Ecologie, t. 27 (2) 1996 : 67-78

RYTHMES SAISONNIERS D’UNE SAVANE
SOUDANO-SAHELIENNE EN RELATION
AVEC I’HYDRODYNAMIQUE DU SOL*

Josiane SEGHIERI
ORSTOM, BP. 11416, Niamey, Niger

SUMMARY
(original scientific paper)

SEASONAL RHYTHMS IN A SUDANO-SAHELIAN SAVANNA IN RELATION TO SOIL WATER DYNAMICS

The aim of this study is to analyse how the vegetation responds to the seasonal variations of the rainy season and the water balance of a fer-
ruginous soil in a savanna of the northern Cameroon. The onset of the rainy season varies from one year to another. The soil doesn’t play a
buffer role in the upper horizons where annual herbaceous plants exploit their resources. Consequently, seedlings survival and final structure
of this stratum are governed by the incipient rains. Temporal variability of water availability combined with low fertility in these horizons,
create an annual change in the species hierarchy. It is a “non-equilibrium coexistence” sustained by a probable post-cultural succession and
human disturbances. The life cycles of plants are limited by the length of the rainy season. On the other hand, woody species can exploit dee-
per horizons which should supply plants with more available water during a longer period than upper horizons. Consequently, their phenolo-
gical rhythins are distributed throughout the whole year, and the enduring underground system, exploiting a large soil volume, compensates
the temporal variability of rainfall distribution. In this way, at the beginning of the rainy season, activity of the woody stratum would create
an additional constraint for annual species. The annual stratum has to grow before becoming efficient competitors for water resources.

KEY WORDS : Dynamics - Ferruginous soil - Non-equilibrium - Northern Cameroon - Savanna - Strategies - Water resources.

RESUME
(travail original)

L’objectif de cette étude est d’analyser la réponse de la végétation aux variations saisonniéres de la pluviosité et au comportement hydrody-
namigue d’'un sol ferrugineux d’une savane du Nord-Cameroun. La pluviosité annuelle moyenne de 800 mm est répartie de juin a septembre.
La distribution des premiéres pluies est trés variable d’une année & Iautre. L'humidité du sol suit étroitement ces variations dans les horizons
superficiels colonisés par les plantes herbacées annuelles. Cette périade conditionne donc 'installation et la structure finale du tapis herbacé.
La variation annuelle de la répartition des ressources hydriques se combine avec la faible fertilité du sol pour modifier la hiérarchie des
espéces chaqgue année tout en conservant la méme densité d’espéces et la méme richesse spécifique. C’est une coexistence de non-équilibre
des espéces, favorisées par une probable succession post-culturale et des pertrbations anthropiques. La durée de la saison des pluies limite
celle du cycle de vie des plantes. En revanche, les espéces ligneuses, qui ont accés a une réserve utile potentielle plus grande en profondeur,
présentent des rythines phénologiques étalés sur toute I'année. La pérennité d'un sysiéme souterrain exploitant un grand volume de sol
compense les variations annuelles des précipitations mais doit constituer une concurrence supplémentaire pour les plantes annuelles qui ont ¢
reconstituer chague année leur systéme scuterrain.

MOTS CLES : Dynamique - Sol ferrugineux - Instabilité - Nord-Cameroun - Savane - Stratégies - Hydrodynamique.

INTRODUCTION driques des sols conditionnent fortement les ressources en

eau dans le temps et dans ’espace. La végétation est sou-
Dans la région soudano-sahélienne du Cameroun, la mise & de fortes variations de cette disponibilité en eau et &

il

pluviosité annuelle moyenne de 800 mm est répartie de
juin a septembre (LETOUZEY, 19835). La distribution saison-
niere des pluies, la topographie, les états de surface
(CASENAVE & VALENTIN, 1989) et les caractéristiques hy-

i

I’exploitation humaine de plus en plus intense (défriche-
ment, ébranchage, feu, mise en culture, piturage). L' objet
de cette étude est d’analyser comment la distribution des
pluies et le régime hydrique d’un sol ferrugineux non
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dégradé du Nord-Cameroun, en jachére depuis cing ans,
conditionnent les rythmes de vie de la végétation. Par
rythmes de vie on entend I’établissement, le développe-
ment et la structure finale du tapis herbacé annuel, ainsi
que les cycles phénologiques des plantes ligneuses et her-
bacées. D’autres facteurs interviennent-ils pour amplifier
ou modérer I’effet des ressources hydriques seules ? La
discussion des résultats fera appel aux concepts d’adapta-
tion, de coexistence et de compétition.

