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FOCUS / SEASONALITY IN THE MAYOMBE FOREST       

RÉSUMÉ

Une forte saisonnalité du climat et de la 
phénologie reproductive dans la forêt 
du Mayombe : l’apport des données 
historiques de la Réserve de Luki en 
République démocratique du Congo

En Afrique, la phénologie reproductive 
des arbres tropicaux, majoritairement 
annuelle, semble présenter une certaine 
régularité. Cette étude documente les 
variations intra- et interannuelles de la 
phénologie reproductive des arbres de la 
forêt du Mayombe à partir des données his-
toriques de la Réserve de Luki (République 
démocratique du Congo). Le diamètre de 
reproduction des espèces exploitées pour 
le bois, encore largement méconnu, a été 
également examiné pour les espèces suffi-
samment représentées dans les données. 
Le suivi phénologique de 3  642  arbres 
appartenant à 158 espèces et 39 familles 
a été réalisé tous les 10  jours de 1948 à 
1957. Les statistiques circulaires ont été 
utilisées pour tester le synchronisme de 
la phénologie entre arbres, à l’échelle 
de la communauté, pour la forêt dans 
son ensemble, et individuellement pour 
87  espèces, dont 35 espèces bien repré-
sentées (n ≥ 20 arbres), 16 espèces com-
merciales et 36 autres espèces. Des régres-
sions logistiques ont permis de déterminer 
le diamètre de fructification (minimum et 
régulier) de ces espèces. Pour la majorité 
des espèces, la floraison était régulière, 
annuelle et largement saisonnière (81,6 %, 
71 espèces). Les pics étaient plus marqués 
pour la floraison que pour la fructification, 
plus étalée dans le temps, bien que signi-
ficativement agrégée temporellement. La 
majorité des arbres et des espèces fleuris-
saient entre décembre et février, pendant 
la petite saison sèche, bien que des fleurs 
et des fruits étaient observables toute l’an-
née à l’échelle de la communauté. Seules 
13 espèces ont montré une relation signifi-
cative entre le diamètre et la reproduction, 
parmi lesquelles sept espèces de canopée, 
cinq de sous-bois et une héliophile. Pour 
ces espèces, la moyenne du diamètre mini-
mum de reproduction était de 17,3 cm.

Mots-clés : diamètre de reproduction, 
floraison, fructification, forêts 
tropicales humides, forêt du Mayombe, 
saisonnalité, synchronisme, République 
démocratique du Congo.

ABSTRACT

Highly seasonal climate and 
reproductive phenology in the Mayombe 
forest: contribution of historical data 
from the Luki Reserve in the Democratic 
Republic of Congo

In Africa, the reproductive phenology of 
tropical trees is mostly annual and regu-
lar. This study documents the intra- and 
inter-annual reproductive phenology of 
trees in the Mayombe forest, from histori-
cal data on the Luki Reserve in the Demo-
cratic Republic of the Congo. Reproductive 
diameter, which is a key parameter for 
forest management but is largely unknown 
for many timber species, was also docu-
mented for the most abundant species 
in the dataset. Phenological monitoring 
of 3,642 trees belonging to 158 species 
and 39 families was conducted in the Luki 
Reserve every 10 days from 1948 to 1957. 
Circular statistics were used to test the syn-
chronicity of phenological events among 
trees, both at the community level, i.e. for 
the forest as a whole, and individually for 
87 species, which included 35 well-repre-
sented species (n ≥ 20 trees), 16 commer-
cial species and 36 other species. Logistic 
regressions were used to determine the 
diameter (minimum and regular) of these 
species on fruiting. Reproductive pheno-
logy for the majority of the trees and the 
species is largely seasonal, annual and 
regular (81.6%, 71 species). The peaks 
for flowering are more abrupt than the 
fruiting peaks and more spread out over 
time, although the timing of flowering 
and fruiting is significantly aggregated. 
Most of the trees and species bloom from 
December to February, during the short 
dry season, but flowers and fruits can be 
observed throughout the year within the 
community. Only 13 species showed a 
significant relationship between diameter 
and reproduction, including seven canopy 
species, five understory species and 
one light-demanding species. For these 
13  species, the average minimum repro-
duction diameter was 17.3 cm.

Keywords: tree size on reproduction, 
flowering, fruiting, semi-deciduous 
tropical moist forests, Mayombe forest, 
seasonality, phenological synchronicity, 
Democratic Republic of the Congo.

RESUMEN

Fuerte estacionalidad del clima y de la 
fenología reproductiva en el bosque de 
Mayombe: aporte de datos históricos 
de la Reserva de Luki en la República 
Democrática del Congo

En África, la fenología reproductiva de 
los árboles tropicales, mayoritariamente 
anual, parece presentar una cierta regula-
ridad. Este estudio documenta las varia-
ciones intra- e interanuales de la fenología 
reproductiva de los árboles del bosque de 
Mayombe a partir de los datos históricos de 
la Reserva de Luki (República Democrática 
del Congo). El diámetro de reproducción 
de las especies explotadas para obtener 
madera, todavía ampliamente descono-
cido, ha sido también examinado para las 
especies suficientemente representadas 
en los datos. El seguimiento fenológico de 
3 642 árboles pertenecientes a 158 espe-
cies y a 39 familias fue realizado cada 
10 días desde 1948 hasta 1957. Las esta-
dísticas circulares se utilizaron para probar 
el sincronismo de la fenología entre árbo-
les, a escala de la comunidad, para el bos-
que en su conjunto, e individualmente para 
87 especies: 35 especies bien representa-
das (n ≥ 20 árboles), 16 especies comercia-
les y 36 otras especies. Mediante regresio-
nes logísticas se pudo determinar el diá-
metro de fructificación (mínimo y regular) 
de estas especies. Para la mayoría de las 
especies, la floración era regular, anual y 
ampliamente estacional (81,6 %, 71 espe-
cies). Los picos estaban más marcados 
para la floración que para la fructificación, 
más extendida en el tiempo, aunque con 
asociaciones temporales significativas. La 
mayor parte de los árboles y de las especies 
florecían entre diciembre y febrero, durante 
la corta estación seca, aunque se podían 
observar flores y frutos durante todo el año 
a escala de la comunidad. Solo 13 especies 
mostraron una relación significativa entre 
el diámetro y la reproducción, entre las cua-
les siete especies de dosel forestal, cinco 
de sotobosque y una heliófila. Para estas 
especies, la media del diámetro mínimo de 
reproducción resultó ser de 17,3 cm.

Palabras clave: diámetro de 
reproducción, floración, fructificación, 
bosques tropicales húmedos, bosque de 
Mayombe, estacionalidad, sincronismo, 
República Democrática del Congo.
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Introduction

La phénologie est l’étude de la périodicité des phéno-
mènes biologiques récurrents. Dans le contexte actuel des 
changements globaux, et plus spécifiquement du change-
ment du climat, des décalages phénologiques, ainsi que des 
modifications de la distribution des espèces ont déjà pu être 
observés (Walther et al., 2002 ; Chapman et al., 2005). Pour 
les arbres tropicaux, les processus les plus couramment étu-
diés sont la défeuillaison, la floraison, la fructification et la 
dissémination (stade où les fruits sont matures) (Lieth, 1974 ; 
Schwartz, 2003). La saisonnalité de l’activité cambiale et de la 
croissance bien qu’importante est néanmoins peu documen-
tée (Beeckman, 2016). En effet, l’activité cambiale (et aussi la 
floraison) des arbres peut être inhibée par un stress hydrique 
qui se manifeste par la chute des feuilles (Borchert, 1999).

