Organisation des assemblages d'especes dans les guildes écologiques

Olivier Hardy (Université Libre de Bruxelles; ohardy@ulb.ac.be)

-> background: génétique des populations
intérét pour I'écologie des communautés car analogie des mécanismes

Plan:
Organisation des communautés: visions d’hier et d’aujourd’hui
Introduction au modele neutre de Hubbell
Organisation spatiale des communautés en condition “quasi”’-neutre

Divergence phylogénétique/fonctionnelle et assemblage d’espéces

Test de structure phylogénétique/fonctionnelle — problémes des modéles nuls
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Données tirées de la base de données Scopus pour le sous-ensemble de >4300 revues
scientifiques classées dans « Life Sciences ».
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Parallelisme des processus de structuration au sein des populations
(diversite genétique) et des communautes (diversite specifique)

Geénétique des populations Ecologie des communautés
— distribution des alleles — distribution des espéeces

au sein d’une espece au sein d’une communauté
Processus Processus

- mutation
- dispersion (migration)
- dérive génétique

(- spéciation
- dispersion (migration)
- dérive écologique (demographique)

- selection - adaptation / interactions écol.



Communautés végétales :
visions d'hier et d'aujourd'hui

Quels processus organisent les communautés végétales?
Facteurs déterministes
-> vision « classique »
Facteurs stochastiques
-> modeles neutralistes
Intégration écologie — évolution — biogéographie
-> structure phylogénétique des communautés



Quels facteurs organisent les communautés végétales?

Vision classique : les especes se distribuent en (o
fonction des gradients environnementaux
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Fig. 3.4 Représentation schématique d’un paysage de Famenne (Belgique) montrant I'enchevétrement des groupes socio-
écologiques et la constitution par ceux-ci des groupements végétaux.

La composition de ces groupements est représentée par une formule, ol I'importance de chacun des groupes est indiquée par la
grandeur et la grosseur du caractére qui le représente.

Les chiffres indiquent les valeurs du pH (d‘aprés Duvigneaud, 1946).



Paysage du Bas-Congo — catena des Makanga (Duvigneaud 1953)
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A, B, C = groupes socioécologiques distribués selon I’'hétérogénéité des conditions du sol



Fondements théoriques de la vision « classique »:

Gausse (1934) :

- Les populations de deux especes ayant des exigences écologiques
identiques ne peuvent coexister indéfiniment dans un milieu
stable et homogene.

- Ce principe revient a dire que deux especes ne peuvent partager
la méme niche écologique (ensemble des exigences écologiques).

- Corollaire : si deux especes écologiqguement semblables
coexistent, c'est qu'elles ont nécessairement réalisé une
différenciation de niches.

Importance de :

- Exclusion compétitive

- Différenciation de niche
- Filtrage environnemental



Croissance d’une population limitée par compétition
intra-spécifique et capacité de charge (K) "
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Principe d’exclusion compétitive : si deux especes sont en
compétition pour une méme ressource, I'une finit par exclure

I'autre

GF Gause expériences avec des especes de paramécies
=> test direct des prédictions du modele de Lotka-Volterra
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Compétition + difféerents habitats

Prises seuls, les deux espéces poussent sur sol calcaire et sur sol acide

Galium saxatile Galium sylvestre Q‘} A

acide calcaire acide calcaire

En compétition, G saxatile exclut G sylvestre sur sol acide,
G sylvestre exclut G saxatile sur sol calcaire
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http://en.wikipedia.org/wiki/File:Galium_harcynicum.jpeg

Abondance

Compétition et niches

G sylvestre Niche fondamentale
(avant compétition)

G saxatile

0 7 14 pH

G saxatile G sylvestre

Niche réalisée
(apres compétition)

0 7 14 pH

Deux especes avec des niches similaires ont tendance a
modifier leur niche (déplacement de caractere), ou
S’exclure compétitivement (non co-occurrence)
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Similarité limitée : test sur les pinsons de Darwin

Warbler
finch gmund linch
Woodpecker
finch

fraa finch

Large
insectivorous

fraa finch

Vegetadan
trae finch

Si la compétition joue un réle important, alors
dans les iles avec seulement deux especes
sympatriques de Geospiza ces especes devraient
avoir des tailles de bec tres dissimilaires