MATERIEL ET METHODES

La station fait partie du bassin versant de Mouda situé
a 30 kilométres au sud de Maroua, dans la plaine du

Diamaré. La roche-mere est un gneiss & filons de quartz.
Le sol étudié appartient & la catégorie des sols ferrugineux
a concrétions. Ce type de sol est dominant dans la partie
médiane et méridionale du bassin de la Bénoué ot il
couvre une superficie de 562 260 ha (unité cartographique
n°18, BRABANT & GAVAUD, 1985). Les sols ferrugineux
non dégradés du bassin versant de Mouda sont situés en
haut de toposéquence (FiG. 1). Ils présentent une homogé-
néité morphologique d’ensemble par leur couleur rouge
vif et leur structure peu développée (SEINY-BOUKAR,
1990). On peut y voir, par endroits, des blocs et des dalles
de cuirasse trés épaisse qui affleurent. La texture est a do-
minante sablo-argileuse (8-13 % d’argile en surface), avec
un accroissement du taux d’argile en profondeur (20-28 %
dans ’horizon B médian, FIG. 2 et TaB. I). La CEC varie
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F16. 1.~ Situation topographique et écologique de la station sur sol ferrugineux 4 Mouda.
Location of the ferruginous soils along the catena in Mouda.
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TABLEAU I~ Caractéristiques analytiques des sols ferrugineux tropicaux de Mouda (d’aprés SEINY-BOUKAR 1990).
Analytic properties of the ferruginous soils in Mouda (SEINY-BOUKAR, 1990).

S = Somme des bases échangeables - Somme of exchangeable cations
T = Capacité d’échange cationique - Cation exchange capacity
S/T = Taux de saturation en bases - Base saturation (%)
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F1G. 2.— Caractéristiques physico-hydrique des sols ferrugineux de Mouda (d’aprés SEINY-BOUKAR, 1990).
Physical and water properties of the ferruginous soils in Mouda (SEINv-BoUKAR, 1990).
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TaBLEAU IT.— Echantilionnage des espécés ligneuses.

Woody species sampling.
“Espece’ Nombre d’individus suivis par espece: -~ Espece .’ . . Nombre d’individus suivis par espece’ *
Selerocaryabirréd .t i U3k Piliostigma thonningii ~ .75 Ui
Acacia hockii-..... . ' "+ Bridelia ferruginea ;
Sterculi

~Tlmona senegalensis

" Combrenim ghitinosum .~ =1

" Strychnos spinosa.

- Piliostigna reticulatum -

' “Dombeya quinqueseta

Anogeissis lefocarpus.,

de 6 2 9 méq./100 g de terre. La matiére org'aniqué-

(1,45 % en surface) décroit rapidement en profondeuret le
pH reste & peu prés constant (5,3 & 5,8). Le coefficient

d’infiltration des pluies (pluie infiltrée/pluie totale en .

