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Resume

La dispersion et la prédation des graines par les mammiféres sont deux processus-clés de
la dynamique des communautés végétales. Les foréts humides néotropicales, dontla grande
complexité est reconnue, présentent un éventail trés vaste de relations mammiféres-
propagules des plantes. La dispersion permet aux graines d’échapper a la compétition, a la
prédation, de coloniser de nouveaux sites et de s’établir dans des micro-sites favorables.
La prédation diminue le nombre de graines candidates a la germination, peut affecter la
dispersion des graines restantes et constitue un mécanisme de maintien de la grande
diversité végétale en forét tropicale. Les didelphimorphes et les chiroptéres sont de trés
bons disperseurs qui ont un réle primordial dans la régénération de la forét. Les cas de
prédation des graines dans ces deux taxons sont trés rares. Les primates, taxon le plus
étudié a ce jour sur le sujet, sont également de trés bons disperseurs, parfois prédateurs,
qui possedent une diete extrémement variée. Les ongulés peuvent étre disperseurs ou
prédateurs, I'un n’excluant pas l'autre. Leur importance se situe dans leur habilité a
consommer des graines en général plus grosses que les autres mammiféres. Les rongeurs
ne présentent pas un profil net et se distinguent par leur comportement de synzoochorie,
consistant a cacher des graines afin de s’en nourrir plus tard. Une part importante de ses
graines sera cependant oubliée et candidate a la germination. Le r6le des membre de
I'ordre des carnivores est trés peu connu, mais quelques études effectuées montrent qu’ils
peuvent étre d’efficaces disperseurs.

Mots-cles: dispersion, graine, mammifere, néotropical, prédation, zoochorie.

Abstract

Seeds dispersal and predation by mammals are two key processes affecting the dynamics
of plant communities. Neotropical rainforests, which are of great complexity, have many
different relationships involving plant propagules and mammals. Dispersal allows the seed
to escape competition and predation, to colonize new sites and to establish in favorable
micro-sites. Seed predation reduces the number of seeds able to germinate, can affect
dispersal of the remaining seeds and is one of the mecanisms that maintain a high plant
species diversity in tropical rainforests. Didelphimorphs and chiropteras are very good
dispersers that have a primary role in forest regeneration. Seed predation is very rare in
these taxons. Primates, the most studied group on this subject, are also very good dispersers,
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Environ 370 genres d’animaux herbivo-
res dans le monde pratiquent la frugi-
vorie et la granivorie a différents ni-
veaux (Danell et Bergstrom, 2002). Bien
que les mammiféres ne représentent
qu’une petite portion des animaux her-
bivores, leur impact est trés important,
a cause de leur taille, de leur taux méta-
bolique et de leur mobilité. Deux des
relations importantes qu’entretiennent
les mammiferes avec les plantes sont la
dispersion et la prédation des graines.
Elles sont évidemment complexes,
d’autant plus lorsqu’il s’agit de la forét
tropicale humide. Malgré 1’impact évi-
dent que ces relations ont sur les indivi-
dus et les populations, autant du c6té
végétal qu’animal, et aussi au niveau des
communautés et écosystemes, il reste
encore plusieurs zones d’ombre dans les
connaissances a ce sujet. Et lorsqu’il est
question de dispersion par les vertébrés,
plus souvent qu’autrement 1’accent est
mis sur la faune aviaire.

Cette revue porte sur 1’écologie et
I’évolution de la dispersion et de la pré-
dation des graines par les mammiferes,
particulierement dans le contexte de la
forét humide néotropicale.

En foret humide
neotropicale

Les foréts humides tropicales posse-
dent une immense diversité et une
abondance d’étres vivants, dont les
destinées sont entremélées via les re-
lations qu’ils entretiennent. Deux de
celles-ci, la dispersion et la prédation
des propagules par les mammiferes, a
une importance qui ne fait aucun dou-
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sometimes predators, and possess an extremely diverse diet. Ungulates can be either
dispersers, predators, or both. Their importance is due to their ability to consume generally
larger seeds than other mammals. Rodents do not show a net profile and are distinctive by
their synzoochore behaviour, consisting of hiding seeds and feeding on them later. An
important part of cached seeds can be forgotten and later germinate. The role of carnivores
in seed predation or dispersal is poorly known but a few studies show that they could be

effective dispersers.

Key words: dispersal, mammal, neotropical, predation, seed, zoochory.

te dans la dynamique des foréts humi-
des néotropicales. Entre 70 et 94% des
especes de plantes ligneuses des foréts
néotropicales sont adaptées a la disper-
sion par endozoochorie (via le passage
par le systeme digestif d’un animal)
(Jordano, 1992). Selon une étude effec-
tuée dans une autre forét tropicale, sur
I’1le de Bornéo en Indonésie, la riches-
se des plantules serait réduite de 60 %
avec le retrait des animaux disperseurs
(Webb et Peart, 2001). D’un autre c6té,
les fruits et graines supportent une
grande partie de la biomasse et de la
richesse en vertébrés dans les foréts tro-
picales (Terborgh, 1992).