Dans les forêts tropicales, il est possible d’observer des 
arbres en fleurs et fruits toute l’année, bien qu’en proportions 
différentes (Sabatier et Puig, 1982). Différentes phénophases 
peuvent parfois être observées simultanément sur les arbres 
de la même espèce, et aussi sur les mêmes arbres (Whitmore, 
1998). Un large éventail de stratégies phénologiques a par 
ailleurs été observé entre espèces coexistantes (Sakai, 2001 ; 
Bawa et al., 2003  ; Singh et Kushwaha, 2006). Newstrom 
et  al. (1994) proposent une classification de la phénologie 
reprenant quatre groupes  : phénologie continue (reproduc-
tion permanente avec parfois de brèves interruptions) ; phé-
nologie sub-annuelle (plusieurs cycles de reproduction par 
an) ; phénologie annuelle (un cycle unique de reproduction 
par an) ; phénologie supra-annuelle (les cycles de reproduc-
tion dépassent une année). Les événements supra-annuels 
de fructification massive (mast event) ont été étudiés en Indo-
nésie (Curran et Leighton, 2000), en Malaisie (Nagamitsu et 
Inoue, 2002), en Guyane française (Norden et al., 2007) et au 
Cameroun (Green et Newbery, 2002).

En Afrique, les arbres tropicaux semblent présenter une 
certaine régularité dans la floraison et la fructification. Une 
analyse multisites incluant des données d’Afrique de l’Ouest, 
d’Afrique centrale et d’Afrique de l’Est a notamment permis 
de mettre en évidence une dominance de la floraison et de la 
fructification annuelle pour l’ensemble des 12 sites étudiés 
(Adamescu et al., 2018). La dominance de la floraison et de 
la fructification annuelle au niveau de la communauté a éga-
lement été identifiée par Chapman et al. (1999) en Ouganda, 
mais avec des variations en fonction des sites. La floraison et 
la fructification sont aussi fortement régulières et annuelles 
à Luki pour les espèces classées en groupes fonctionnels  : 
espèces de canopée, espèces héliophiles et espèces de sous-
bois (Couralet et al., 2013). Une floraison annuelle a de même 
été mise en évidence pour la plupart des espèces suivies dans 
le Parc national de la Lopé, au Gabon (Bush et al., 2017), et 
pour des espèces étudiées individuellement, au Cameroun, 
Milicia excelsa (Daïnou et al., 2012), Baillonella toxisperma, 
Entandrophragma cylindricum et Erythrophleum suaveolens 
(Fétéké et al., 2016), et en RDC, Milettia laurentii (Menga et 
al., 2012). Malgré cette tendance, il existe néanmoins au 
sein des sites, entre et au sein des espèces, une diversité de 
comportements phénologiques dans plusieurs sites à travers 
l’Afrique tropicale (Bush et al., 2017 au Gabon  ; Sun et al., 
1996 au Rwanda ; Adamescu et al., 2018).

Outre la saisonnalité, la taille à la reproduction varie 
également entre les espèces d’arbres tropicaux, et au sein 
d’un site tous les arbres de la même espèce n’ont pas la 
même probabilité de fructifier (Plumptre, 1995  ; Wright et 
al., 2005). La taille à la reproduction n’est pas connue pour 
beaucoup d’espèces d’arbres (Thomas, 2011). Le diamètre 
de fructification régulière est pourtant une information 
essentielle pour la gestion et l’aménagement forestier (Dur-
rieu de Madron et Daumerie, 2004 ; Plumptre, 1995). Dans la 
Réserve forestière de Budongo en Ouganda, Plumptre (1995) 
a montré que la probabilité de fructification augmentait en 
fonction du diamètre. Pour huit espèces exploitables en 
République centrafricaine, le diamètre de fructification régu-
lière se situe entre 40 cm pour Mansonia altissima et 90 cm 
pour Triplochiton scleroxylon (Durrieu de Madron et Daume-
rie, 2004). En République démocratique du Congo (RDC), le 
diamètre de fructification régulière pour Millettia laurentii se 
situe entre 40 et 50 cm, en fonction des sites (Menga et al., 
2012). Pour laisser des arbres reproducteurs, des semenciers 
ou des porte-graines en nombre suffisant après le passage 
de l’exploitation, il faut s’assurer que le diamètre de repro-
duction régulière ou de reproduction efficace est inférieur au 
diamètre minimum à partir duquel les arbres sont exploités. 
Cela semble être le cas pour la plupart des espèces en Afrique 
centrale (Ouédraogo et al., 2018) même si les informations 
manquent encore pour les espèces typiquement exploitées 
en RDC comme Prioria balsamifera (Tola, Agba). Or, ceci per-
met d’orienter de manière objective un plan d’aménagement 
adapté à l’espèce, pour que son exploitation présente et 
future soit durable, laissant un certain nombre de semen-
ciers après le passage de l’exploitation.

Dans cette étude, nous proposons de documenter la 
phénologie reproductive de la forêt du Mayombe à partir 
des données phénologiques et climatiques historiques de 
la Réserve de Luki. Des changements à long terme dans la 
phénologie ont déjà pu être mis en évidence en Afrique tro-
picale, notamment grâce aux 28 ans de suivi phénologique 
dans le Parc national de Kibale en Ouganda (Chapman et al., 
2000). L’utilisation de données historiques permet d’établir 
un état et fonctionnement de référence, qui pourra servir de 
base pour le monitoring de la réponse au changement cli-
matique. Les données phénologiques disponibles de 1948 
à 1957 pour 3 642 arbres, appartenant à 158 espèces, et 
les données climatiques locales disponibles sur la même 
période n’ont pour l’instant été utilisées que partiellement, 
en regroupant les espèces par groupes fonctionnels (Coura-
let et al., 2013). Nous proposons ici d’examiner la phénolo-
gie reproductive pour l’ensemble de la communauté et pour 
les espèces séparément. Plus spécifiquement, il s’agit  : 
de déterminer le type de phénologie (continue, annuelle, 
sub-annuelle et supra-annuelle) de la communauté et des 
espèces selon l’approche graphique proposée par Newstrom 
et al. (1994) ; de tester le synchronisme de la floraison et de 
la fructification de la communauté et des espèces à l’aide 
des statistiques circulaires ; d’examiner les variations intra- 
et inter-annuelles de la phénologie reproductive en lien avec 
les précipitations ; de déterminer le diamètre de reproduc-
tion des espèces à partir de régressions logistiques.
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Matériel et méthodes

Site de l’étude

La Réserve de Luki est située au sud-ouest de la RDC 
(latitudes comprises entre 05°35’ et 05°43’ Sud, longitudes 
entre 13°10’ et 13°15’ Est), dans la province du Kongo cen-
tral à 120 km de la côte atlantique. Elle constitue la pointe 
sud du massif forestier guinéo-congolais, à la limite entre 
le centre régional d’endémisme guinéo-congolais et la zone 
de transition régionale guinéo-congolaise/zambézienne 
(White, 1986). Elle est considérée comme représentative de 
la forêt du Mayombe (Lubini, 1997) et classée dans le type 
moist central Africa par Fayolle et al. (2014) correspondant à 
des forêts semi-décidues (White, 1986). Organisée en trois 
zones (zones centrale, de transition et tampon), elle couvre 
une superficie d’environ 33 000 ha (figure 1) et est traver-
sée sur sa quasi-totalité par le bassin hydrographique de la 
rivière Luki. Les sols sont généralement ferrallitiques, acides 
avec une faible teneur en cations (Sénéchal et al., 1989). 
Le climat est de type tropical humide Aw

5
 de la classifica-

tion de Köppen (Peel et al., 2007), influencé par le courant 
marin froid de Bengwela et les alizés du sud-est (Olson 
et al., 2001), étant donné la proximité à la côte atlantique. 
La saison des pluies s’étale entre octobre et mai et la grande 
saison sèche entre juin et août, parfois septembre (Coura-
let et al., 2010, 2013). Une petite saison sèche est parfois 
perceptible entre décembre et février (Couralet et al., 2013).

Instituée par l’ordonnance n°  05/AGRI du 12 janvier 
1937 du gouverneur général de colonie du Congo belge, 
la Réserve de Luki faisait partie du domaine boisé de l’État 
et sa gestion fut confiée à l’Institut national pour l’étude 
agronomique du Congo belge (INEAC). Depuis l’indépen-
dance, elle est gérée par l’Institut national pour l’étude et 
la recherche agronomiques (INERA) et est reconnue depuis 
1979 comme réserve Man and Biosphere par l’Unesco.