Abbott et al. Ecol Monogr (1977)

Sharp-baakad

= gmunu flinch
Small
insectivorous
inch

Small
ground finch

Midiiuim
ground finch

o
-
e

2.004

o
O

?a:
5&
)
EE
a g
[
oz
x in
3 o
<
Ba
2
Qu
<
o

No. SYMPATRIC Geospiza SPECI

i
A

E

S



Fondements théoriques de la vision « classique »:

Gausse (1934) :

- Les populations de deux especes ayant des exigences écologiques
identiques ne peuvent coexister indéfiniment dans un milieu
stable et homogene.

- Ce principe revient a dire que deux espéeces ne peuvent partager
la méme niche écologique (ensemble des exigences écologiques).

- Corollaire : si deux especes écologiqguement semblables
coexistent, c'est qu'elles ont nécessairement réalisé une
différenciation de niches => similarité limitée.

—> Paradoxe de la biodiversité:
Importance de : Comment peut-il y avoir autant d’especes en
- Exclusion compétitive compétition dans certaines communautés
(guilde écologique) : c. 100 especes d’arbres
sur 1 ha de forét tropicale ?
Dimensionnalité de |la niche ???

- Différenciation de niche
- Filtrage environnemental



Modele de communauté neutre de Hubbell (2001)

postulat: toutes les especes se comportent de la méme maniere (méme niche)

The Unihied Neutral Theory of
BIODIVERSITY AND BIOGEOGRAPHY

meta-communaute

m;
iy

comm.

STEPHEN P, HUBBELL v locale

= La diversité dans la meta-communauté régulée par
- taux de spéciation (v)

- dérive démographique globale (# individus dans la méta-communauté, J,, )

= La diversité dans la communauté locale régulée par

- taux de migration dans la communauté locale, m;

- dérive démographique locale (# individus dans la communauté locale, J;)



Dérive génétique
Influence de |a taille de la population sur dérive génétique
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SiNN Fluctuations aléatoires plus importantes
=  Temps de fixation/élimination plus court  *°



Dérive génétique

Equilibre mutation - dérive

/N

Apparition de nouveaux alleles  Fluctuations des frequences alléliques

(taux par génération : ) jusqu’a fixation (p=1) ou élimination (p=0)
§ g1 fixation d'u
s &| alléle mutant élimination d'un
g2 :}I‘e%e muta
II @
0 o~ [N

Temps g

Quelle est la diversite génetigue a I’équilibre mutation-dérive ?

& mesures: - hétérozygotie attendue (H)

- richesse allelique .



Equilibre mutation-dérive

Nombre d’alleles a I’équilibre mutation-dérive

Ewens — Le nombre attendu d’alléles, E(k), dans un échantillon de n
copies de génes issus d’'une population a I’équilibre mutation-dérive
(mutation suivant modele IAM) ne dépend que de net 0 :

0 0 0
+ +...+ avec O = 4N.pu
0+1 0+2 0+n-1 1

E(k) =1+

Transposition dans modele de
méta-communauté neutre:

avec O = 2J.v

!

Taille de méta- Taux de
communauté spéciation




Equilibre mutation-dérive

Distribution des fréquences alléliques

— généralement quelques alleles fréquents et majorité des autres
alleles rares (courbe en U)
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Modele de communauté neutre de Hubbell (2001)

Si 1 pas de temps = 1 évenement de mortalité + recrutement (J,, et J, sont constants)

Meta-community (si on néglige spéciation v): meta-communaute
Pr(Ni-1|Ni)= (Ni/J\;) (J,-Ni)/(Jy,-1)
Pr(Ni+1|Ni)=[(Jy,-Ni)/Jy,] [Ni/(Jy,-1)]

Pr(Ni|Ni)= 1- Pr(Ni-1|Ni)- Pr(Ni+1 | Ni)

Echantillon de taille J : :
JIg —
Pr(ny,ny,...,nslf,J) = — H E—'IE\F/IH
(20 Jorgylagl - oL _ (64 k - 1)

comm.
locale

Local community:

