régions.

Les principales caractéristiques écologiques des marsupiaux étudiés en forét
de Guyane frangaise sont résumées dans le tableau VII. Les 10 espéces se
répartissent selon un gradient de poids, qui est corrélé au régime alimentaire, les
plus petites étant essentiellement insectivores, les plus grosses omnivores. En
outre, elles se séparent dans I’espace a la fois horizontalement — forét mature ou
secondaire, bas-fond ou pente — et verticalement, selon la strate exploitée. Deux
de ces especes occupent des niches écologiques particuliéres : M. brevicaudata est
la seule espéce diurne, alors que C. minimus est la seule a fréquenter le milieu
aquatique. La structure du peuplement de marsupiaux guyanais présente plusieurs
éléments remarquables qui seront discutés ci-dessous.

L’organisation en paire d’espéces

En forét primaire de la piste de Saint-Elie, le peuplement de marsupiaux a
une organisation particuliére en fonction de ’abondance relative des espéces.
Dans ce milieu, a toutes les espeéces abondantes peuvent €tre associées des espéces
rares, proches sur les plans morphologique et écologique. Quatre paires d’espéces
peuvent ainsi €tre définies: M. murina et M. parvidens, P. opossum et M.
nudicaudatus, D. marsupialis et D. albiventris et, dans une moindre mesure, étant
donné leur différence de taille, C. philander et M. cinerea. En vertu du principe
d’exclusion compétitive (Gause, 1934, cité par Hardin, 1960), il devrait exister, a
I'intérieur de chaque paire, des différences dans les niches écologiques des deux
especes, permettant leur cohabitation dans les parties communes de leurs aires de
répartition. Qu’en est-il du point de vue des paramétres de la niche les plus
accessibles, le régime alimentaire et ’habitat ?
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TABLEAU VII

Niches écologiques des marsupiaux forestiers guyanais.

Synthése des observations réalisées a Cabassou (Charles-Dominique e al., 1981) et sur la piste de St-Elie (obs. pers.). Les catégories alimentaires dominantes
dans le régime sont en italiques. Données sur Monodel phis brevicaudata in Handley, 1976 ; Charles-Dominique ef al., 1981 ; Guillotin, 1982. Régime alimentaire
de Chironectes minimus d’aprés Hunsaker, 1977.

Espéce Poids moyen (g) Habitat Strate exploitée Activité Abondance Régime alimentaire
Marmosa parvidens 20 I sol, sous-bois N +
M. murina 40 L 1II sol, sous-bois N + + .. shrés. frui
Monodelphis brevidaudata 80 L 1II sol D + U e
Marmosa cinerea 150 I, 11 sous-bois, canopée N +
Caluromys philander 300 LI sous-bois, canopée N ++ +  fruits, nectars, invertébrés, gommes
Metachirus nudicaudatus 350 I sol N +
Philander opossum 450 I (bas fonds), II sol N ++ +
Chironectes minimus 450 I (ruisseaux et berges), II ? sol, eau N + invertébrés, petits vertébres, fruits
Didel phis albiventris 1100 I sol N +
D. marsupialis 1100 I (reliefs), I1 sol, sous-bois, canopée N +++

Habitat : I = forét mature ; II =

forét secondaire, recri.

Activité : N = nocturne ; D = diurne.

Abondance: + = rare; ++ =

moyennement abondant; + + +

= abondant.



Tous les marsupiaux de Guyane frangaise ont un régime alimentaire omni-
vore peu spécialisé, qui comprend cependant certaines catégories alimentaires
dominantes, celles-ci variant selon les espéces (Hunsaker, 1977; Charles-
Dominique et al., 1981). La distribution des especes selon un gradient de taille
favorise une meilleure répartition des ressources. Tous ces marsupiaux sont
partiellement insectivores et frugivores. Les plus petites espéces (Marmosa spp.,
Monodelphis) sont principalement consommatrices d’insectes. C. philander est
essentiellement frugivore mais consomme aussi insectes, nectars et gommes
(Atramentowicz, 1982). Le régime alimentaire de P. opossum est a dominante
carnivore, alors que D. marsupialis est ’espéce dont le régime est le plus varié
(Guillotin, 1982 ; Cordero et Nicolas, 1987). C. minimus est spécialisé vers la
consommation d’animaux aquatiques, en particulier poissons (Mondolfi et
Medina Pallida, 1957).