Des données phénologiques et climatiques historiques

De 1947 à 1958, des observations phénologiques ont été 
réalisées tous les 10 jours sur 3 642 arbres appartenant à 158 
espèces, 123 genres et 39 familles botaniques. Les trois espèces 
les plus abondantes sont Prioria balsamifera (Fabaceae-Caes-
alpinioïdeae), n = 194 arbres, Terminalia superba (Combreta-
ceae), n = 184 arbres, et Funtumia elastica (Apocynaceae), n 
= 149 arbres. Parmi les 158 espèces suivies, 77 sont semper-
virentes, 52 espèces sont décidues, et l’information est man-
quante pour 21 espèces parce que les observations sur le feuil-
lage n’ont pas été faites (Couralet et al., 2013). Comme un faible 
nombre d’arbres a été suivi pendant la première année (1947, 
n = 652, soit 17,9 %) et la dernière année (1958, n = 179, soit 
4,9 %), ces deux années n’ont pas été intégrées dans les ana-
lyses. Toutefois, les données analysées ici couvrent 10 ans de 
suivi phénologique pour plus de 3 000 arbres, et constituent un 
jeu de données unique pour les forêts d’Afrique centrale. À titre 
d’exemple, 856 arbres appartenant à 70 espèces et 26 familles 
sont suivis mensuellement depuis 1986 dans le Parc national 
de la Lopé au Gabon (Bush et al., 2017) et 3 793 arbres appar-
tenant à 104 espèces sont suivis mensuellement depuis 1990 
dans le Parc national de Kibale en Ouganda (Chapman et al., 
1999). Sur le terrain, les arbres ont été localisés le long de six 
sentiers dans la forêt de la Nkula, chaque arbre étant marqué 
avec un numéro unique inscrit sur une plaquette métallique 
(photo 2a). Les observations phénologiques étaient réalisées 
tous les dix jours par la même équipe et la présence/absence 
des différentes phénophases dans le houppier (défeuillaison, 
floraison, fructification et dissémination) notées de façon indé-
pendante, les informations étant reportées dans des carnets 
phénologiques (photo 2b). La floraison et la fructification ont 
été notées lorsque les fleurs/fruits étaient observables sur au 
moins un quart du houppier. Pour tous les arbres, la mesure du 
diamètre pour le suivi de la croissance a été faite annuellement 
pendant la même période, de 1948 à 1957, et le diamètre initial 
de ces arbres est donc disponible.

Figure 1.
Localisation de la Réserve de Luki : (a) les types de forêts et les classes d’occupation du sol rencontrés dans le bassin  
du Congo (Verhegghen et al., 2012) ; (b) les zones de la réserve et le parc phénologique de la Nkula.  
Le vert foncé correspond à la zone centrale, et les verts plus clairs à la zone tampon et à la zone de transition.  
Les enclaves villageoises dans la réserve sont en rose clair, et les routes principales sont en rouge.

a b



Par ailleurs, la Réserve de Luki dispose d’une station 
climatique opérationnelle depuis 1948. Les précipitations, 
la température et l’humidité relative sont enregistrées tous 
les jours à 6 h, 9 h, 12 h, 15 h et 18 h, et les données journa-
lières (somme des précipitations et moyenne des tempéra-
tures) étaient disponibles pour cette étude.

Analyse des données

La phénologie reproductive, s’agissant de la floraison 
et de la fructification, a été analysée pour l’ensemble de la 
communauté (tous les arbres suivis) et séparément pour les 
populations de 87 espèces comprenant 35 espèces bien 
représentées (n ≥ 20 arbres), 16 espèces commerciales, 
exploitées en RDC et 36 autres espèces, non commerciales, 
et moins représentées dans le dispositif (n < 20).

Une exploration graphique des données phénolo-
giques (séries temporelles) a tout d’abord permis de carac-
tériser la phénologie de la communauté et des populations, 
pour les 87 espèces séparément, selon la classification pro-
posée par Newstrom et al. (1994), qui distingue une phéno-
logie annuelle, sub-annuelle, supra-annuelle ou continue.

Étant donné la dominance des cycles annuels, les sta-
tistiques circulaires ont ensuite été utilisées pour détecter 
et tester le synchronisme et le timing de la floraison et de la 
fructification, au niveau de la communauté et des popula-
tions, pour les 87 espèces séparément. Les dates de florai-
son et de fructification, en jour julien (de 1 à 365), ont tout 
d’abord été transformées en angle (de 0 à 360). Les statis-
tiques circulaires ont ensuite été utilisées pour quantifier le 
synchronisme des événements phénologiques, avec rho la 
longueur du vecteur, indiquant le degré d’agrégation tem-
porelle. L’angle correspondant a été retransformé en date 
et la significativité a été établie à partir du test de Rayleigh 
(Davies et Ashton, 1999  ; Morellato et al., 2000). Le test 
de Rayleigh détermine la significativité de l’angle moyen. 
L’hypothèse nulle est une distribution unimodale, une 
uniformité circulaire, ou pas de direction moyenne, et en 
conséquence pas de saisonnalité. L’hypothèse alternative 

est donc que les données ne sont pas distribuées unifor-
mément au cours de l’année, et en conséquence qu’il existe 
une certaine saisonnalité.

Afin de déterminer le diamètre à la reproduction des 
espèces, des régressions logistiques entre le statut repro-
ducteur (0 ou 1 pour les arbres qui ont fructifié et disséminé 
au moins une fois pendant les dix années de suivi) et le loga-
rithme du diamètre initial ont été ajustées (Thomas, 1996 ; 
Wright et al., 2005 ; Ouédraogo et al., 2018). Le diamètre de 
reproduction régulière théorique d’une espèce (Drepro.thr) 
est le diamètre à partir duquel un arbre a au moins 50 % de 
chances de se reproduire et correspond au point d’inflexion 
de la régression logistique (Thomas, 1996  ; Wright et al., 
2005  ; Ouédraogo et  al., 2018). Le diamètre minimum de 
reproduction (Drepro.min) a également été déterminé.

L’ensemble des analyses a été réalisé dans l’environ-
nement R (R Core Team, 2018).

Résultats

Variations intra- et inter-annuelles des précipitations

La saisonnalité des précipitations dans la Réserve de 
Luki est bimodale, avec deux saisons des pluies entrecou-
pées par une grande saison sèche très marquée, et une 
petite saison sèche de moindre amplitude et intensité.

Au cours des dix années d’observations phénologiques, 
une forte variation inter-annuelle des précipitations a pu être 
observée avec une moyenne de 1 201 mm par an et un écart-
type de 323 mm (figure 2a). Pour la période de 2000 à 2010 
(données non présentées), les précipitations annuelles sont 
comparables, avec une moyenne de 1 174 mm et un écart-type 
de 185 mm. Il existe également une forte variation intra-an-
nuelle (saisonnalité) des précipitations, avec deux pics dont 
le premier est observé en avril et le second en novembre. Les 
précipitations sont irrégulières et presque nulles pendant les 
mois de juin, juillet, août et septembre, période qui corres-
pond à la grande saison sèche (figure 2a). Entre décembre et 
février, les précipitations sont moindres pour la plupart des 
années, sauf en 1955-1956 et 1956-1957, et peuvent générer 

Photos 2.
a. Arbre marqué pour le suivi de la phénologie et de la croissance dans le parc de la Nkula ;  
b. Carnet phénologique montrant l’historique conservé à l’herbier de Luki.
Photo B. Angoboy Ilondea.

a b

	 Bois et Forêts des Tropiques – ISSN : L-0006-579X	
	 Volume 341 – 3e trimestre – juillet 2019 – p. 39-53		

43   PHÉNOLOGIE DE LA FORÊT DU MAYOMBE  /  LE POINT SUR…    



certaines années une petite saison sèche. Par ail-
leurs, on observe une proportion d’arbres en fruits 
plus importante que la proportion d’arbres en 
fleurs (figure  2b), vraisemblablement parce que, 
depuis le sol, les fruits sont plus facilement obser-
vables que les fleurs dans les houppiers. 