Pr(Ni-1|Ni)= (Ni/J;) [m(1-Pi)+(1-m){J-Ni)/(J.-1)]
Pr(Ni+1|Ni)=[(J,-Ni)/J] [m Pi+(1-m)Ni/(J;-1)]
Pr(Ni|Ni)= 1- Pr(Ni-1|Ni)- Pr(Ni+1|Ni)

III

= Distribution d’abondance des espéeces = “zero-sum multinomia
ressemble a log-normal si m<<1, log-series si m->1



Les modeles neutres prédisent des distributions d’abondance d’espéces tres réalistes

Ajustement sur Ajustement sur modele
distribution log-normale neutre — meilleur !?
A ha

Mumber of species

1 2 4 8 16 32 64 128 256 512 1,024 2,048
Number of individuals (log, scale) Volkov 2003, Nature.

Distribution des abondances des espéeces d’arbre
dans une forét de 50ha au Panama (BCl)

Un bon ajustement avec les prédictions d’'un modéle n’est pas une preuve de sa validité
Certains modeéles de niche prédisent aussi ce genre de distribution



Comparaison neutre-
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Les modeles neutres prédisent des durées de vie d’especes irréalistes

Ricklefs (2003, 2005): For a metacommunity of 10*! individuals (rough estimate of
number of adult trees in Amazonia or Central Africa) and 10% tree species, the fission
speciation model requires a speciation rate of 10712, which corresponds to an average
species life span of 10° generations => 100 million years. Molecular phylogenies suggest
average species life-spans 1 to 2 order of magnitude lower.



Les modeles neutres prédisent des changements temporels d’abondance
d’especes irréalistes

Fung et al. 2016 (Ecology 97: 1207-1217)

BCI = forét de 50ha au Panama inventoriée tous les 5 ans
(environs 20 000 arbres de >10cm diam. ; environ 250 especes)

Changement d’abondance entre 2 inventaires successifs en fonction de 'abondance initiale

Models without environmental variance Models with environmental variance
oo w
? T
o 2
b) BCI, DBH =10 cm a) BCI, DBH =10 cm
- % . - %_ e Empirical
+ o] +
A D [0 Model
: :
|
T ¥ g
2% Z %
o
3 :-
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- ] 5 10 50 100 500 1 5 10 50 100 500
Ng Nf

En ajoutant de la variance environnementale qui change les abondances des espéces de
maniere aléatoire on obtient des distribution plus réalistes.



Taille efficace d’'une communauté

Les discussions sur la dérive écologique sont généralement basée sur J
(nombre d’individus dans la communauté).

En génétique des populations on considere une “taille efficace” (Ne) pour
quantifier la dérive car les populations naturelles montrent généralement
(i) variance du succes reproducteur -> prédiction de Poisson

(ii) changements de taille de population au cours du temps



Taille efficace

Variabilité de la fécondité entre individus

Pop « idéale » Pop naturelle
(fécondité constante) i (fécondité variable)
Peo0nee | epeests
000000 000000
variance du nombre variance du nombre
de descendants par de descendants par
individu suivant loi de i individu plus forte que

Poisson g suivant loi de Poisson
— Ne =N —> Ne <N

augmentation de la derive

Variance du nombre de descendants par individu (V,)

o Ne = N/V,



Taille efficace

Population de taille variable

N=7 @ @ ? ? o/o O ft{l_Niiji
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Ne  t{N, N, N, N, ,

Ne (asymptotique) €st une moyenne harmonique de N,




Taille efficace

Rapport Ne/N dans les populations naturelles

0.1

| 1 - Meta-analyse du rapport N,/ N d'aprés
°* o des estimations empiriques de N, dans
:”: . . des populations de difféerentes especes
sese ese (animale + végétale) (Frankham et al., 2002)
000000000 & & o
I..l..:..l..l..?..l l..l I t ! l. ! | 1 | I I

00 02 04 06 08 10
| N,/ N

= en moyenne Ne = 11% de la taille réelle des pop a cause de
1) fluctuation temporelle, 2) succes reproducteur

Ces estimations empiriques integrent la dérive que sur quelques générations.
Le Ne/N asymptotique (long terme) peut étre beaucoup plus faible encore.