Les paramétres de I’habitat (type de milieu occupé et strate exploitée) seront
examinés a l'intérieur de chacune des paires d’espéces définies précédemment
(c’est-a-dire d’écologie et de morphologie proches mais différentes par leur
abondance) :

— M. parvidens et M. murina : du point de vue des strates exploitées, ces
deux espéces sont mixtes, terrestres et arboricoles du sous-bois (Tab. II). Elles
occupent les foréts humides de plaine et de moyenne montagne, jusqu’a 1 400 m
au Vénézuéla (Handley, 1976). Alors que M. parvidens est restreint a la forét
mature, M. murina habite des milieux plus variés : forét mature et secondaire,
recri, milieux boisés ouverts (Tab. VI ; Handley, 1976 ; Husson, 1978 ; Guillotin,
1982), ainsi que le cerrado (Redford et Da Fonseca, 1986). Du point de vue de la
séparation des niches écologiques entre ces deux espéces, il est possible que M.
murina soit, en forét mature, lié particuliérement aux chablis et aux parcelles a
sous-bois dense, alors que M. parvidens occuperait préférentiellement les parcelles
de forét agée et a sous-bois clair.

— C. philander et M. cinerea : ces deux especes fréquentent les foréts de
plaine (< 1000 m), sempervirentes, primaires a secondaires jeunes (Tab. VI;
Davis, 1945 ; Handley, 1976, O’Connell, 1979), y compris les foréts-galeries du
cerrado (Mares et al., 1985 ; Redford et Da Fonseca, 1986). C. philander est
rencontré en montagne jusqu’a 1 600 m (Handley, 1976). A PSE, M. cinerea
occupe préférentiellement les bas-fonds, alors que C. philander ne montre pas de
préférence horizontale dans I’espace (Tab. III). Les deux espéces sont rarement
trouvées au sol. Miles et al. (1981) ont établi trés précisément les itinéraires de
trois M. cinerea, grace a une bobine fixée sur le dos des animaux et dévidant un
fil, et ont constaté qu’ils se déplagaient uniquement dans le canopée. La méme
observation est, a peu de chose prés, applicable a C. philander en forét primaire
(PSE), ou 80 % des individus observés étaient a plus de 10 m de hauteur (Tab. II).
Dans un milieu différent, cette espece peut modifier son mode d’occupation
vertical de I’espace : en forét secondaire (Cabassou), C. philander se déplace
frequemment dans la strate inférieure de la végétation, en particulier dans les
zones ou la forét est la plus jeune et la plus basse (21 % des observations a moins
de 5m de hauteur pour un total de 114 ; Atramentowicz, 1982). Selon Handley
(1976), les deux espéces sont rarement rencontrées dans les milieux artificiels
relativement ouverts (plantations, jardins). Cependant, de multiples observations
pas des auteurs divers et par moi-méme montrent que C. philander est abondant
en milieu périurbain (Cayenne); il fréquente les bois et jardins autour des
habitations, empruntant les lignes électriques ou il est frequemment électrocuté !
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— D. marsupialis et D. albiventris : D. marsupialis ‘est éclectique quant aux
milieux fréquentés, mais occupe toujours des biotopes boisés : forét primaire a
secondaire, sempervirente a décidue, milieux boisés ouverts (savane arborée,
plantations, jardins), parfois proches des habitations (Tab. VI; Davis, 1945 ;
Fleming, 1972 ; Handley, 1976 ; O’Connell, 1979 ; Telford et al., 1979 ; August,
1984). Cette espéce est rencontrée en plaine et en moyenne montagne, jusqu’a
2000m en Colombie (Tyndale-Biscoe et Mackenzie, 1976). A linverse, D.
albiventris occupe soit les foréts de montagne, de 1 500 a 3 300 m (Tyndale-Biscoe
et Mackenzie, 1976), soit les milieux secs et ouverts du centre et de I’est du Brésil :
foréts-galeries, savanes, prairies, champs cultivés (Streilein, 1982a ; Cerqueira,
1984, Alho et al., 1986). La capture par P. Charles-Dominique et par moi-méme
de D. albiventris en Guyane frangaise constitue la premiére observation de cette
espéce a la fois en forét sempervirente de plaine et dans cette région du bassin
amazonien. Par ailleurs, D. albiventris est présent dans le sud-est du Brésil, ou est
rencontré également D. marsupialis, mais les deux espéces ne sont pas sympatri-
ques dans cette région ; elles se séparent selon des facteurs a la fois latitudinaux et
altitudinaux, qui reflétent des exigences écologiques différentes en méme temps
qu’une compétition entre les deux congéneéres (Cerqueira, 1985). A I'inverse, ces
mémes espéces sont sympatriques en forét tropicale de moyenne altitude comme
en Colombie, ainsi qu’en forét tropicale humide de plaine comme en Guyane
frangaise.