Phénologie reproductive de la forêt  
du Mayombe

La phénologie reproductive, floraison et 
fructification, dans la forêt du Mayombe apparaît 
annuelle et largement saisonnière (annexe 1).

À l’échelle de la communauté, un pic de 
floraison est bien identifiable chaque année 
(figure  2b), mais son intensité semble dimi-
nuer de 1951 à 1956. Ce pic de floraison en fin 
(décembre) ou début (janvier-février) d’année 
calendaire semble correspondre à la petite sai-
son sèche (figure 2a). Les statistiques circulaires 
ont permis de révéler une floraison significati-
vement synchrone entre les arbres au sein de 
la communauté (tableau  I). La date du pic de 
floraison varie néanmoins entre les années (du 
13 novembre au 13 mars). Et, si le pic de florai-
son est marqué chaque année, il existe tout au 
long de l’année des arbres en fleurs et portant 
des fruits dans la forêt du Mayombe (figure 2b).

Bien que significatif pour toutes les années 
d’observation, le synchronisme à l’échelle de la 
communauté est moins patent pour la fructifica-
tion que pour la floraison (tableau  I, rho  <  0,14 
pour la fructification et rho > 0,20 pour la floraison) 
car la fructification est plus étalée dans le temps 

Figure 2.
Climat (a) et phénologie reproductive (b) issus des données 
historiques de la Réserve de Luki. La somme des précipitations 
mensuelles (barres grisées) avec des valeurs annuelles au-dessus et 
la moyenne des températures (courbe rouge) enregistrées par  
la station de Luki de 1948 à 1957 sont représentées. La proportion 
d’arbres observés en floraison (en gris) et en fructification (en noir) 
pour l’ensemble de la communauté (tous les arbres suivis quelle  
que soit l’espèce) et pour l’ensemble de la période d’observation,  
de 1947 à 1958, est donnée. Les lignes verticales grises discontinues 
indiquent les différentes années.

b

Tableau I.
Synchronisme des arbres en fleurs et portant des fruits à l’échelle de la communauté pour les dix années  
de suivi phénologique dans la Réserve de Luki (1948-1957). Les résultats des statistiques circulaires  
(rho et date) et la significativité (P d’après le test d’uniformité de la distribution de Rayleigh) sont donnés 
pour la floraison et pour la fructification, et ce pour chaque année de suivi phénologique.

Année	 Floraison			   Fructification		
	 rho	 P	 Date du pic	 rho	 P	 Date du pic

1948	 0,35	 < 0,001	 07 décembre	 0,07	 < 0,001	 16 février

1949	 0,30	 < 0,001	 13 décembre	 0,08	 < 0,001	 26 février

1950	 0,21	 < 0,001	 10 décembre	 0,05	 < 0,001	 17 mars

1951	 0,27	 < 0,001	 04 janvier	 0,02	 < 0,001	 22 avril

1952	 0,29	 < 0,001	 26 décembre	 0,05	 < 0,001	 14 janvier

1953	 0,37	 < 0,001	 13 mars	 0,05	 < 0,001	 11 février

1954	 0,29	 < 0,001	 04 février	 0,08	 < 0,001	 29 mars

1955	 0,42	 < 0,001	 25 décembre	 0,05	 < 0,001	 22 avril

1956	 0,50	 < 0,001	 12 décembre	 0,06	 < 0,001	 04 janvier

1957	 0,20	 < 0,001	 30 décembre	 0,14	 < 0,001	 09 avril

a
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(figure  2b). Un pic de fructification est 
néanmoins identifiable à l’échelle de la 
communauté pour l’ensemble des années 
d’observation, avec une date variant entre 
début janvier et fin avril, et qui correspond 
pour la plupart des années à la saison 
des pluies. L’intensité de la fructification 
semble également plus faible de 1951 
à 1956, en réponse à des années moins 
arrosées (figure 2a).

Phénologie reproductive des espèces  
du Mayombe

La phénologie reproductive (florai-
son et fructification) apparaît annuelle et 
largement saisonnière pour la majorité 
des espèces de la forêt du Mayombe. 

Quand on considère l’ensemble 
des données, de 1948 à 1957, la florai-
son est significativement agrégée tem-
porellement (P < 0,001) pour toutes les 
espèces (annexe  2). Le pic de floraison 
est observé entre novembre et février et 
correspond à la fin de la grande saison 
des pluies (novembre, n = 19, soit 21,8 % 
des espèces), à la petite saison sèche (de 
décembre à janvier, n = 24, soit 27,6 %), 
ou parfois encore au début de la petite sai-
son des pluies (février, n = 9, soit 10,3 %). 
Il existe de fortes variations entre les 
espèces, entre Chrysophyllum africanum 
(Sapotaceae), qui présente la floraison la 
plus ponctuelle (rho

esp
  =  0,93), et Pseu-

dospondias microcarpa (Anacardiaceae), 
qui présente la floraison la plus étalée et la 
moins synchrone (rho

esp
 = 0,04) bien que 

significativement agrégée temporellement. 
Si la majorité des espèces sont annuelles 
(n = 71, soit 81,6 %), l’analyse graphique 
révèle néanmoins quelques espèces 
sub-annuelles (n = 10, soit 11,5  %) et 
supra-annuelles (n = 6, soit 6,9 %). Pour la 
plupart des espèces, la date du pic de flo-
raison varie entre les années, et ces varia-
tions semblent plus importantes pour les 
espèces sub-annuelles et supra-annuelles 
que pour les espèces annuelles (figure 3). 
La majorité des épisodes de floraison ont 
eu lieu en fin et en début d’année, avec très 
peu d’épisodes de floraison en juin, juillet 
et août, pendant la grande saison sèche. 
En ce qui concerne la fructification, comme 
à l’échelle de la communauté, les statis-
tiques circulaires mettent en évidence un 
plus faible synchronisme (rho

esp
 < 0,5) que 

pour la floraison (résultats non présentés) 
bien que des pics de fructification soient 
observables chaque année pour la majorité 
des espèces (annexe 2).

Figure 3.
Variation du pic de floraison des 87 espèces comprenant 
les espèces bien représentées (n ≥ 20), les espèces 
commerciales et d’autres espèces non commerciales et 
moins bien représentées. Les espèces commerciales sont 
indiquées par (I) et (II) en fonction de la classification en 
vigueur en RDC. Un point correspond à la valeur du pic (issue 
des statistiques circulaires) pour une année d’observation 
et pour une espèce donnée. Les espèces sont groupées en 
phénologie annuelle, sub-annuelle et supra-annuelle selon 
l’approche graphique de Newstrom et al. (1994). L’axe des 
abscisses représente les jours juliens, c’est-à-dire les 365 
jours de l’année depuis le 1er janvier. Le nombre d’arbres 
suivis est entre parenthèses.
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Diamètre de reproduction des espèces du Mayombe

Il existe une certaine variabilité du diamètre de repro-
duction entre les espèces suivies pour la phénologie dans la 
Réserve de Luki, mais la plupart des espèces commencent à 
fructifier à partir d’un faible diamètre (4 cm).