—> Dérive écologique: la taille efficace des communautés (J,) pourrait
aussi s‘avérer nettement plus petite que le nombre d’individus abrités
=> prédictions temporelles peut-étre réalistes ... (a tester)

Quid si J variait dans le temps?



EMPIRICAL EVALUATION OF NEUTRAL THEORY

Brian J. McGiiL," Brian A. Maurer.! anp MicHAEL D. WEISER®

Abstract. We describe a general framework for testing neutral theory. We summarize
similarities and differences between ten different versions of neutral theory. Two central
predictions of neutral theory are that species abundance distributions will follow a zero-sum
multinomial distribution and that community composition will change over space due to
dispersal limitation. We review all published empirical tests of neutral theory. With the
exception of one type of test,/all tests fail to support neutral theory. Ecology, 87(6), 2006, pp. 1411-1423

RECONCILING EMPIRICAL ECOLOGY WITH NEUTRAL
COMMUNITY MODELS

MarceL HoLvoak'? anp MicheL Lorgau™®  Ecelogy, 8A6), 2006, pp. 1370-1377

RECﬂ“CiIing ni{:he and neutrality: Dominigque Gravel,"* Charles

D. Canham,? Marilou Beaudet'

the continuum hypothesis and Christian Messier'
Ecology Letters, (2006) 9: 399-409

In this study, we ask 1f mnstead of being fundamentally opposed, niche and neutral
theories could simply be located at the extremes of a contnuum. First, we present a
model of recruitment probabilities that combines both niche and neutral processes.
From this model, we predict and test whether the relative importance of niche vs. neutral
processes in controlling community dynamics will vary depending on community species
richness, niche overlap and dispersal capabilities of species (both local and long
distance). Results demonstrate that niche and neutrality form ends of a continuum from

C[]I'I'lpt‘titi"i?f_‘ to stochastic exclusion.



-> The “Unified Neutral theory of Biodiversity” does not assume

m lark: : : : - ies ni
James S Cla niche equivalence but the absence of information on species niche.

Hypothése: coexistence entre especes possible car tres nombreuses dimensions de la niche

0.0

correlation of mean response = 0.77

= Nyssa sylatica__ non perceptible si on compare juste quelques

axes sur performances moyennes des especes:
Ici 2 especes montrent la méme tendence au
cours du temps

-1

-2.0
1

Growth rate In(cm)

-3.0

perceptible si on analyse les corrélations des
performances entre voisins : condition pour
coexistence = compétition intrasp > intersp.
Ici les individus voisins des 2 especes montrent

el tres peu de corrélation alors que les voisins
individual response = -0.73 correlation of - 0.61 s epe \ e W4

individual response S COI’\SpECIfIqueS Sont treS Correles
-> interprété comme présence de nombreux
axes de la niche (nombreux facteurs pouvant
0 10 20 0 10 20 affecter localement les performances
Observation year individue”es)

SCIENCE 2010, VOL 327

Growth rate




Un modeéle général de la biodiversiték

= importance de la diversité régionale pour la diversité locale \}\ "\
= not. phénomenes biogéographiques (contingence historique) \Rs hud Y
Robert Ricklefs

Chance (1943-)
Immigration extinction
Species . Rfeglor.)al Hablfat - .Loca.l Comp?tntlve
production diversity selection diversity exclusion
Mass Predatory
extinction exclusion

COMMUNAUTE
REGION >

ECOLOGIQUE



Quels facteurs organisent les communauteés végétales?

Vision actuelle:

Processus déterministes
exclusion compétitive
différenciation de niche
mutualisme

Importance relative ?

Processus stochastiques
dispersion
dérive démographique

Spéciation /
Contingence historique

biogéographie
évolution

Interactions ?



Vers une vision plus intégrative : écologie — biogéographie — évolution

X
Phylogenie Evolution
Traits (niche): x y X X y 4 4
especes: 1 2 3 4 5 6 7
------------------------- T T

Biogéographie [ .