Comment se séparent les niches écologiques de ces deux espéces dans leur
zone de contact ? Un premier élément de réponse peut venir du partage vertical de
I’espace : D. albiventris semble strictement terrestre, alors que D. marsupialis
occupe tous les étages de la végétation en forét. D. marsupialis a ainsi accés a des
ressources alimentaires de la canopée, par exemple les fruits mirs, qui sont plus
rares ou méme non disponibles pour les vertébrés terrestres, en particulier en
période de production minimale (Smythe, 1986).

— P. opossum et M. nudicaudatus : P. opossum, comme D. marsupialis,
occupe des milieux variés de plaine : forét mature, forét secondaire, recrii et
milieux boisés ouverts (Tab. VI ; Davis, 1945 ; Fleming, 1972 ; Handley, 1976 ;
Tyndale-Biscoe, 1980). En forét, il est lié plus particuliérement aux bords de cours
d’eau, aux bas-fonds inondables, aux ouvertures et aux zones de végétation dense
(Tab. III ; Handley, 1976 ; Tyndale-Biscoe, 1980 ; Terborgh et al., 1984). On le
trouve également dans des milieux plus secs, tels que le cerrado du centre du
Brésil, ou il fréquente les habitats les plus humides, éventuellement ouverts :
forét-galerie, prairie inondable (Alho et al., 1986). En Guyane frangaise, il montre
une préférence pour les milieux anthropisés, ce qui le sépare a la fois de D.
marsupialis et de M. nudicaudatus. En effet, I’habitat de M. nudicaudatus se limite
a la forét mature, intacte ou dégradée mais haute et bien drainée, cette espéce
étant moins liée a I’eau que P. opossum (Handley, 1976 ; Terborgh et al., 1984).