Pour les 13 espèces qui ont montré une relation signi-
ficative entre le diamètre et le statut reproducteur, le dia-
mètre de reproduction régulière théorique (point d’inflexion 
de la régression logistique) se situe entre 10 cm (Corynanthe 
paniculata, Rubiaceae ; Dacryodes buettneri, Burseraceae ; 
Funtumia elastica, Apocynaceae ; Xylopia wilwerthii, Anno-
naceae) et 44  cm (Eriocoelum microspermum, Sapinda-
ceae ; annexe 2 et figure 4), avec une moyenne de 22,8 cm. 
Les modèles n’ont pas pu être ajustés pour 47 espèces, soit 
parce que tous les arbres suivis n’étaient pas reproducteurs 
(n = 2, soit 2,7  %, Markhamia tomentosa, Bignoniaceae ; 
Microdesmis puberula, Pandaceae), soit parce que les 
arbres pouvaient être reproducteurs quel que fût leur dia-
mètre (n = 45, soit 60 % ; annexe 2). Pour certaines espèces, 
la probabilité de reproduction (i.e. fructification) en fonction 
du diamètre n’a pas pu être modélisée parce que le nombre 
d’arbres suivis était faible (n = 27 espèces < 20 arbres, soit 
36,5 % ; annexe 2). Le diamètre minimum de reproduction 
est également très variable entre les espèces (annexe 2 et 
figure 4), depuis 4 cm pour Microdesmis puberula jusqu’à 
52  cm pour Symphonia globulifera  (Clusiaceae), avec une 
moyenne de 28 cm.

Discussion

Une phénologie reproductive majoritairement annuelle

Dans cette étude, nous avions pour objectif de caracté-
riser la phénologie reproductive des arbres et espèces de la 
forêt du Mayombe sur la base du plus grand jeu de données 
disponible pour l’Afrique centrale (plus de 3 000 arbres sui-
vis tous les 10 jours pendant plus de 10 ans). Les données 
historiques de la Réserve de Luki montrent une forte sai-
sonnalité à l’échelle de la communauté avec une majorité 
des arbres qui fleurissent en décembre, janvier et février. 
La phénologie reproductive, floraison et fructification, 
dans la forêt du Mayombe apparaît annuelle et largement 
saisonnière (annexe  2), démontrée ici, et précédemment 
par Couralet et  al. (2013) pour des groupes fonctionnels, 
confirmant une tendance déjà observée en Ouganda (Chap-
man et al., 2005), au Gabon (Bush et al., 2017) et dans une 
étude multisites à travers l’Afrique tropicale (Adamescu 
et al., 2018). L’analyse de Fourier réalisée sur la phénolo-
gie de 856 arbres appartenant à 70 espèces et 26 familles 
dans le Parc national de la Lopé, au Gabon, a permis d’iden-
tifier une floraison annuelle sans un synchronisme appa-
rent au niveau des espèces (Bush et al., 2017). Dans cette 
étude, les statistiques circulaires appliquées à 87 espèces 
de la forêt du Mayombe ont permis de mettre en évidence 
la floraison et la fructification annuelles et régulières, et un 
synchronisme à l’échelle de la communauté et au sein des 

espèces avec une floraison entre 
décembre et février. Aucune 
espèce à floraison strictement 
continue n’a été observée.

Une synchronisation climatique  
et une saisonnalité « nord »

Si la phénologie est régu-
lière et majoritairement annuelle 
pour les arbres et les espèces de 
la forêt du Mayombe, la date et 
l’intensité des pics de floraison 
et de fructification varient néan-
moins entre les années, comme 
identifié par certains auteurs 
à l’échelle de la communauté 
(Sabatier et Puig, 1982 dans la 
forêt dense guyanaise  ; Sakai, 
2001 pour les forêts tropicales) 
et à l’échelle des espèces (News-
trom et al., 1994  dans la forêt 
tropicale humide au Costa Rica  ; 
Borchert, 1999  dans les forêts 
tropicales sèches en Amérique 
centrale et en Asie  ; Singh et 
Kushwaha, 2006 dans une forêt 
tropicale décidue en Inde ; Wright 
et al., 1999, 2005 au Panama). 
Une plus faible proportion 

Figure 4.
Régression logistique pour les 13 espèces d’arbres qui ont montré 
une relation significative entre le statut reproducteur et le diamètre 
(annexe 2). 
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d’arbres en fleurs et/ou fruits a notamment pu être observée 
en réponse à des années moins arrosées. Cette baisse de 
l’intensité de la floraison et de la fructification entre 1951 et 
1955 a déjà été mise en évidence par Couralet et al. (2013). 

Les espèces du Mayombe fleurissent abondamment 
pendant la petite saison sèche, et le lien entre floraison et 
saison sèche a déjà été démontré à plusieurs reprises. Die-
terlen (1978), en étudiant la phénologie dans la forêt équa-
toriale du Kivu en RDC, a constaté que plus de la moitié des 
espèces fleurissent durant la saison sèche et lorsque l’in-
tensité des pluies reprend. Williams et al. (2008) ont mon-
tré que, dans la forêt tropicale saisonnière à l’ouest de la 
Thaïlande, la reproduction des arbres en forêts tropicales 
est dépendante des premières pluies et de la saison sèche. 
Pires O’Brien (1993) a décrit la floraison pendant la saison 
sèche en Amazonie. Sun et al. (1996) ont présenté des résul-
tats similaires dans les forêts de montagne au Rwanda. La 
fructification irrégulière mais abondante pendant les sai-
sons sèches a été rapportée par Sabatier et Puig (1982) 
et Couralet et al. (2013). L’absence de pic de floraison des 
espèces du Mayombe pendant la grande saison sèche pour-
rait s’expliquer par le fait que la grande saison sèche dans 
le Mayombe en RDC est caractérisée par une baisse légère 
de température et de fréquents brouillards matinaux ou bru-
mes, qui compensent le déficit en eau du sol (Lubini, 1997 ; 
Couralet et al., 2013). L’influence de l’insolation et de la lon-
gueur du jour sur phénologie a été mise en évidence sous 
les tropiques (Calle et al., 2010 ; Borchert et al., 2015). 

Grâce aux données historiques, nous avons pu mettre 
en évidence qu’une majorité des arbres et des espèces du 
Mayombe fleurissent entre décembre et février, pendant 
la petite saison sèche au sud de l’équateur climatique qui 
correspond à la grande saison sèche au nord de l’équateur. 
Il est intéressant de noter le synchronisme de la floraison 
pour la forêt du Mayombe, à l’extrême sud du bassin du 
Congo, avec d’autres études situées au nord de l’équateur 
climatique : au Costa Rica (Borchert, 1980), aux Philippines 
(Hamann, 2004), en Inde (Singh et Kushwaha, 2006).

Une reproduction relativement précoce

Une grande diversité des diamètres de reproduction 
a été mise en évidence au sein des espèces de la forêt 
du Mayombe, en accord avec les résultats de Wright et al. 
(2005) au Panama et pour certaines espèces exploitables en 
Afrique de l’Est (Plumptre, 1995) et dans le bassin du Congo 
(Durrieu de Madron et Daumerie, 2004 ; Menga et al., 2012 ; 
Ouédraogo et al., 2018). Le diamètre de reproduction régu-
lière des 13 espèces qui ont montré une relation significa-
tive entre le statut reproducteur et le diamètre varie entre 10 
et 44 cm. Le plus petit diamètre de reproduction/fructifica-
tion régulière (10 cm) est inférieur à celui de 30 cm (Chryso-
phyllum boukokoënse, Lophira alata) obtenu en République 
centrafricaine et au Cameroun (Ouédraogo et al., 2018) et 

de 40 cm (Mansonia altissima) obtenu en République cen-
trafricaine (Durrieu de Madron et Daumerie, 2004), pour des 
espèces commerciales, majoritairement de la canopée. Les 
espèces suivies dans la forêt du Mayombe se reproduisent 
donc vraisemblablement à partir d’un petit diamètre, ce qui 
est intéressant pour la reconstitution de la forêt, même si la 
fructification régulière ne garantit pas la régénération natu-
relle. Les diamètres minimums de reproduction observés 
(à partir de 4 cm) indiquent également que les espèces du 
Mayombe se reproduisent à partir de petits diamètres. Les 
espèces qui se reproduisent entre 4 et 7 cm sont principa-
lement des espèces de sous-bois (cinq espèces sur sept). 