________________________________________________________________________________________

Ecologie structure niche
région 2 : < > < > < >

Dispersion récente

niche Z

niche

X filtre écologique

pas d’événement de dispersion 3
\ v

ou exclusion compétitive

1 communauté compétition
(habitat OK pour X+Y)



Distribution spatiale des individus et modéles neutres / de niches

Distribution de 5 especes d’arbres dans
une parcelle de 25 ha (Guyane frangaise)
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Ces distributions spatiales refletent-elles

® Qualea rosea

® Macrolobium bifolium

™ Pradosia cochlearia
Couratari multiflora
Sextonia rubra

+ autres espéces

- l'effet de I’'hétérogénéité des conditions du milieux ? -> niche
- une dispersion limitée des espéces ? -> neutre



Simulateur (4 especes sur une grille de 50x50) : état initial

Mortality rate = 50% Dispersal distance = 1 step Time =0
Habitat selection = 0 R(sp/envi)= -0
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Neutre + dispersion tres limitée (10 pas de temps)

(Mortality rate =

Habitat selection =

50%
0

Dispersal distance =
R(sp/envi)= -0

1 step

Time =10

Time =10
m species1 (freq=0.26)
m species2 (freq=0.22)
m species3 (freq=0.29)
m species4 (freq=0.23)

Pidentity(d)

Proba (2 ind: same species)
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Neutre + dispersion tres limitée (50 pas de temps)

IMortality rate = 50% Dispersal distance = 1 step Time = 53
Habitat selection = 0 R(sp/envi)= -0

Time =33
m species1 (freq=0.27)
m species2 (freq=0.2)
m species3 (freq=0.34)
m species4 (freq=0.19)

- - Proba (2 ind: same species)
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Neutre + dispersion tres limitée (150 pas de temps)

IMortality rate = 50% Dispersal distance = 1 step Time = 153
Habitat selection = 0 R(sp/envi 0.2

Time =153
m species1 (freq=0.33)
m species2 (freq=0.17)
m species3 (freq=0.37)
m species4 (freq=0.13)
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=
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Neutre + dispersion étendue (10 pas de temps)
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Neutre + dispersion étendue (100 pas de temps)

IMortality rate = 50% Dispersal distance = 10 step Time = 100
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Filtre environnemental sur gradient ecol + dispersion tres limitée (état initial)
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Filtre environnemental sur gradient ecol + dispersion tres limitée (10 pas de temps)
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Filtre environnemental sur gradient ecol + dispersion tres limitée (50 pas de temps)
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Filtre environnemental sur gradient ecol + dispersion trés limitée (150 pas de temps)
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Filtre environnemental sur gradient ecol + dispersion étendue (état initial)

Mortality rate = 50% Dispersal distance = 10 step Time =0
Habitat selection= 0.1 R(sp/envi)= 0.01

Time =0
mspeciesi (freq=0.24)
m species2 (freq=0.26)
m species3 (freq=0.26)
m species4 (freq=0.24)

N :

ol - Proba(2ind: same species)

|

[

| |

an 0.5 -
lllllllllllllllll
PP frrrrrir i

L T ]
L] T P § [ ]
[ | PO B ]| 0.4 4

f=
[
1

Pidentity{d)

=
-
1

g
o

2 4 8 16 32
distance (log scale)

EEEN SEEEEN EEEEEEE T EEECEEEC NN TR TEEEEE
Y




Filtre environnemental sur gradient ecol + dispersion étendue (100 pas de temps)

IMortality rate =
Habitat selection =

50% Dispersal distance = 10 step
0.1 R(sp/envi)= 0.1
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Modele de communauté neutre (Hubbell 2001)
-> toutes les especes sont équivalentes;
la notion d’espece se réduit a une étiquette héritable

Modélisation d’une communauté neutre
+ capacités de dispersion limitées dans I’'espace:

-> des especes peuvent coexister longtemps malgré I'labsence de
différenciation de niche

-> des structures spatiales apparaissent
& effet confondant avec I'impact d’une hétérogénéité du milieu

Modélisation avec différenciation de niche:
-> |a dispersion limitée peut accroitre la réponse des especes a
I’hétérogénéité du milieu



A Spatially Explicit Neutral Model of -Diversity in
Tropical Forests
J. Chave & E.G. Leigh

Theoretical Population Biology 62, 153-168 (2002)

Spatially continuous community with dispersal limitation
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= identical to "isolation-by-distance" theory in population genetics



Isolation-by-distance theory

P(d) Wright 1943; Malécot 1950; Rousset 1997, 2000

0.06 |
0.05

0.04

0.03 1

0.02 |

0.01

0.00

1 10 100 1000

regression slope: b= 1/(2n D &)

O? : mean squared dispersal distances o

D : density of individuals

spatial pattern of alleles/species distribution
% inference of dispersal distances



apparentement inter-indiv.