Comme pour les paires d’espéces précédentes, il se pose le probleme de la
séparation des niches écologiques entre P. opossum et M. nudicaudatus. Outre des
différences d’habitat, il existe une certaine ségrégation verticale entre les deux
espéces. M. nudicaudatus est strictement terrestre, alors que P. opossum fréquente
occasionnellement la végétation du sous-bois dans certains milieux (Charles-
Dominique et al., 1981 ; Terborgh et al., 1984) ; ce comportement n’est cependant
pas nettement observé a PSE (Tab. II). Quoiqu’il en soit, une plus grande
spécialisation pour un mode de vie terrestre chez M. nudicaudatus est fortement
suggérée par sa morphologie. Alors que P. opossum est un animal généraliste sur
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le plan de la locomotion (masses musculaires équilibrées entre I’avant et ’arriére
du corps, pattes avant et arriéres sensiblement de méme taille, queue préhensile),
M. nudicaudatus est typiquement un animal coureur : masses musculaires impor-
tantes et déplacées vers I’arriére du corps, pattes allongées et fines, pattes arriéres
nettement plus longues que les pattes avant, queue faible et non préhensile
(Hildebrand, 1961 ; Grand, 1983). Au sol, P. opossum court par petits pas rapides,
alors que M. nudicaudatus procéde par grandes foulées, avec une démarche
ondulante. Enfin, de par les strates de végétation exploitées, il peut exister le méme
type de répartition des ressources entre ces deux especes qu’entre D. marsupialis et
D. albiventris.

Richesse spécifique du peuplement et structure du milieu

Comme nous venons de le voir, les espéces du peuplement de marsupiaux se
séparent dans l’espace sur un méme site. De plus, elles sont plus ou moins
spécialisées vis-a-vis de I’habitat. Au total, en Guyane frangaise, la richesse
spécifique a I’échelle du peuplement est presque double en forét mature, comparé
a la forét secondaire : dix espéces sont présentes dans le premier habitat (forét
primaire de PSE, Petit-Saut, Arataye et Nouragues, FRG), contre six pour le
second (Arbocel, Cabassou, Ile de Cayenne). Inversement, les densités, au moins
pour les espéces les plus communes, sont de deux a huit fois plus faibles en forét
primaire. Si ’on se restreint a I’Amérique tropicale et au peuplement de
mammiferes ou d’oiseaux, il existe a ma connaissance une seule é&tude comparative
de richesse spécifique en fonction du stade de maturation de la forét (Terborgh et
Weske, 1969). Ce genre d’études est pourtant particuliérement intéressant car il
permet, en comparant des stations proches, de minimiser I’influence des facteurs
physiques (climat, sol) ou historiques, pour mettre en relief les variations liées plus
particuliérement a la structure de I’habitat, cela dans le cadre du processus
dynamique de la régénération forestiére. Dans ces conditions, parmi les nombreu-
ses hypothéses recensées pour expliquer les variations géographiques de diversité
spécifique (Pianka, 1966 ; Bourliére, 1984 ; Thiollay, 1988), je m’intéresserai a
celles concernant la structure du milieu.

En Amérique, de nombreux ornithologistes (par ex. Mac Arthur et al., 1966 ;
Orians, 1969 ; Karr, 1971, 1976; Lovejoy, 1974 ; Pearson, 1975; Karr et
Freemark, 1983 ; Thiollay, 1986, 1988) se sont intéressés aux relations entre la
structure du milieu et la diversité spécifique dans la zone tropicale. En comparai-
son, les mammiféres néotropicaux ont été rarement étudiés de ce point de vue
(Guillotin et Duplantier, 1986 ; August, 1983). Parmi ces travaux, ceux qui
s’attachent a une analyse fine de I’habitat montrent dans I’ensemble que la
diversité spécifique augmente essentiellement avec la complexité verticale de la
structure de végétation, estimée ou mesurée a partir de profils de végétation. Selon
les cas, la diversité horizontale du milieu et la richesse spécifique de la végétation
influent ou non sur la richesse spécifique du peuplement. Cependant, le paramétre
de diversité verticale, fréequemment matérialisé par un index de «foliar height
diversity » (Mac Arthur et al., 1966 ; Mac Arthur et Horn, 1969) est siirement trop
simpliste pour expliquer la diversité spécifique du peuplement d’oiseaux (ou de
mammiféres) dans un milieu aussi complexe que la forét tropicale (Lovejoy, 1974).
En effet, la diversité avienne peut varier fortement entre des sites dont les profils
de végétation sont similaires (Terborgh et Weske, 1969). Inversement, des stations
dont les profils de végétation sont comparables peuvent présenter de grandes
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variations dans la diversité du peuplement d’oiseaux (Pearson, 1975). D’autres
facteurs interviennent, qu’ils soient historiques (Dorst, 1974 ; Pearson, 1975 ;
Karr, 1976 ; Erard, 1986), liés a des phénoménes de compétition entre groupes
zoologiques au sein d’une méme guilde (Pearson, 1975), dépendants du stade
global de succession (Terborgh et Weske, 1969) ou non déterminés (Orians, 1969).
De plus, la forét tropicale peut étre considérée dans sa dimension horizontale
comme une mosaique de parcelles d’ages et de stades de succession variés. Il est
probable que la taille de la maille de cette mosaique joue aussi un role dans la
diversité spécifique du peuplement animal (August, 1983).