La plupart des espèces (n = 47) n’ont pas montré de 
relation significative entre leur statut reproducteur et le 
diamètre. Pour la plupart de ces espèces, les arbres suivis 
étaient reproducteurs quel que fût leur diamètre, et pour 
seulement deux espèces, les arbres ne se sont pas ou se 
sont peu reproduits. En se référant à la classification des 
espèces de Couralet et al. (2013), parmi les 13 espèces qui 
ont montré une relation significative entre le diamètre et la 
reproduction, on trouve sept espèces de canopée (CAN), 
cinq de sous-bois (UND) et une héliophile (HEL) (annexe 2). 
Par contre, pour celles qui n’ont pas montré une relation 
significative entre le diamètre et la reproduction, on compte 
41 espèces de canopée, 27 de sous-bois, cinq héliophiles et 
une espèce non classifiée.

Conclusion

Dans la forêt du Mayombe, une forte convergence des 
comportements phénologiques a pu être observée à par-
tir des données historiques uniques disponibles pour la 
Réserve de Luki. Pour la majorité des arbres et des espèces, 
la phénologie reproductive est régulière, annuelle et large-
ment saisonnière. La floraison semble calquée sur les préci-
pitations, qui sont bimodales, avec deux saisons des pluies 
entrecoupées d’une grande saison sèche très marquée, et 
d’une petite saison sèche de moindre amplitude et inten-
sité. La majorité des arbres et des espèces fleurissent entre 
décembre et février, pendant la petite saison sèche. Malgré 
ces tendances, la diversité des comportements phénolo-
giques entre et au sein des espèces reste à explorer.
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Annexe 1.

Proportion d’arbres observés en floraison (en gris) et en fructification (en noir) pour chaque espèce bien représentée  
dans le suivi phénologique (n ≥ 20 arbres) et pour l’ensemble de la période d’observation, de 1947 à 1958.  
Les lignes verticales jaunes indiquent les différentes années.
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Annexe 1 (suite).
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Annexe 2.

Principaux résultats des statistiques circulaires ainsi que le test de l’uniformité de la distribution de Rayleigh appliqués aux espèces. rho
esp

 : longueur moyenne du vecteur à l’échelle 
de l’espèce ; p-value : significativité du test de Rayleigh qui est associée à rho

esp
. Les p-values sont significatives pour toutes les espèces (p-value < 0,001), raison pour laquelle elles 

ne sont pas présentées dans le tableau. Les paramètres des modèles phénologiques de 1948 à 1957 : en rouge, les espèces pour lesquelles le diamètre a une relation significative 
avec la reproduction (p-value < 0,05) ; * les espèces qui n’ont pas de modèle parce que le nombre d’arbres < 20 ; - les espèces pour lesquelles le diamètre n’a pas une relation 
significative avec la reproduction. Temp. est le tempérament. Saison est la saisonnalité. Dans la colonne « Saison » : GSP est la grande saison des pluies, GSS est la grande saison 
sèche, PSS est la petite saison sèche. Date PIC est la date d’observation du pic de floraison. N est le nombre d’arbres suivis. Dmax est le diamètre maximal. Dmin est le diamètre 
minimal. P.inter est la p-value de l’intercept. P.diam est la p-value associée à l’effet du diamètre. %repro est le pourcentage d’arbres qui ont reproduit. Drep.min est le diamètre 
minimum de reproduction. Drep.thr est le diamètre de reproduction régulière.

Espèce	 Famille	 Temp.	 Classe de				    Statistiques circulaires	 Reproduction	
			   fréquence	 Saison	 Date PIC	 p-value	 rhoesp	 N	 Dmin	 Dmax	 Intercept	 P.inter	 P.diam	 % repro	 Drep.min	 Drep.thr

Antrocaryon nannanii De Wild.	 Anacardiaceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 23 mars	 0	 0,41	 22	 23,9	 128,6	 -	 -	 -	 91	 24	 -
Afzelia bipindensis Harms	 Fabaceae-	 COD	 Supra-	 GSP	 03 nov.	 0	 0,39	 3	 22,8	 28,8	 *	 *	 *	 33	 28	 * 
	 Caesalpinïodeae		  annuelle
Aidia ochroleuca	 Rubiaceae	 UND	 Annuelle	 GSP	 29 avril	 0	 0,16	 19	 9,9	 110,4	 *	 *	 *	 95	 10	 * 
(K. Schum.) E.M.A. Petit
Albizia ferruginea.	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 GSS	 03 sept.	 0	 0,46	 33	 13,7	 95,2	 -6,67	 0,041	 0,024	 70	 21	 25 [18;31] 
(Guill. & Perr.) Benth	 Mimosoïdeae
Allanblackia floribunda Oliv.	 Clusiaceae	 COD	 Annuelle	 GSS	 19 juillet	 0	 0,16	 36	 14	 45,2	 -	 -	 -	 61	 16	 -
Allophylus africanus P. Beauv.	 Sapindaceae	 COD	 Annuelle	 GSS	 29 août	 0	 0,4	 10	 23,2	 58,9	 *	 *	 *	 80	 23	 *
Amphimas ferrugineus	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 PSS	 01 février	 0	 0,5	 3	 12,1	 24,7	 *	 *	 *	 33	 12	 * 