Une des caractéristiques des foréts tro-
picales est la grande diversité d’especes
ligneuses. Selon certains, la prédation
des graines n’y serait pas étrangere,
bien qu’elle y présente des taux géné-
ralement plus faibles qu’en d’autres
écosystemes, comme les prairies, les
foréts tempérées et les foréts scléro-
phylles (Hulme, 2002). 11 existe quatre
mécanismes par lesquels la granivorie
pourrait affecter la biodiversité de la
communauté végétale (Hulme et Benk-
man, 2002). Mais les auteurs soulig-
nent que pour le moment, les démons-
trations expérimentales de ces méca-
nismes sont peu nombreuses. (i) Tout
d’abord, si un prédateur démontre une
préférence envers les grosses graines,
principalement pour une raison de va-
leur énergétique dans un systeme de
décision colits-bénéfices, et si ces der-
nieres possedent un avantage compéti-
tif sur les petites graines (Leishman et
al., 1995), I’action d’un prédateur per-
mettra a des especes possédant de pe-
tites graines moins compétitives de
s’établir. (ii) Si la sélection des graines
se fait en fonction de la fréquence, ce-
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lles qui sont les plus souvent rencon-
trées subiront plus de prédation, per-
mettant 1’ établissement d’especes plus
rares et empéchant la domination de
I’habitat par une ou quelques especes.
(iii) La variation dans les préférences
des graines et des micro-sites
d’alimentation par la communauté de
prédateurs forme un patron de prédati-
on spatialement hétérogeéne, qui affec-
te le succes d’établissement de diffé-
rentes especes en différents lieux. Sice
mécanisme se maintient assez long-
temps, il peut favoriser la coexistence
d’especes végétales. (iv) D’apres le
modele Janzen-Connell, la prédation
des graines est fonction de la densité
et de la proximité a un plant conspéci-
fique. Les prédateurs exerceront une
plus grande pression la ou les graines
sont plus nombreuses et proches du
plant-mere. La mortalité plus grande a
proximité du plant-mere ou d’un autre
conspécifique durant le recrutement
réduit la probabilité qu’une espece va
elle-méme se remplacer dans la succes-
sion a un site. Ce processus, dans la
forét tropicale, expliquerait a la fois le
grand nombre d’especes, la faible den-
sité d’adultes de chaque espece et la
grande distance entre adultes conspé-
cifiques (Janzen, 1970 ; Fragoso,
1994). Le pécari a levre blanche
(Tayassu pecari) est un exemple de
mammifére qui exhibe un comporte-
ment d’alimentation en accord avec le
modele de Janzen-Connell (Wyatt et
Silman, 2004) et dont la disparition ris-
que d’engendrer d’importants change-
ments dans la composition spécifique
de la forét (Silman et al., 2003).

Du point de vue de la conservation, la
compréhension des relations de disper-
sion et de prédation des graines et



I’augmentation des connaissances
s’averent vitales dans le contexte actu-
el des foréts humides néotropicales. En
effet, le déboisement et la fragmentati-
on du territoire forestier dans les néo-
tropiques augmentent encore
aujourd’hui et ont pris des proportions
alarmantes dans certaines régions (arc
de déforestation amazonien et forét
Atlantique du Brésil). Les mammife-
res disperseurs et prédateurs, eux-mé-
mes menacés par la perte d’habitat, la
fragmentation et la chasse, sont des
acteurs essentiels a la conservation et
la régénération de la forét. Griz et al.
(2002) identifient les deux buts que la
recherche devrait poursuivre dans cet-
te optique : (1) comprendre le role des
groupes de vertébrées dans la dispersi-
on (et nous rajoutons la prédation des
graines), (2) découvrir I’impact qu’a,
ou aurait, I’interruption de ces proces-
sus sur des groupes de plantes (sur des
familles entieres aussi bien que sur la
population d’une espece particuliere).

Les relations dans un
contexte evolutif

Dispersion

La mobilité est une différence fonda-
mentale entre les especes végétales et
animales. Bien que les plants adultes
soient immobiles, les especes végéta-
les ont un besoin vital de mouvement a
certain moment de leur cycle de vie,
nommément lors de la reproduction
sexuée (pollinisation) et de la dispersi-
on de leur descendance (dispersion des
graines). Il n’est donc pas surprenant a
premiere vue que des relations se soi-
ent développées pour que les plantes
puissent profiter de la mobilité des ani-
maux : un échange nourriture contre le
mouvement. Ces relations prennent
plusieurs formes, dépendamment du
vecteur animal, du mode de transport
et de I’effet sur I’organe végétal.

D’aprés Howe et Smallwood (1982),
la dispersion des graines est favorisée
pour trois raisons principales : (i) pour
échapper a la compétition intra-spéci-
fique ; (ii) pour coloniser des endroits

Impacts des mammiféres néotropicaux sur les graines

récemment perturbés ; (iii) pour dépo-
ser les graines dans des microsites
ayant une plus forte probabilité
d’implantation du propagule. Willson
(1992) émet lui aussi trois hypotheses
aladispersion : (i) éviter les prédateurs
qui se nourrissent souvent en réponse
a la densité des graines ou a la proxi-
mité du plant-mere ; (ii) éviter la com-
pétition intra-spécifique ; (iii) trouver
un endroit (micro-habitat) approprié
pour I’établissement. De plus, il est
possible que la dispersion permette un
flux génétique entre populations.

Du c6té de la plante, la sélection natu-
relle aurait favorisé I’apparition de
traits facilitant la consommation des
fruits par des animaux disperseurs. Il
s’agit ici de la phénologie, de
I’attractivité (traits facilitant la décou-
verte des fruits, visuels et chimiques),
de la taille et de la composition en nu-
triments et en métabolites secondaires
(Herrera, 2002). Un patron commun,
mais avec plusieurs variations,
s’observe chez les arbres dispersés par
zoochorie : des fruits charnus, une pro-
duction de fruits en grande quantité, la
maturation simultanée des fruits d’un
méme individu, avec des intervalles
faibles entre les épisodes de fructifica-
tion, ou une production continue (Pifia-
Rodrigues et Aguiar, 1993). On peut
s’imaginer qu’'un individu présentant
un ensemble de traits favorisant la
découverte et la dispersion de ses grai-
nes est celui qui aura la meilleure va-
leur adaptative (fitness). Cependant, la
relation animaux-graines n’est pas iso-
lée des autres processus écologiques,
biotiques et abiotiques, qui agissent
également dans la sélection naturelle.
Par exemple, une plante peut étre dis-
persée par un animal mais également
subir de la prédation par une autre es-
pece. Ace moment, deux forces de sé-
lection contraires influencent le carac-
tere d’attractivité des fruits. De plus,
I’échelle de temps plante-animal est
tres  différente. Les  taxons
d’angiospermes qui sont dispersés par
zoochorie ont des durées de vie géné-
ralement 30 fois supérieures a celles de
leurs agents disperseurs. Cela suggere
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que I’animal disperseur est plus enclin
a s’ajuster a son « environnement
d’arbres fruitiers » que la plante a son
« environnement d’agents disper-
seurs » (Herrera, 1985).