Les résultats présentés ici sont difficiles a comparer avec les travaux
mentionnés ci-dessus, notamment parce qu’aucune analyse fine de la structure de
la végétation n’a été réalisée sur les sites de Guyane frangaise. Cependant, celle-ci
est nettement plus haute dans la forét primaire de la piste de Saint-Elie que dans
la forét secondaire de Cabassou; dans le premier cas, la canopée atteint
couramment 30 a 35 m, contre 20 a 25 m dans le second (obs. pers. et Charles-
Dominique et al., 1981). Dans ces deux milieux de structure relativement similaire,
une plus grande complexité verticale est probable a PSE du fait de la plus grande
hauteur de la végétation, permettant I’existence d’un plus grand nombre de
strates, de micro-habitats, et donc I’établissement d’un plus grand nombre
d’espéces. De plus, la forét primaire, mature, constitue un milieu plus stable que
la forét secondaire, en évolution rapide. Ce milieu plus stable est plus favorable a
une spécialisation plus fine des espéces. De ce fait, le site de Cabassou héberge les
especes les plus généralistes, alors que le site de PSE renferme, en plus de ces
especes généralistes, celles qui sont les plus spécialisées sur le plan de I’habitat.

Coexistence entre espéces abondantes et espéces rares

Reste a expliquer le maintien d’espéces rares au sein d’un peuplement.
Différentes hypothéses ont été avancées a ce sujet (Karr, 1977 ; Thiollay, 1986 ;
Brosset, 1988), que I’on peut résumer en quatre points : 1) ces espéces rares sont
confinées a un habitat peu représenté dans le milieu; 2) elles dépendent de
ressources trophiques rares ; 3) elles ont de grands domaines vitaux, et 4) ce sont
des espéces difficiles a observer ou a capturer — ce qui impliquerait une rareté
seulement apparente.

Cette derniére hypothése semble peu probable en ce qui concerne les
marsupiaux terrestres et arboricoles présents en Guyane frangaise. En effet, tous
se révelent faciles a piéger. Il n’est pas rare de capturer plusieurs fois le méme
individu, y compris pour les espéces les moins représentées comme M. cinerea ou
M. nudicaudatus. Chez C. minimus, dont les observations ou captures sont
toujours ponctuelles (Handley, 1976 ; Husson, 1978 ; Brosset, 1989 ; Cabot, 1989),
'un des trois individus piégés a PSE a été capturé deux fois a 15 jours d’intervalle
(Brosset, comm. pers.) ; deux ont été pris au bout de quelques jours d’essais
seulement.

L’hypothése 3) reste a vérifier, puisqu’il n’existe aucune information précise
sur la taille des domaines vitaux des espéces rares du peuplement de marsupiaux
guyanais, qui sont évidemment les plus difficiles a étudier.

Les hypotheses 1) et 2) impliquent une spécialisation. Une rareté des
ressources trophiques semble peu probable dans la mesure ou toutes les espéces,
abondantes comme rares, ont un régime alimentaire omnivore et un comporte-
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ment alimentaire généraliste (Streilein, 1982b ; Atramentowicz, 1988). Quant a
I’habitat, les observations tendent a montrer qu’il est largement représenté dans le
milieu, méme pour les espéces les plus rares.