pourcentage), mesuré sur des sols ferrugineux de la méme
toposéquence sur une période de cing ans, est de 80 a
90 % (THEBE, 1987). La réserve d’eau utile pour les
plantes est faible (40 mm dans les 40 premiers centimeétres
et 73 mm dans les 80 premiers centimétres). La végétation
est une savane arbustive en bon état. Les familles les plus
représentées sont les Annonaceae, avec Annona senega-
lensis Pers., les Caesalpiniaceae, avec Piliostigma thon-
ningii (Schum.) Milne-Redhead et Piliostigma reticulatum
(D.C.) Hochst. les Combretaceae, avec Combretum gluti-
nosum Perr. ex DC. et Anogeissus leiocarpus (DC.) Guill.
& Perr., les Euphorbiaceae, avec Bridelia ferruginea
Benth. et quelques Mimosaceae, comme Acacia hockii De
Wild. (momenclature d’HUTCHINSON & DALZIEL, 1954-
1972). Le recouvrement des arbustes est d’environ 35 %.
La strate herbacée est constituée quasi exclusivement
d’espéces annuelles, essentiellement des Gramineae.
L’étude a duré deux ans (1986 et 1987). La hauteur
des précipitations a été mesurée, a chaque pluie, & 1’aide
d’un pluviometre. On a calculé les quantités hebdoma-
daires de pluies. La quantité d’eau contenue dans le sol
dans les 80 premiers centimetres a été mesurée tous les 10
jours au cours des deux années, a 1’aide d’un humidimetre
a neutrons (type SOLO 20). En saison des pluies, ces rele-
vés étaient doublés par des relevés hebdomadaires, effec-
tués selon la méthode pondérale, dans les 20 premiers cen-
timetres, zone de densité la plus forte des racines de
plantes annuelles (SEGHIERY, 1990 ; SEGHIER], 1995). On a
considéré que 1’eau était disponible pour les plantes, a
chaque instant et pour chaque tranche de sol de 10 cm
d’épaisseur, lorsque sa quantité dépassait la quantité d’eau
an point de flétrissement permanent ( W= -1.6MPa). Les
moyennes hebdomadaires des températures et de I'hygro-
métrie de 1’air ont été calculées a partir des données jour-
naligres de la station météoroiogique de Maroua. Pour les
principales especes ligneuses, 1’évolution de la feuillaison,
de la floraison et de la fructification a été suivie d’avril

19862 novembre 1987 selon la méthode de Grouzis &
Sicot 1980). Pour chaque espéce, I’échantillonnage a
consisté & retenir, pour le suivi, un nombre d’individus
proportionnel 4 son importance relative sur la station afin
d’avoir une représentation la plus fidéle possible de 1’éco-
systéme (TaB. II). Les relevés étaient hebdomadaires en
saison des pluies et mensuels en saison séche. Pour la
strate herbacée, les relevés étaient effectués dans des qua-
drats de 30x30 cm selon la méthode de DURANTON (1978).
Nous avons estimé le pourcentage de recouvrement global
et pour chaque espece, le recouvrement spécifique ainsi
que la proportion de chaque population présente dans
chaque phase (feuillaison, floraison, fructification). En
1986, 35 quadrats ont été répartis au hasard dans un rayon
de 10 m autour du tube d’acces de la sonde & neutrons. En
1987, 15 de ces quadrats ont été conservés ce qui était suf-
fisant pour prendre en compte 80 % des espéces (selon
I’abaque de Greig SmiTH dans MILNER & HUGUES, 1968).
La fréquence des relevés était hebdomataire. Au cours des
deux années, le recouvrement a cessé d’&tre estimé 2 partir
du moment ol il avait atteint sa valeur maximale.

RESULTATS

En 1986 et 1987, il est tombé au total 715 mm et
559 mm de pluie. Selon la classification de STROOSNIJDER
& vaN HEEMST (1982), 1986 a été une année normale tan-
dis que 1987 a ét8 une année plutdt seche. De plus, la dis-
tribution des pluies a été plutdt réguliere (unimodale) en
1986 et irrégulitre (bimodale) en 1987 (FiG. 3 et FIG. 4).
Ces deux années contrastées du point de vue de la réparti-
tion des pluies vont nous permettre de cerner le comporte-
ment hydrique du sol ferrugineux et ses conséquences sur
le développement de la végétation.