F(d)

Relation dispersion des genes — structure génétique
Prédiction du « modele d’isolement par la distance »

b~ 1/(4n D o)

0.05 T

0.04 ~

0.03 -

0.02 |

0.01

0.00

\‘D = densité

~exprime degré structuration génétique

: T 1
200 < X

Impact de la forme de
la courbe de dispersion

approximation
valable

-0.01 -
1 10 100 1000
distance (échelle log)
\ J\_ J\L J
Y Y Y

Impact des mutations et
dispersion longue distance



Application: estimation des flux de genes chez des
arbres tropicaux (Guyane)

Margueurs génétiques : # individus (# locus)

Espece Allo- Micrp- RAPD dispositif d’étude de la
zyme  satellite régénération des arbres
Moronobea coccinea 68 (40) (site de Paracou)
Vouacapoua amer. 187 (8) 59 (40) N? Q
Carapa procera 65 (46) ' O

Symphonia globulifera 171 (4) 57 (66) OO Q@Q
Eperua grandiflora 50 (3) 54 (42) OO O

Chrysophyllum sang. 54 (4) 68 (48) O
Dicorynia guianensis 135 (4) 181 (6) 70 (51)

Virola michelii 111 (2) 80 (32) Q 8&

Sextonia rubra 184 (4) 39 (28)




F(d)

0.15

0.10

0.00

-0.05

Structures génétiques de populations d’arbres tropicaux (Guyane)

capacité dispersion

graines :
- ~* Moro. cocc. - RAPD)
& \/oua. amer. - SSR :
~+ Cara. proc. - RAPD [ 2°1€
proc
~® Eper. gran. - AFLP
] ~ Dico. guia. - RAPD "
<~ Chry. sang. - AFLP
- Symp. glob. - SSR » ¢levée
7 Viro. mich. - RAPD
| ~O- Sext. rubr. - SSR )
Hardy et al. 2006,
Molecular Ecology
10 100 1000 10000

distance (m)



Estimation des distances de dispersion des genes
(aprés prise en compte de la densité D)

Vecteur de dispersion des

G graines
Symphonia globulifera 141 m Chauve-souris
Vouacapoua americana 176 m Rongeur
Carapa procera 182 m Rongeur
Moronobea coccinea 195 m Rongeur
Dicorynia guianensis 203 m Vent, graines lourdes
Eperua grandiflora 323 m Gravité
Chrysophyllum sanguin. 413 m Singes
Virola michelii 505 m Oiseaux, singes
Sextonia rubra 743 m Oiseaux
Jacaranda copaia 1180 m Vent, graines légeéres

Hardy et al. 2006, Molecular Ecology



Isolation-by-distance theory at the
community level

Population genetics Community ecology
(genes within a species) (species within a community)
- dispersal rate & life cycle - dispersal rate & life cycle
equal for all alleles species specific

% deviation from neutrality 1

Is IBD theory transposable to study community spatial organization?

- genes neutral (molecular markers) - habitat differentiation
% deviation from neutrality 2

Community organization : niche versus dispersal assembly determinism?

| |

Inference on dispersal Inference on dispersal
“ works 11! = possible ???

(cf. Chave & Leigh, TPB 2002;
Condit et al., Science 2002)



I”

Isolation-by-distance in a “quasi-neutral” community

- same behavior with respect to (a)biotic factors
- different life-cycles (dispersal,...)