En bref, aucune des quatre hypothéses tentant d’expliquer la rareté de
certaines-especes ne semble s’appliquer aux marsupiaux forestiers de Guyane
frangaise, et il faut donc en chercher de nouvelles. Par exemple, la rareté de D.
albiventris pourrait étre due a une cause particuliére a cette espéce dans le groupe
zoologique évoqué ici. D. albiventris occupe habituellement des milieux soit plus
secs, soit plus froids (plus montagnards ou plus tempérés) que ceux représentés en
Guyane frangaise. Sa capture a PSE étend le spectre de son habitat a la forét
tropicale sempervirente de plaine. D. albiventris est sans doute rencontré 1a a la
limite de son aire de répartition, dans des conditions biotiques ou abiotiques peu
favorables, dont la nature reste a déterminer.

En conclusion, cette analyse des marsupiaux de Guyane frangaise fait
apparaitre deux faits principaux :

1) Le peuplement de forét mature se caractérise, a deux exceptions pres sur
dix espéces recensées, par une organisation particuliére en paires d’especes. Les
deux espéces de chaque paire sont proches écologiquement et morphologique-
ment, mais ’'une est abondante et I’autre rare. La coexistence d’espéces abondan-
tes et d’espéces rares est un phénomeéne général dans les communautés de
vertébrés supérieurs (mammiféres et oiseaux) en forét tropicale. Le pourquoi et le
comment de I'existence et du maintien de ces espéces rares reste énigmatique
(Brosset, 1988), y compris dans le cas des marsupiaux guyanais.

2) On assiste, en passant de la forét mature a la forét jeune, a une
simplification du peuplement due a I’élimination des espéces spécialisées, dans un
milieu lui-méme simplifié et en évolution rapide. Parallélement, la densité des
especes subsistantes augmente fortement. L’explication la plus vraisemblable de
ces phénoménes serait une simplification de la structure de la végétation,
entrainant une diminution du nombre de niches écologiques potentielles. Cepen-
dant, les mécanismes mis en jeu sont sans doute multiples et interdépendants ; la
encore, ces mécanismes sont largement méconnus.

La compréhension de ces problémes nécessitera une approche globale de
I’écologie du peuplement intégrant une étude fine et suivie des espéces et du milieu,
que cela concerne le partage de l’espace et des ressources alimentaires, la
reproduction, la dynamique de population, la structure de la végétation ou les
disponibilités trophiques.

SUMMARY

The structure of the marsupial communities was investigated from 1984 to
1987 in different forest types of French Guiana. The mature forest community of
the Piste de Saint-Elie (PSE) study site was studied at regular intervals for
22 months by direct observation and trapping, allowing a detailed comparison to
be made with the Cabassou (Cab) secondary forest community previously studied
by P. Charles-Dominique et al. (1981), and with other sites less thoroughly
investigated.

Nine marsupial species (Didelphidae) coexist in the PSE mature forest,
ranging in weight from 20 to 1 100 g. All share the habitat, both vertically (ground
level, understorey and/or canopy) and horizontally (well drained vs. hydromor-
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phic soils, water courses) (Tables II, IIT). The eight terrestrial and arboreal species
are found in pairs, in which both species are morphologically and ecologically
comparable, but one is common and the other is rare (Table VII). Population
densities appear to be low, even for the most abundant species.

In contrast, species richness is lower in secondary forest (six species at
Cabassou), and the density of the most common species is higher. Only one
species pair is remaining, through the disappearance of most rare species.

A review of the scanty data available for French Guiana, and of those
scattered in the literature, suggests that those marsupial species which are rare and
found only in mature forest are habitat specialists, whereas the second-growth
species are habitat generalists. However, such a tentative conclusion needs to be
supported by further field work.

Didelphis albiventris is reported for the first time from French Guiana (PSE).
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