EVOLUTIPN DU RECOUVREMENT GLOBAL DU TAPIS
HERBACE

La figure 3 montre ’évolution du recouvrement glo-
bal du tapis herbacé au cours des deux années d’étude
ainsi que la répartition des pluies et I’évolution de la

%y'
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FIG. 3.— Evolution saisonniére du recouvrement herbacé global (%) en relation avec la pluviosité et ’évolution
des disponibilités hydriques du sol sur sol ferrugineux a2 Mouda.

Seasonal charges in herbaceous percentage cover in relation to rainfall and available
soil water in ferruginous soil in Mouda.

disponibilité en eau du sol dans les 20 premiers centi-
métres de profondeur.

En 1986, I'évolution du recouvrement global des
plantes herbacées a été tout aussi progressive que 1’aug-
mentation de la pluviosité hebdomadaire. La courbe de
I’évolution du recouvrement est une sigmoide dont le
point d’inflexion se situe en juillet. L’accélération du dé-
veloppement du couvert 2 cette période coincide avec
I’augmentation brutale des ressources hydriques du sol,
suite & des précipitations de 224 mm aun cours de la der-
nigre semaine de juillet. A partir de cette période, les

pluies sont réguliéres et abondantes, ce qui permet le
maintien d’un stock d’eau disponible dans le sol élevé,
avec un pic au mois d’aofit di & une succession de fortes
pluies. En conséquence, le couvert augmente de fagon
continue et régulidre jusqu’au maximum (80 %). Le
stock d’ean disponible dans le sol ferrugineux diminue
trés rapidement aprés la derniere pluie tandis que les es-
péces herbacées se desséchent tout en achevant leur
phase de reproduction sexuée.

En 1987, I’évolution du stock d’eau disponible dans
le sol suit celle des pluies, avec un décalage d’une
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F1G. 4.~ Evolution saisonnigre de la structure spécifique du tapis herbacé en relation avec la pluviosité
et I’évolution des disponibilités hydriques sur sol ferrugineux & Mouda.
Seasonal changes in specific pattern of the herbaceous stratum in relation to rainfall and available
soil water in ferruginous soil in Mouda.
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Nombre tot.esp/dat = Nombre total d’especes sur la station par date - Total number of species on the station at each date.

semaine environ. Les pluies ont été trés irréguligéres par
rapport & I’année précédente. De fin mai & mi juin 1987,
les pluies totalisent 150 mm, c¢’est-a-dire presque 4 fois
plus qu’en 1986 au cours de la méme période. Elles sont
suivies d’une semaine entiére sans aucune pluie puis de
deux semaines avec des pluies hebdomadaires inférieures
2 10 mm. Cela s’est traduit, sur la strate herbacée, par
PPaccroissement rapide du recouvrement jusqu’au 15 juin
ol il a atteint 30 % (contre 10 % 2 la mé&me date en
1986), suite aux pluies recues fin mai & début juin.

Ensuite, le couvert régresse jusqu’a 20 % début juillet.
Cette baisse du recouvrement correspond & un desseéche-
ment létal de nombreuses plantules dii & I"asséchement
du sol durant les trois semaines trés pen arrosées. Avec la
reprise réguliere des pluies de début juillet jusqu’d fin
aott, le stock d’eau se reconstitue, mais avec des varia-
tions plus amples qu’en 1984. Le couvert maximum, de
seulement 60 %, a été atteint dés la mi-aofit, contraire-
ment & 1986 on il était en augmentation continue
jusqu’en septembre. '
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EVOLUTION DE LA COMPOSITION FLORISTIQUE ET
DE LA STRUCTURE DU PEUPLEMENT HERBACE .

La figure 4 montre 1’évolution du recouvrement relatif
des especes dominantes (Rr = recouvrement spécifique/re-
couvrement total en %), du nombre-moyen d’espéces par
quadrat et du nombre total d’especes par date, comparés &
la pluviosité et a I’évolution du stock d’eau disponible
dans le sol. La premiére variable (Nbremoyesp/quad.)
donne une idée de la densité d’espéces, la seconde
(Nbretotesp/dat) correspond 2 la richesse spécifique de la
station.