Du c6té animal, il est important de no-
ter en premier lieu qu’il n’y a que tres
peu d’animaux dont le régime est pres-
que exclusivement composé de fruits,
et la frugivorie absolue n’existe pas
chez les mammiferes (Jordano, 1992 ;
Herrera, 2002). Chez les frugivores-
granivores occasionnels, il n’y a pas
besoin d’adaptations morphologiques,
physiologiques ou comportementales
importantes. Mais chez les «grands fru-
givores », des adaptations ont été
nécessaires vu la difficulté de dépen-
dre d’un régime composé uniquement
de fruits ou de graines. En effet, une
telle diete est faible en nutriments, pré-
sente de forts débalancements de cer-
tains éléments (tres faible en azote par
exemple), est variable dans sa compo-
sition chimique et varie dans le temps
et dans I’espace (Herrera, 2002). De
plus, avaler des graines sans les digé-
rer constitue une perte de temps,
d’énergie et de capacité d’alimentation
(Howe, 1986). Les « grands frugivo-
res » possedent des adaptations au ni-
veau de la denture, de 1’intestin, de la
physiologie de la digestion et du com-
portement. S’il y a bien eu coévoluti-
on dans la dispersion des graines, c’est
sur ces especes et les interactions
qu’elles entretiennent que la sélection
a joué, et celles-ci sont relativement
rares (Herrera, 2002).

Herrera (2002) émet de sérieuses ré-
serves sur la nature mutualiste de plu-
sieurs des relations plante-disperseur
en soulignant le fait qu’il n’y a pas de
cas connu de mutualisme obligatoire
entre une plante et son disperseur ani-
mal. De plus, il y a peu de relations
bilatérales : chaque espece d’arbre
dépend de plusieurs disperseurs et
ceux-ci ne se limitent pas aux fruits et
graines d’une seule espeéce pour se
nourrir. La relation plante-animal tou-
chant la dispersion des graines est cel-
le pour laquelle on retrouve le moins
de preuves de spécialisation réciproque
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(adaptation mutuelle). Howe (1986) en
arrive a une conclusion semblable. En
effet, trés peu d’études ont réussi a éta-
blir un lien vital entre une espece vé-
gétale et son disperseur (Asquith et al.,
1999).

Prédation

Les graines sont une source de nourri-
ture de qualité, étant composées de tis-
sus riches en énergie et nutriments (Jor-
dano, 1992).

Contrairement a la dispersion, pour la-
quelle on peut s’attendre a ce qu’elle
« fixe » dans le temps deux especes qui
ont coévolué et qui ont une relation
mutualiste, il serait pertinent de pen-
ser que la prédation des graines favori-
serait la spéciation, via des processus
de « course a I’armement », de fuite et
de compétition apparente (Hulme et
Benkman, 2002). Cependant, tout com-
me dans le cas de la dispersion, la qua-
si absence de spécialisations chez les
mammiferes frugivores (Jordano,
1992 ; Herrera, 2002) ne permet pas
d’en arriver a une telle conclusion.
Méme la granivorie, qui exige un cer-
tain degré d’adaptation, n’implique pas
de relations suffisamment étroites pour
qu’il y ait une véritable coévolution
entre deux especes. C’est d’autant plus
vrai en milieu tropical, ou les ressour-
ces alimentaires sont plus diversifiées.
Ces mécanismes de spéciation
s’appliquent davantage aux oiseaux
qu’aux mammiferes, mais encore plus
aux insectes.

Principes generaux

La dichotomie entre prédateurs et dis-
perseurs de graines n’existe pas, car les
relations 100% mutualistes ou antago-
nistes sont trés rares. Hulme (2002)
suggere plutot de visualiser les interac-
tions plantes (propagules)—animaux le
long d’un gradient allant du mutualis-
me (frugivore dispersant les graines) a
la prédation (granivore qui tue toutes
les graines qu’il consomme), avec de
nombreuses formes intermédiaires en-
tre ces deux extrémes. En effet, certains
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disperseurs tuent de nombreuses grai-
nes et des prédateurs peuvent disper-
ser une partie des graines qu’ils con-
somment.

Dispersion

Comme il s’agit ici de mammiferes qui
ingerent des graines, volontairement ou
non, on parle de mammaliochorie et
d’endozoochorie (transit via le syste-
me digestif) lorsque la dispersion des
graines en est le résultat (Poschold et
al., 2005).

La plupart du temps, les graines dis-
persées par un mammiferes se retrou-
vent dans les feces. D’autres seront
simplement jetées, échappées, régurgi-
tées et crachées (Lambert, 2002). Si le
fruit ou la graine est retiré a méme le
plant-mere par I’animal, il s’agit de
dispersion primaire. Si le propagule est
recueilli au sol ou dans des féces suite
a une dispersion primaire avant de se
faire transporter de nouveau, il s’agit
de dispersion secondaire (Vander Wall,
2002). Les principaux disperseurs se-
condaires sont les scarabées bousiers
(dung beetles, Scarabaeidae), les four-
mis, les oiseaux et les rongeurs (An-
dresen et Levey, 2004 ; Vander Wall et
al., 2005).