Pierre ex Pellegr.	 Faboïdeae
Anthonotha macrophylla	 Fabaceae- 	 COD	 Annuelle	 GSP	 23 avril	 0	 0,37	 6	 18,5	 44,9	 *	 *	 *	 50	 18	 * 
P. Beauv.	 Caesalpinioïdeae
Antiaris toxicaria Lesch.	 Moraceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 16 déc.	 0	 0,37	 19	 16,3	 108,9	 *	 *	 *	 74	 24	 *
Baikiaea insignis Benth.	 Fabaceae-	 COD	 Supra-	 PSS	 06 février	 0	 0,76	 8	 20,2	 30,6	 *	 *	 *	 88	 22	 * 
	 Caesalpinioïdeae		  annuelle
Barteria dewevrei	 Passifloraceae	 COD	 Annuelle	 PSS	 17 janvier	 0	 0,88	 13	 10,2	 15,4	 *	 *	 *	 85	 10	 * 
De Wild. & T. Durand
Blighia welwitschii (Hiern) Radlk.	 Sapindaceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 30 déc.	 0	 0,64	 9	 24,5	 51,6	 *	 *	 *	 56	 26	 *
Bombax buonopozense P. Beauv.	 Bombacaceae 	 -	 Annuelle	 GSP	 05 mars	 0	 0,43	 5	 25,1	 51,8	 *	 *	 *	 60	 26	 *
Canarium schweinfurthii Engl.	 Burseraceae	 CAN	 Annuelle	 GSS	 22 août	 0	 0,3	 12	 8,9	 27	 *	 *	 *	 92	 9	 *
Carapa procera DC.	 Meliaceae	 UND	 Annuelle	 PSS	 25 janv.	 0	 0,71	 32	 7,2	 27	 -	 -	 -	 91	 7	 -
Ceiba pentandra (L.) Gaertn.	 Bombacaceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 27 déc.	 0	 0,6	 4	 22,4	 53,5	 *	 *	 *	 25	 25	 *
Celtis mildbraedii Engl.	 Ulmaceae	 CAN	 Sub-	 GSP/	 05 avril	 0	 0,18	 98	 13,1	 79,7	 -9,02	 0,004	 0,001	 82	 14	 15 [13;17] 
			   annuelle	 PSS
Chrysophyllum africanum A. DC.	 Sapotaceae	 CAN	 Supra-	 PSS	 31 janv.	 0	 0,72	 9	 10,5	 21,6	 *	 *	 *	 67	 10	 * 
			   annuelle
Coelocaryon botryoides	 Myristicaceae	 CAN	 Annuelle	 GSS	 03 août	 0	 0,35	 21	 9,1	 19,1	 -	 -	 -	 62	 9	 - 
Vermoesen
Cola bruneelii De Wild.	 Sterculiaceae	 UND	 Annuelle	 PSS	 11 janv.	 0	 0,31	 51	 6	 67	 -	 -	 -	 71	 6	 -
Corynanthe paniculata Welw.	 Rubiaceae	 UND	 Sub-	 GSS/	 09 juillet	 	  0,06	 114	 11,1	 80,2	 -5,07	 0,107	 0,024	 90	 12	 10 [10;11] 
			   annuelle	 GSS
Dacryodes buettneri	 Burseraceae	 UND	 Sub-	 GSP	 16-sept.	 0	 0,1	 69	 7,8	 143,9	 3,39	 0,044	 0,043	 51	 8	 10 [10;10] 
(Engl.) H.J. Lam			   annuelle
Deinbollia laurentii De Wild.	 Sapindaceae	 -	 Annuelle	 GSP	 23 sept.	 0	 0,49	 6	 16,6	 75,8	 *	 *	 *	 67	 17	 *
Dialium excelsum Steyaert	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 PSS	 21 février	 0	 0,21	 12	 12,7	 65,6	 *	 *	 *	 50	 22	 * 
	 Caesalpinïodeae
Dialium pachyphyllum Harms	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 GSP	 11 mars	 0	 0,37	 36	 11,1	 142,3	 -	 -	 0,688	 64	 11	 - 
	 Caesalpinïodeae
Discoglypremna	 Euphorbiaceae	 -	 Annuelle	 PSS	 16 février	 0	 0,65	 2	 17,8	 46,7	 *	 *	 *	 50	 18	 * 
caloneura (Pax) Prain	
Enantia affinis Exell	 Annonaceae	 UND	 Annuelle	 PSS	 06 janvier	 0	 0,46	 13	 12,1	 63,7	 *	 *	 *	 69	 12	 *
Entandrophragma	 Meliaceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 23 avril	 0	 0,26	 4	 9,9	 22,3	 *	 *	 *	 50	 10	 * 
angolense (Welw.) C. DC.
Eriocoelum microspermum	 Sapindaceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 22 sept.	 0	 0,05	 54	 8,8	 90,9	 -7,42	 0,001	 0,004	 28	 14	 44 [37;59] 
Gilg ex Radlk.
Erythrina droogmansiana 	 Fabaceae-	 UND	 Supra-	 GSP	 18 avril	 0	 0,34	 3	 23,3	 36,8	 *	 *	 *	 33	 36	 * 
De Wild. & T. Durand	 Faboïdeae		  annuelle
Erythrophleum suaveolens	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 GSP	 12 oct.	 0	 0,21	 6	 22	 32,9	 *	 *	 *	 67	 22	 * 
(Guill. & Perr.) Brenan	 Caesalpinïodeae
Funtumia elastica	 Apocynaceae	 PIO	 Annuelle	 GSS	 18 juillet	 0	 0,17	 123	 15,6	 85	 -4,4	 0,148	 0,038	 89	 16	 10 [10;14] 
(P. Preuss) Stapf
Ganophyllum giganteum	 Sapindaceae	 CAN	 Annuelle	 PSS	 26 janvier	 0	 0,67	 47	 4,8	 122,9	 -	 -	 -	 66	 15	 - 
(A. Chev.) Hauman
Garcinia epunctata Stapf	 Clusiaceae	 UND	 Annuelle	 PSS	 12 janvier	 0	 0,58	 12	 8,9	 30	 *	 *	 *	 83	 12	 *
Harungana madagascariensis	 Hypericaceae	 PIO	 Annuelle	 GSS	 08 mai	 0	 0,73	 7	 17,9	 45,5	 *	 *	 *	 86	 18	 * 
Lam. ex Poir.
Hexalobus crispiflorus A. Rich.	 Annonaceae	 -	 Supra-	 GSP	 21 mars	 0	 0,31	 49	 11,5	 119,2	 -	 -	 -	 18	 12	 - 
			   annuelle
Holoptelea grandis	 Ulmaceae	  CAN	 Annuelle	 GSP	 04 déc.	 0	 0,67	 3	 25,1	 29,2	 *	 *	 *	 100	 25	 * 
(Hutch.) Mildbr.
Hua gabonii Pierre ex De Wild.	 Huaceae	 UND	 Annuelle	 PSS	 25 janvier	 0	 0,56	 7	 11,8	 47,1	 *	 *	 *	 100	 12	 *
Hylodendron gabunense Taub.	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 PSS	 23 février	 0	 0,25	 80	 8,9	 60,5	 -5,31	 0,077	 0,025	 82	 14	 11 [10;14]	
	 Caesalpinioïdeae
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Annexe 2 (suite).		