Simulation model:
- 30 species (non-overlapping gener)

- seed dispersal species specific o=1, 2, 4 or 8 units

Analyses of spatial pattern :

1°) global = species turnover, P(d) (Prob. 2 indiv. at dist d are conspecific)

2°) per species = P(d) reduced to 2-species (focal / other spp)

P, (d)— P,
°P — > — equivalent

and standardized — Isp(d) _
1- I:)sp to Moran’s |




0.25 - 30 species
0.20
0.15
T 0.10

0.05

0.00

-0.05 -

1 10 100
distance (log scale)

1°) I,,(d) as well as P(d) ~ In(d)  asinIBD theory

2°) b, ~ 1/(2nD. Gspz) as IBD theory

where D = global density (all species confounded)

— IBD theory = good approximation in species rich communities



Estimating dispersal distances (O'Sp)

Huge stochastic variation :

o =4, sample = 1600 ind, sp freq = 5%

0.12 -
0.10 - repll
~ repl 2
0.08 - ~repl3
006 repl 4
= expected
T o004 -
0.02 -
0.00 -
-0.02 -
-0.04 -

1 10 100

3°) estimation of O per species from spatial distribution might be possible
but - low precision
- simplistic model



adding realism

- overlapping generations (mortality rate per cycle)
- minimal age for reproduction
- minimal age (size) for sampling

= if parameters equal for all species : b,, = 1/(2nDe.o,,?)
where De is the effective global density (all species confounded)

De/D = f(variance reprod success among individuals)

= if parameters different among species : b, ~ 1/(2nDe.K. aspz)

5 Dssp sampling density of sp
K="

DeSIO effective density of sp

— estimating orequires the effective density of each species
& difficult to obtain




Spatial distribution of tree species in Dja forest (Cameroon)

B. SONKE

[ 9 transects 5 km x5 m

® 11500 trees (DBH > 10 cm)
375 sp (90 sp with > 30 indiv.)

® 3 main habitat types:
- upland primary forest 74%

SOMALOMO

- swamp forest 12%
- secondary forest 14%
\
® Analyses: - Isp(d) per species (> 30 ind)
- P(d)

(Hardy & Sonké, For. Ecol. Manage. 2004)

within habitat
Vs
among habitat




Spatial distribution of tree species in Dja forest (DBH > 10 cm)
25 species (> 100 ind)

— Tabernaemontana crassa — Petersianthus macrocarpus
0.16 - Santiria trimera Polyalthia suaveolens
— Uapaca guineensis — Uapaca paludosa
0.14 - — Strombosiopsis tetrandra Pentaclethra macrophylla
Plagiostyles africana Desbordesia glaucescens
_ Trichilia rubescens Dichostemma glaucescens
0.12 . N~ > .
Rinorea oblongifolia Anonidium mannii
| Strombosia pustulata — Heisteria trillesiana
0.10 Coelocaryon preussii Carapa procera
Anthonotha macrophylla Corynanthe pachyceras
g 0.08 - /\ — Trichoscypha acuminata Celtis zenkeri

0.04
0.02
0.00

-0.02 -

1 10 100 1000 10000 100000
distance (m)

~ A RN — Staudtia kamerunensis — Celtis tessmannii
— 0.06 - \j — Mareyopsis longifolia ~ mean

For many species (and global mean) /(d) ~ In(d) = pattern consistent with IBD



Habitat effect

0.050 ~
0.045 ~
0.040 ~
0.035 ~
0.030 ~
0.025 ~
0.020 ~
0.015 ~
0.010 ~
0.005 ~

OOOO I I I I |

1 10 100 1000 10000 100000
distance (m)

-~ global

-o—within habitats

- among habitats

Prob (2 ind conspecific): P(d)

There is a clear habitat effect ( P(d) among habitats < P(d) within habitats )
but this affects little the global pattern ( P(d) global & P(d) within habitats )



Conclusions

e Theory of isolation-by-distance (population genetics)
= useful to predict behavior of neutral communities

e Estimating seed dispersal distances (o) from the spatial distribution of a
species = possible in theory but differences in life cycles (growth rate, mortality
rate,...) among species limit applicability

e Spatial distribution of tree species in tropical forest globally consistent with
predictions under dispersal-assembly rules, although niche-assembly also occurs.
Relative importance still unclear.