Trois mécanismes déterminent com-
ment les frugivores affectent la germi-
nation des graines : (i) par une modifi-
cation mécanique ou chimique du pé-
ricarpe ; (ii) par une séparation des grai-
nes et de la pulpe ; et (iii) par un effet
fertilisant des feces entourant les grai-
nes. Pour le premier mécanisme,
I’endozoochorie semblerait augmenter
la germination en enlevant une couche
imperméable de I’enveloppe de la grai-
ne ou un inhibiteur de germination so-
luble (van der Pijl, 1982 ; Traveset et
Verdu, 2002). Chez les mammiféres en
général, le temps de rétention des grai-
nes dans 1’organisme est entre 6 heu-
res et 10 jours (maximum de 70 jours)
(Poschold et al., 2005).

Wang et Smith (2002) soulignent que
bien souvent, pour la dispersion des
graines, les relations entre une espece
végétale et la (ou les) espece(s)
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animale(s) varient dans le temps et dans
I’espace. Les systemes dispersé-
disperseur(s) présentent rarement un
équilibre, ce que des études a court ter-
me et a petite échelle ne sont pas en
mesure de déterminer.

Prédation

Les prédateurs ont un effet plus grand
que de simplement réduire le nombre
de graines candidates a la germinati-
on. Les prédateurs pré-dispersion peu-
vent également réduire la dispersion si
elle est effectuée par des disperseurs
qui répondent a la densité de la ressour-
ce (density-responsive seed-disper-
sers). La prédation affecte également
les fruits qui ont déja subi la dispersi-
on primaire (appelé prédation post-dis-
persion) (Wenny, 1999 par exemple).
Dans ce cas, les prédateurs post-disper-
sion agissent comme un filtre sur le
seed shadow, modifiant la densité, la
distribution des graines et la capacité
de colonisation. Un taux de prédation
des graines plus grand que 50% est ty-
pique chez plusieurs especes végétales
(Hulme, 2002 ; Hulme et Benk-
man, 2002), mais Vander Wall et al.
(2005) prétendent que dans le cas de la
prédation post-dispersion, les taux sont
tres souvent surestimés.

Le choix des graines a consommer par
le prédateur se base sur divers criteres.
Tout d’abord, les caractéristiques phy-
siques et chimiques du fruit ou de la grai-
ne influenceront le choix de chaque es-
pece. La théorie des cofits-bénéfices, ou
celle plus détaillée de 1’optimisation,
semblent bien s’appliquer dans plusieurs
cas pratiques de recherche de nourritu-
re (ex. Giraldeau, 1994). Les coiits aux-
quels font face les granivores sont le
temps de recherche et de manipulation,
le transport, la digestion et la détoxifi-
cation. Il y a également I’effet de 1a com-
pétition et les risques de prédation. Le
bénéfice est essentiellement le contenu
en énergie, mais d’autres facteurs de sé-
lection peuvent étre le contenu en mi-
néraux, en acides aminés ou en carbo-
hydrates solubles s’ils sont limitants. La
faim et I’habitat vont également influ-



encer le comportement de recherche de
nourriture (Hulme et Benkman, 2002).
Un point de vue simpliste veut que la
dispersion primaire des graines soit en
fonction de la distance (c’est une pré-
misse a I’hypothese de Janzen-Conne-
1) et que la densité des graines dimi-
nue en s’éloignant de I’arbre mere.
Cependant, lorsqu’il s’agit de zoocho-
rie, on doit plutdt parler de dispersion
« spatialement contagieuse ». Les grai-
nes se retrouveront concentrées en di-
vers endroits : sous les lieux de traite-
ment de la nourriture (fruit-processing
roosts), aux sites de parades (surtout
chez les oiseaux), dans les latrines, aux
sites de repos et de sommeil et au pied
d’autres arbres fruitiers ol se nourrit
I’animal (Schupp et al., 2002). Cette
concentration de graines peut &tre dé-
savantageuse de deux facons : a cause
de la forte compétition due a la densité
de graines et a cause des risques
d’infections fongiques, favorisées par
la grande quantité d’excréments et de
fruits (Stiles, 1992).

L’effet de la granivorie sera moindre si
la plante touchée par la prédation se
reproduit surtout végétativement, s’il
y a une grande banque de graines per-
sistante qui tamponne I’effet de préda-
tion, si I’animal atteint la satiété avant
de tuer un nombre significatif de grai-
nes, si I’effet du micro-habitat est plus
limitant et si la densité des granivores
est limitée par un autre facteur que la
disponibilité des graines (Hulme et
Benkmann, 2002).