Espèce	 Famille	 Temp.	 Classe de				    Statistiques circulaires	 Reproduction	
			   fréquence	 Saison	 Date PIC	 p-value	 rhoesp	 N	 Dmin	 Dmax	 Intercept	 P.inter	 P.diam	 % repro	 Drep.min	 Drep.thr

Hymenocardia ulmoides Oliv.	 Euphorbiaceae 	 PIO	 Annuelle	 GSS	 25 juillet	 0	 0,31	 20	 6,4	 26,9	 -	 -	 -	 85	 10	 -
Irvingia grandifolia (Engl.) Engl.	 Irvingiaceae	 CAN	 Annuelle	 PSS	 02 janvier	 0	 0,74	 10	 9,9	 30,2	 *	 *	 *	 80	 12	 *
Isolona dewevrei (De Wild. 	 Annonaceae	 UND	 Annuelle	 PSS	 21 janvier	 0	 0,75	 79	 6,8	 28,4	 -	 *	 *	 95	 7	 - 
& T. Durand) Engl. & Diels
Klainedoxa gabonensis	 Irvingiaceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 16 déc.	 0,49	 0,03	 7	 22,9	 67,5	 *	 *	 *	 57	 37	 * 
Pierre ex Engl.
Lannea welwitschii (Hiern) Engl.	 Meliaceae	 CAN	 Annuelle	 PSS	 06 février	 0	 0,69	 29	 11,6	 123,7	 2,47	 0,216	 0,345	 66	 12	 -
Lovoa trichilioides Harms	 Meliaceae	 CAN	 Supra-	 PSS	 05 février	 0	 0,8	 7	 8,9	 16,6	 *	 *	 *	 100	 9	 * 
			   annuelle
Macaranga monandra Müll. Arg.	 Euphorbiaceae	 UND	 Annuelle	 GSP	 03 mars	 0	 0,73	 6	 11,8	 87,2	 *	 *	 *	 83	 12	 *
Maranthes glabra (Oliv.) Prance	 Chrysobalanaceae	 UND	 Annuelle	 GSP	 12 nov.	 0	 0,48	 9	 6,5	 23,2	 *	 *	 *	 56	 8	 *
Markhamia tomentosa (Benth.) 	 Bignoniaceae	 -	 Annuelle	 GSS	 20 août	 0	 0,25	 17	 4,8	 28	 *	 *	 *	 100	 5	 * 
K. Schum. ex Engl.
Microdesmis puberula	 Pandaceae	 UND	 Sub-	 GSP/GSS	 10 mars	 0	 0,26	 41	 3,5	 13,7	 -	 -	 -	 100	 4	 - 
Hook. f. ex Planch.			   annuelle
Milicia excelsa (Welw.) C.C. Berg	 Moraceae	 CAN	 Sub-	 GSP	 07 mars	 0	 0,07	 28	 5,4	 41,4	 -	 -	 -	 39	 8	 - 
			   annuelle
Monodora angolensis Welw.	 Annonaceae	 CAN	 Annuelle	 PSS	 06 février	 0	 0,59	 37	 6,7	 51	 -	 -	 -	 97	 7	 -
Musanga cecropioides R. Br.	 Moraceae	 PIO	 Sub-	 PSS	 31 janvier	 0	 0,11	 2	 43	 78	 *	 *	 *	 50	 78	 * 
			   annuelle
Myrianthus arboreus P. Beauv.	 Moraceae	 PIO	 Annuelle	 GSS	 23 août	 0	 0,26	 12	 11,9	 23,7	 *	 *	 *	 33	 12	 *
Newtonia leucocarpa (Harms) 	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 GSP	 17 oct.	 0	 0,24	 15	 11,7	 24,4	 *	 *	 *	 60	 12	 * 
G.C.C. Gilbert & Boutique	 Mimosoïdeae
Oncoba welwitschii Oliv.	 Salicaceae	 UND	 Annuelle	 PSS	 18 janvier	 0	 0,67	 35	 11,7	 24,4	 -	 -	 -	 94	 12	 -
Ongokea gore (Hua) Pierre	 Olacaceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 21-sept.	 0	 0,28	 17	 6,9	 80,4	 *	 *	 *	 88	 7	 *
Parkia filicoidea Welw. ex Oliv.	 Fabaceae-	 UND	 Annuelle	 GSP	 02 mars	 0	 0,72	 2	 30,6	 46,8	 *	 *	 *	 100	 31	 * 
	 Mimosoïdeae
Paropsia braunii Gilg	 Passifloraceae	  -	 Annuelle	 GSP	 05 nov.	 0	 0,73	 17	 16,5	 45,5	 *	 *	 *	 88	 16	 *
Pausinystalia macroceras	 Rubiaceae	 UND	 Annuelle	 GSP	 12 août	 0	 0,2	 6	 18,8	 36	 *	 *	 *	 67	 29	 * 
(K. Schum.) Pierre
Pentaclethra eetveldeana	 Fabaceae-	 UND	 Annuelle	 GSP	 08 oct.	 0	 0,26	 120	 12,1	 116,8	 -4,99	 0,002	 0,002	 45	 12	 33 [31;36] 
De Wild. & T. Durand	 Mimosoïdeae
Pentaclethra macrophylla	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 GSS	 18 sept.	 0	 0,24	 42	 14,6	 85,3	 -22,34	 0,002	 0,002	 67	 24	 32 [30;35] 
Benth.	 Mimosoïdeae
Petersianthus macrocarpus	 Lecythidaceae	 CAN	 Annuelle	 PSS	 15 février	 0	 0,65	 33	 13,7	 150	 -	 -	 -	 58	 14	 - 
(P. Beauv.) Liben
Piptadeniastrum africanum	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 GSP	 19 déc.	 0	 0,37	 32	 21,3	 125,7	 -	 -	 -	 75	 21	 - 
(Hook. f.) Brenan	 Mimosoïdeae
Prioria balsamifera	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 PSS	 05 février	 0	 0,66	 140	 21,3	 135	 -17,21	 0	 0	 94	 24	 29 [25;32] 
(Vermoesen) Breteler	 Caesalpinioïdeae
Prioria oxyphylla (Harms) 	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 GSP	 16 oct.	 0	 0,13	 58	 3,2	 119,6	 -	 -	 -	 81	 30	 - 
Breteler	 Caesalpinioïdeae
Pseudospondias microcarpa	 Anacardiaceae	 CAN	 Sub-	 PSS	 17 février	 0	 0,09	 24	 13,1	 134	 -	 -	 -	 38	 13	 - 
(A. Rich.) Engl.			   annuelle
Pteleopsis hylodendron Mildbr.	 Combretaceae	 CAN	 Annuelle	 GSS	 15 juillet	 0	 0,35	 66	 14,6	 120,3	 -	 -	 -	 85	 15	 -
Pterocarpus tinctorius Welw.	 Fabaceae-	 CAN	 Annuelle	 GSP	 25 août	 0	 0,6	 39	 17,5	 104,4	 -	 -	 -	 82	 18	 - 
	 Faboïdeae
Pycnanthus angolensis	 Myristicaceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 02 août	 0	 0,36	 27	 28,3	 104,7	 -	 -	 -	 63	 28	 - 
(Welw.) Warb.
Quassia undulata (Guill.  	 Simaroubaceae	 UND	 Annuelle	 GSP	 22 déc.	 0	 0,64	 8	 47,1	 85,6	 *	 *	 *	 88	 47	 * 
& Perr.)D. Dietr.
Ricinodendron heudelotii	 Euphorbiaceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 12 mars	 0	 0,44	 46	 10,8	 105,2	 -	 -	 -	 85	 11	 - 
(Baill.) Pierre ex Heckel
Scottellia klaineana Pierre	 Flacourtiaceae	 UND	 Annuelle	 GSP	 01 avril	 0	 0,69	 26	 22,3	 95,4	 -	 -	 -	 69	 25	 -
Staudtia kamerunensis Warb.	 Myristicaceae	 CAN	 Annuelle	 GSS	 27 août	 0	 0,26	 35	 12,7	 100,6	 -42,47	 0,017	 0,019	 43	 28	 36 [34;39]
Sterculia bequaertii De Wild.	 Sterculiaceae	 CAN	 Annuelle	 GSS	 29 mai	 0	 0,33	 27	 18,8	 71,6	 -	 -	 -	 81	 19	 -
Strombosia grandifolia Hook. f.	 Olacaceae	 UND	 Annuelle	 GSP	 04 déc.	 0	 0,85	 51	 10,2	 150	 -	 -	 -	 88	 10	 -
Symphonia globulifera L. f.	 Clusiaceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 13 nov.	 0	 0,22	 9	 52,4	 150	 *	 *	 *	 44	 52	 *
Tabernaemontana crassa Benth.	 Apocynaceae	 UND	 Annuelle	 GSS	 17 juin	 0	 0,3	 11	 22,3	 76,6	 *	 *	 *	 73	 22	 *
Terminalia superba Engl. & Diels	 Combretaceae	 CAN	 Annuelle	 GSS	 24 mai	 0	 0,1	 40	 15,9	 128,6	 -8,02	 0,132	 0,066	 90	 16	 -
Tetrapleura tetraptera.	 Fabaceae-	 UND	 Annuelle	 GSS	 29 juillet	 0	 0,38	 8	 23,2	 35,7	 *	 *	 *	 62	 23	 * 
(Schumach. & Thonn.) Taub	 Mimosoïdeae
Tetrorchidium didymostemon	 Euphorbiaceae	 UND	 Supra-	 GSP	 25 avril	 0	 0,16	 6	 21,3	 74,8	 *	 *	 *	 33	 21	 * 
(Baill.) Pax & K. Hoffm.			   annuelle
Trichilia gilgiana Harms	 Meliaceae	 UND	 Annuelle	 GSP	 29 août	 0	 0,26	 74	 8,3	 64,3	 -	 -	 -	 47	 10	 -
Trichoscypha acuminata Engl.	 Anacardiaceae	 UND	 Annuelle	 GSP	 14 nov.	 0	 0,78	 4	 12,7	 25,1	 *	 *	 *	 100	 13	 *
Trilepisium madagascariense DC.	 Moraceae	 CAN	 Annuelle	 GSP	 24 nov.	 0	 0,53	 20	 11,9	 37,2	 -	 -	 -	 85	 12	 -
Vitex welwitschii Gürke	 Verbenaceae	 UND	 Annuelle	 GSS	 31 mai	 0	 0,36	 27	 11,9	 33,4	 -	 -	 -	 56	 12	 -
Xylopia wilwerthii De Wild. 	 Annonaceae	 UND	 Annuelle	 PSS	 18 février	 0	 0,68	 123	 7,5	 29,6	 4,99	 0,01	 0,031	 71	 8	 10 [10;14] 
& T. Durand
Zanha golungensis Hiern	 Sapindaceae	 UND	 Annuelle	 GSP	 05 nov.	 0	 0,7	 21	 11,6	 38,4	 -	 -	 -	 38	 14	 -
Zanthoxylum gilletii (De Wild.) 	 Rutaceae	 UND	 Annuelle	 PSS	 28 janvier	 0	 0,21	 37	 11,6	 42	 -11,79	 0,019	 0,028	 30	 15	 31 [28;38] 
P.G. Waterman

https://www.ville-ge.ch/musinfo/bd/cjb/africa/details.php?langue=fr&fam=Urticaceae
https://www.ville-ge.ch/musinfo/bd/cjb/africa/details.php?langue=fr&fam=Urticaceae
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