Mammiferes de la
forét néotropicale

Rongeurs

Dans la littérature, les recherches por-
tent plus souvent sur les effets des ron-
geurs en général ou d’un genre, plutdt
que sur des especes en particulier. La
plupart des rongeurs sont des préda-
teurs (Bonaccorso et al., 1980 ; Marti-
nez-Gallardo et Sanchez-Cordero,
1993 ; Herrera et al., 2003), habituel-
lement suite a la dispersion primaire
des graines (prédation post-dipersion).
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Les dasyproctidés (agouti et paca) et
les échimyidés (rats épineux) sont par
contre d’importants disperseurs secon-
daires (Forget, 1993, 1994 ; Hoch et
Adler, 1997 ; Peres et Baider, 1997 ;
Wenny, 1999 ; Pea-Claros et De Boo,
2002). Méme s’ils se nourrissent des
graines, les rongeurs peuvent, bien
malgré eux, agir en tant que disperseurs
en pratiquant la synzoochorie. Ce com-
portement consiste a cacher ou enfouir
des graines afin de les retrouver apres
un certain temps. Bien sir, le taux de
recouvrement est rarement de 100%
(surtout dans le cas du scatter-hoar-
ding) et les graines peuvent alors ger-
mer (Smith, 1975 ; Brewer et Rejma-
nek, 1999 ; Brewer et Webb, 2001 ;
Gorchov et al., 2004 ; Russo, 2005).
Lorsque les rongeurs agissent comme
disperseurs de graines, ils ne les trans-
portent guere plus loin que cing metres
du plant mere dans plusieurs cas (For-
get, 1994 ; Fragoso, 1997). Les petits
rongeurs (8-130 g) ont un rdle particu-
lier et critique dans la dynamique de la
dispersion des graines en forét néotro-
picale. Ce sont les prédateurs domi-
nants des graines de petites tailles (<30
mm de largeur). Les petits rongeurs,
contrairement aux gros mammiferes,
peuvent persister dans des foréts secon-
daires de plus petite dimension, ce qui
a pour résultat de modifier les patrons
de succession végétale en comparaison
a une forét primaire (DeMattia et al.,
2004). Les rongeurs se nourrissent de
plusieurs familles de plantes, dont les
Palmae, sur lesquelles ont été faites
plusieurs études (Smythe, 1989 ;
Brewer et Webb, 2001 ; Pimentel et
Tabarelli, 2004 ; Silva, 2000).

Didelphidés

Les seuls marsupiaux de 1’est de
I’ Amérique du Sud et de I’Amérique
Centrale sont des animaux omnivores
dont la majeure partie de la dicte est
composée d’invertébrés, mais qui se
nourrissent occasionnellement de
fruits. Selon les études faites sur ces
sujets, il existe une grande diversité de
disperseurs au sein de cette famille ; ce
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sont de bons disperseurs des familles
de plantes suivantes : Araceae, Cecro-
piaceae, Moraceae, Piperaceae et So-
lanaceae (Medellin 1994 ; Céceres,
2002 ; Pinheiro et al. 2002 ; Carvalho
et al., 2005). On dénombre également
quelques cas de prédation des graines
(Céceres, 2002). Les graines de plu-
sieurs fruits passent le systeme diges-
tif sans étre endommagées et sont tou-
jours viables, avec des taux de germi-
nation entre 30 et 100 %. Les petites
graines (< 0,8 cm diam.) s’en sortent
le plus souvent indemnes, mais les plus
grandes (> 1 cm diam.) peuvent étre
détruites ou rejetés au site
d’alimentation. Pimentel et Tabarelli
(2004) ont par contre montré qu’ils dis-
persent les grandes graines du palmier
Attalea oleifera. Les opossums sont de
bons disperseurs, qui transportent les
graines entre 40 et 80 m (Céceres et
al., 1999 ; Caceres, 2002, 2004). Les
études de Caceres (2002) et de Carva-
lho et al. (2005) montrent que pour
quatre especes de didelphidés, la ma-
jorité des graines retrouvées dans les
feces appartiennent a des especes pio-
nnieres (comme Cecropia spp. et Pi-
per spp.). Ils auraient donc un rdle im-
portant a jouer dans la régénération en
bordure de fragments forestiers.

Chiroptéres

Les chauves-souris frugivores
d’ Amérique sont des microchiropteres
de la famille des Phyllostomidés (van
der Pijl, 1982). En Guyane Francaise
centrale seulement, on retrouve 23 es-
peces de chauves-souris uniquement ou
a prédominance frugivores et 29 autres
qui effectuent de la frugivorie oppor-
tuniste (Simmons et al., 2002) Com-
me elles trouvent leur nourriture grace
a 'odeur et la vision, plusieurs des
fruits dont elles se nourrissent présen-
tent des adaptations, signes probables
d’une co-évolution. Les propagules dis-
persés par les chauves-souris présen-
tent ces caractéristiques : généralement
pendants, de grande ou petite taille,
avec une pulpe charnue aromatique et
communément verts, jaunes ou blancs
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(Almeida-Cortez, 2004). Les chauves-
souris frugivores ont I’habitude de trans-
porter leur nourriture a leur perchoir
pour se nourrir, ou tombent alors plu-
sieurs graines, des morceaux de fruits
et leur défécation (Schupp et al., 2002).
Une autre stratégie d’alimentation est
la consommation des graines dans
I’arbre producteur et la défécation en
vol en petite quantité a plusieurs repri-
ses (Bizerril et Raw, 1998). Ce com-
portement offrirait une dispersion
d’une tres grande qualité. Parmi les
mammiferes, c’est chez les chauves-
souris que le passage dans le systeme
digestif a I’effet le plus positif sur la
germination (Naranjo et al., 2003 ; Tra-
veset et Verdd, 2002), bien que dans
une étude de Lopez et Vaughan (2004),
seulement deux especes aient montré
un pourcentage de germination plus
élevé apres le passage dans le systeme
digestif. Le temps de rétention est tres
court, souvent moins de 20 minutes,
mais elles peuvent facilement transpor-
ter des fruits a plus de 300 m avant de
les consommer (van der Pijl, 1982 ;
Simmons et al., 2002) et effectuer une
quarantaine de vols par nuit pour se
nourrir (Charles-Dominique et Cooper,
1986). Quelques-unes des plus grandes,
Artibeus jamaicensis et A. literatus,
parcourent plusieurs kilometres par
nuit (Handley et al., 1991). Reiter et
al. (2006), dans une expérience menée
dans la forét tropicale humide des Phi-
lippines, a calculé un seed shadow
d’aussi peu que 0,3 ha pour des especes
de Ficus spp. Ce qu’on appelle en an-
glais seed shadow, est I’aire ol on retr-
ouve les graines d’un individu suite a
la dispersion primaire, qu’elles soient
simplement tombées au sol ou disper-
sées par zoochorie. Cependant dans
cette étude, comme les graines excré-
tées devaient étre retrouvées par les
observateurs, il est fort probable que
celles qui ont été dispersées sur une
plus longue distance aient été ignorées.
Les familles les plus mangées par les
chiropteres sont : Cecropiacea, Pipera-
ceae, Solanaceae, Clusiaceae, Morace-
ae, Chrysobalanaceae, Annonaceae,
Sapotaceae et Anacardiaceae (van der
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Pijl, 1982 ; Bizzeril et Raw, 1998 ; Sim-
mons et al., 2002 ; Sazima et al., 2003)
et plus rarement les Fabaceae (Romo,
1996). Schlumpberger et al. (2006) ra-
pportent le cas particulier d’un cactus
(Rhipsalis juengeri) dispersé par les
chauves-souris. Mais les études sur la
dispersion concernent essentiellement
les Cecropiaceae, les Moraceae et les
Piperaceae (Bannack et al., 2002 ; Pefia-
Claros et De Boo, 2002 ; Lobava et al.,
2003 ; Passos et Passamani 2003 ; Thi-
es et Kalko, 2004).

Les chauves-souris permettent un échan-
ge de diaspores entre les foréts primaires
et secondaires (Lobova et al., 2003 ; Lo-
pez et Vaughan, 2004). Tout comme men-
tionné dans le cas des didelphidés, plu-
sieurs des especes consommées par les
chiropteres sont pionnieres. Les chauves-
souris permettent la recolonisation de lar-
ges aires ouvertes qu’elles survolent. Une
fois passée cette étape, les conditions
deviennent favorables aux plantes disper-
sées par d’autres animaux, tels les oiseaux
et les mammiferes terrestres (Simmons
et al., 2002)

Le genre Chiroderma contient deux es-
peces (C. doriae et C. villosum) qui di-
fferent par leur diete granivore. Ce sont
des prédateurs des graines reconnus, qui
possedent des adaptations morphologi-
ques au niveau du crane permettant ce
type d’alimentation (Nogueira et Pe-
racchi, 2003 ; Nogueira et al., 2005).

Tayassuidés (pécaris)

Tous les ongulés, y compris les cervi-
dés et les perissodactyles, se nourris-
sent des fruits tombés au sol ou de fruits
produits par des plantes de la sous-ca-
nopée (Bodmer, 1991). Les tayassui-
dés sont des omnivores. La morpholo-
gie de leur denture leur permet de se
nourrir d’une grande variété de nourri-
ture : fruits, racines, bulbes, champig-
nons, noix, feuilles, graines, herbe,
vers, insectes et occasionnellement de
petits invertébrés et d’ceufs (Sowls,
1997). Dans une étude de Bodmer
(1989), la diete du pécari a collier et
du pécari a levre blanche était compo-
sée respectivement de 59 et 66% de
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fruits. En termes de biomasse de pré-
dateur, les pécaris a levres blanches
sont les plus importants prédateurs de
graines des néotropiques. De plus, ils
sont capables de s’attaquer a des grai-
nes plus dures que n’importe quel au-
tre frugivore. Les pécaris a collier ont
un moindre impact parce qu’ils forment
des groupes plus petits, sont de plus
petite taille et se nourrissent des grai-
nes les moins résistantes, qui seraient
probablement mangées par d’autres
animaux (ex : agouti Dasyprocta lepo-
rina et paca Agouti paca) s’ils n’étaient
pas présents (Kiltie, 1982). Les péca-
ris détruisent les graines et les plantu-
les et retournent le sol (Fragoso, 1994,
1997). 1Is sont facilement capables de
détruire un endocarpe mince et sont
donc des prédateurs des graines pour
la plupart des especes végétales (Kil-
tie, 1981a, 1981b ; Smythe, 1989 ; Fra-
20s0, 1994). Seulement 5% des spéci-
mens observés par Bodmer (1991) con-
tenaient des graines intactes. Siun fruit
contient plusieurs petites graines (<
lcm diam.), elles seront plus souvent
avalées entieres sans étre brisées par la
mastication, que s’il n’y a qu’une ou
quelques grosses graines (Bodmer,
1991 ; Sowls, 1997). Cependant, les
pécaris recrachent souvent des graines
avant d’avaler. La majorité des graines
viables dispersées par les pécaris se
retrouvent donc a moins de cinq metres
du plant mere, ce qui en font des dis-
perseurs sur de tres courtes distances
(Fragoso, 1997). Jusqu’a présent, la
plupart des études de prédation et dis-
persion par les pécaris concernaient des
especes de palmiers (Kiltie, 1981a).

Cervidés

Dans les néotropiques, on trouve des
cervidés qui sont principalement frugi-
vores comme le daguet rouge (Mazama
americana) et le daguet gris (Mazama
gouazoupira), des ruminants dont la
diete est composée respectivement de
56 a 81% et de 68 a 87% de graines et
fruits (Bodmer, 1989 ; Gayot et al.,
2004). Leur diete est trés variée (entre
80 et 110 especes végétales, en plus de



champignons et animaux) (Gayot et al.,
2004). Ce sont des prédateurs de grai-
nes efficaces, tres peu (4%) d’estomacs
de spécimens observés par contenant des
graines intactes (Bodmer, 1991 ; Gayot
et al., 2004) et la plupart des graines
viables qu’ils dispersent aboutissent tres
pres du plant mere (Fragoso, 1997).
Mais contrairement aux pécaris qui tu-
ent les graines lors de la mastication ini-
tiale, il semble que c’est la fermentati-
on et la rumination qui agit chez les cer-
fs (Bodmer, 1991). Le rdle que jouent
les daguets dans la régénération des
foréts est mineur, imposant une pressi-
on négative sur la survie des graines de
plusieurs especes et étant disperseurs
potentiels d’especes ayant de toute fa-
con plusieurs relations avec d’autres
animaux disperseurs ou prédateurs (sur-
tout dans les familles Cecropiaceae et
Moraceae) (Gayot et al., 2004).

Périssodactyles (tapirs)

Les tapirs sont les plus gros herbivores
indigenes des foréts tropicales sud-
américaines. Leur di¢te est composée
de fibres, de feuilles et de fruits. Ces
derniers constituent entre 36 et 15% du
régime, selon la saison et la producti-
on des fruits (Henry et al., 2000). Ce
sont les ongulés qui ingerent la plus
grande quantité de graines aprés mas-
tication et une bonne partie s’en tire
intacte (41% dans Bodmer (1991) ;
98% dans Fragoso (1997)). Ils disper-
sent plus de graines puisqu’ils ne les
détruisent pas, ni mécaniquement, ni
chimiquement. De plus, ils peuvent
facilement parcourir plus de 20 km
d’un trait, ce qui fait d’eux des disper-
seurs sur longue distance. Leur habitu-
de de faire leurs besoins dans des latri-
nes crée des ilots de végétation (Fra-
goso et al., 2003). En accord avec la
littérature, les familles des Arecaceae,
Fabaceae, Araceae et Sapotaceae sont
des composantes importantes de la part
frugivore de leur diete (Bodmer 1991 ;
Quiroga-Castro et Roldan, 2001), bien
que Henry ez al. (2000) aient recensé
jusqu’a 42 especes. Les tapirs sont les
principaux disperseurs de certaines es-
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peces (ex. Enterolobium contortisili-
quum) dont les graines sont trop gros-
ses pour étre consommées par d’autres
animaux des néotropiques (Galetti et
al., 2001). IIs font fréquemment leurs
besoins dans I’eau, ce qui peut favori-
ser certaines especes mais en tuer plu-
sieurs autres (Bodmer, 1991).

Primates

Les primates des néotropiques sont des
disperseurs de graines trés importants.
1l s’agit du taxon de mammiferes pour
lequel la littérature portant sur la dis-
persion et la prédation des graines est
la plus abondante (Tableau 1). Les plus
grands primates néotropicaux peuvent
aisément se déplacer sur de longues dis-
tances. Cebus capucinus dispersent fré-
quemment a 100-200 metres du plant-
mere (Wehncke et al., 2003). Les pri-
mates sont assez fideles a leurs sites-
dortoirs et passent beaucoup de temps
a se nourrir dans les arbres. Ils vont
souvent y déféquer, créant des amas de
graines au sol. D’apres des données ra-
pportées par Schupp et al. (2002), la
densité des graines sous un dortoir est
semblable a celle sous un arbre fruitier
dans son pic de fructification. Les com-
portements d’alimentation sont varia-
bles, ce qui résulte en diverses consé-
quences pour les graines (ingestion
avec ou sans mastication, crachat, mise
de coté, etc.) (Lambert, 2002). Leur
dicte est également tres variée. Les

graines d’au moins 50 familles de plan-
tes que 1’on retrouve dans les néotropi-
ques sont consommées par les primates
et sont pour la plupart dispersées (Howe,
1980 ; Knogge et al., 1998 ; Pefia-Cla-
ros et De Boo, 2002 ; Herrera et al.,
2003 ; Righini et al. 2004 ; Wehncke et
al., 2004 ; Dew, 2005 ; Ratiarison et For-
get, 2005 ; Russo, 2005 ; Russo et al.,
2005 ; Stevenson et al., 2005), mais la
prédation n’est pas rare (Oppenheimer,
1982 ; Howe, 1983 ; Norconk et Conk-
lin-Brittain, 2004 ; Russo et al., 2005)
(Tableau 1). Les propagules dispersés
par les primates présentent ces caracté-
ristiques : grands fruits (>14 mm), gé-
néralement protégés par une pellicule et
de couleur brun, vert, orange ou jaune
(Almeida-Cortez, 2004). Les petits pri-
mates (Callithricidae) sont omnivores,
incluant une proportion moindre de
fruits et graines dans leur diete, ce qui
réduit leur role a ce chapitre, en compa-
raison aux plus grands primates (Sha-
nahan et al., 2001). Chapman (1989) a
déterminé que la majorité des graines
dispersées par trois especes de primates
au Costa-Rica étaient viables lorsque ex-
crétées dans les féces mais subissaient
soit de la dispersion secondaire, soit de
la prédation. Une étude de Knogge et
al. (2003) portant sur les tamarins (Sa-
guinus mystax et S. fuscicollis) a déter-
miné que le passage dans le systeme
digestif n’avait pas d’effet sur les grai-
nes de 39 especes, ce qui permet leur
dispersion dans les feces. De leur coté,

Tableau 1. Sommaire de la recherche bibliographique de la littérature portant sur la disper-
sion ou la prédation des graines par différents taxons de mammiferes, au travers de la
littérature de langues anglaise, francaise et portugaise.

Table 1. Summary of the bibliographic research of the literature relating to the dispersion or
the predation of seeds by different taxon of mammals, through english, french and portu-

guese literature.

Taxons Nombre Nombre d’espéces Roles joués par les espéces
d’articles étudiées animales dans les relations
animale / végétale étudiées disperseur /
prédateur / « cacheur »
Rongeurs 16 8/14 5/9/12
Didelphimorphes 7 9/33 34/3/0
Chiropteres 11 16 /31 39/21/0
Ongulés 11 5/46 37721170
Primates 21 14 /101 511 /48 /0
Carnivores 4 1/11 11/0/0
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Oliveira et Ferrari (2000), ont montré
qu’environ 40% des graines ingérées par
Saguinus midas niger en forét primaire
se retrouvaient en forét secondaire, in-
diquant que certains primates peuvent
avoir un role important a jouer dans la
régénération des foréts.

Carnivores

Certains carnivores se nourrissent de
fruits, souvent tombés au sol, et parti-
cipent a la dispersion. Le role des car-
nivores comme agents disperseurs est

peu connu (Herrera, 2002), comme le
montre la littérature peu abondante a
ce sujet (Tableau 1). Parmi les carni-
vores qui se nourrissent de fruits on
retrouve des canidés (Cerdocyon
thous, Pseudalopex vetulus, Chryso-
cyon brachyurus) (Pizo, 2002), des
félins (dont le jaguar, Panthera onca)
(van der Pijl, 1982), le kinkajou (Po-
tos flavus) (Charles-Dominique, 1993;
Kays, 1999) et le coati a queue anne-
1ée (Nasua nasua), qui consomme les
fruits d’une cinquantaine d’especes
sans les endommager, ce qui en fait

un bon disperseur (Pizo, 2002; Alves-
Costa et al., 2004).

Conclusion

Les relations de dispersion et prédati-
on des graines impliquent plusieurs es-
peces végétales et mammaliennes, sont
sources de diversité et modelent les
communautés et écosystemes. Beau-
coup reste a découvrir sur I’écologie
des graines et les relations plantes-ani-
maux. Les foréts humides néotropica-
les, par leur nature éminement comple-

Tableau 2. Glossaire de termes utiles sur la dispersion et la prédation des graines. Frangais, anglais et portugais.
Table 2. Glossary of useful terms on the dispersion and the predation of seeds in english, portuguese and french.

Banque de graines / Seeds bank /
Banco de sementes

Ensemble des graines viables dans la litiere ou le sol, présentant un potentiel pour le
recrutement de nouveaux individus.

Diaspore / Diaspore / Diasporo

Unité de dispersion d’une plante, qui peut étre la graine, le fruit
contenant la (les) graine(s), etc.

Dispersion primaire / Primary dispersal /
Disperséo primaria

Mouvement des graines de la plante mere a un substrat plus ou moins distant, plus
souvent par vent, gravité ou consommation par des vertébrés.

Dispersion secondaire / Secondary
dispersal / Dispersédo secondaria

Tout mouvement subséquent a la dispersion primaire. Les graines sont initialement au
sol ou dans des féces.

Endozoochorie / Endozoochory / Endozoo-
coria

Dispersion des graines via ingestion par un animal

Frugivorie / Frugivory / Frugivoria

Type d’herbivorie ou I'animal se nourrit de la pulpe, des graines ou autres tissus qui
composent les fruits. Quatre types de frugivores : (i) ceux qui avalent le fruit en entier et
qui défequent ou régurgitent les graines intactes ; (ii) ceux qui se nourrissent uniquement
la pulpe en évitant d’avaler les graines ; (iii) ceux qui ouvrent le fruit pour se nourrir des
graines, qu'ils brisent le plus souvent ; finalement (iv) ceux qui avalent tout le fruit et qui
en digerent la totalité.

Granivorie / Granivory / Granivoria

Type d’herbivorie, et plus précisément de frugivorie,
consistant en la consommation des graines.

? / Larder-hoarding / ?

Un des deux types de synzoochorie, ou toutes les graines sont cachées au méme endroit.

Mammaliochorie / Mammaliochory /
Mamalacoria

Type de dispersion des graines effectué par les mammiféres.

Prédation des graines / Seed predation /
Predacdo de sementes

Lorsque la consommation de graines résulte en leur mortalité.

? | Scatter hoarding / ?

Un des deux types de synzoochorie, ou les graines
sont cachées en plusieurs endroits dispersés

? | Seed rain / Chuva de sementes

Patron spatial de distribution des graines tombées au sol.

? | Seed shadow / ?

Aire ou on retrouve les graines d’un individu, soit de la seed rain ou suite a une dispersi-
on primaire.

Synzoochorie / Synzoochory /
Synzoocoria

Cacher ou enfouir des graines par des vertébres, dans le but de les retrouver plus tard et
de s’en nourrir. Trés répandue dans 'ordre des rongeurs. Il y a une distinction entre
scatter-hoarding et larder-hoarding.

Temps de rétention / Retention time /
Tempo de retencao

Temps que prend la graine pour passer dans le systéme digestif,
de lingurgitation a I'excrétion.

Zoochorie / Zoochory / Zoocoria

Dispersion des graines par les animaux.

58 | Volume 1 number 2 september - december 2006



xe, sont un terroir fertile pour la recher-
che dans ce domaine. Tous les taxons
considérés dans ce texte présentent des
possibilités intéressantes de recherche,
mais 1’ordre des carnivores est parti-
culierement sous-représenté dans la lit-
térature sur le sujet. Il est probable que
nous obtiendrons une image plus juste
de la frugivorie, de la granivorie, de la
dispersion et de la prédation des grai-
nes au cours des prochaines années. Les
découvertes et théories, connues et a
venir, permettront de comprendre
I’écologie et I’évolution de ces relati-
ons et auront d’importantes implicati-
ons pratiques dans les efforts de con-
servation.
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