Deux des trois especes dominantes sont communes
aux deux années. Il s’agit de Brachiaria stigmatisata
(Mez) Stapf et Setaria pallide-fusca (Schumach.) Stapf &
Hubbard. Schizachyrium exile (Hochst.) Pilger est
co-dominante en 1986 mais elle est remplacée en 1987 par
Dactyloctenium aegyptium (L.) P. Beauv. (nomenclature
d’HUTCHINSON & DALZIEL, 1954-1972). En 1986,
Schizachyrium exile apparait seulement en juillet alors que
Brachiaria stigmatisata et Setaria pallide-fusca sont en
place des le mois de juin. En 1987, les trois espéces domi-
nantes sont en place en juin malgré un léger retard (une
semaine) de Brachiaria stigmatisata. Le rang des especes
qui dominent change d’une année 2 ’autre. Brachiaria
stigmatisata domine nettement tout au long de la saison
des pluies en 1986. Elle est remplacée a ce rang par
Setaria pallide-fusca en 1987, tandis que Brachiaria stig-
matisata est reléguée au troisiéme rang jusqu’en sep-
tembre. Cependant, le recouvrement relatif de I’espéce si-
tuée au premier rang varie peu tout au long de la saison
des pluies (autour de 40 %) et entre les deux années, mal-
gré une pluviosité et une répartition du stock d’eau dans le
sol trés différentes les deux années.

Les fortes pluies en début de saison en 1987 ont per-
mis I’apparition, & cette période, de plus d’espéces qu’en
1986 (21 contre 14). Cependant, en fin de saison, ce
nombre est peu différent entre les deux années (autour de
25). Le nombre total d’espéces sur la station croit régulie-
rement en 1986, de juin & septembre, tandis qu'en 1987,
élevé des le début de saison, il augmente peu et fluctue
jusqu’a fin septembre. Le nombre moyen d’espices par
quadrat suit une sigmoide en 1986 et atteint fin juillet un
palier d’environ 8 espéces. En 1987, il est déja autour de 8
especes en juin et fluctue jusqu’a la fin de la saison,
comme le nombre total d’especes sur la station.

On remarque de nouvelles apparitions d’espéces
Jjusqu’en fin de saison au cours des deux années. Des
apparitions d’especes “tardives” peuvent se produire apres
une baisse du nombre total d’especes (comme fin juillet en
1986 ou début septembre en 1987) ou en méme temps
qu’une baisse du nombre total d’espéces (comme mi-
juillet en 1987). Il y a donc des remplacements intrasai-
sonniers au niveau des especes dominées. Ces remplace-

ments sont plus marqués encore en 1987 qu’en 1986 en
liaison avec les plus amples fluctuations du stock hydrique
du sol.

COMPORTEMENT PHENOLOGIQUE DES ESPECES
LIGNEUSES ET HERBACKES

La figure 5 illustre les rythmes d’activité des espéces
ligneuses et herbacées, sous forme de spectre phénolo-
gique pour les premiéres et de phénogrammes pour les se-
condes, en relation avec la pluviosité, la répartition des
disponibilités hydriques du sol, I’évolution de la tempéra-
ture et de ["hygrométrie de Iair.

La strate herbacée-se-caractérise par une période d’ac-
tivité centrée sur la saison des pluies. La phase de repro-
duction (floraison et fructification) s’étale selon un gra-
dient temporel de fin juillet a début novembre, avec un
chevauchement important entre les espéces (FIG. 5). La fin
du cycle de vie de ces especes suit de trés prés 1’asséche-
ment du sol dans les 20 premiers centimétres de profon-
deur. Le feu peut 8tre précoce, accidentellement, comme
en 1987 (deés fin octobre au lieu de décembre a janvier ha-
bituellement) et réduire encore la durée de leur activité.

En revanche, pendant la saison s&che, il reste de 1’eau
disponible dans le sol entre 20 et 80 cm de profondeur
dans les horizons plus argileux exploités par les racines
des plantes ligneuses (SEGHIERI 1990 ; SEGHIERI, 1995).
Malgré le passage du feu en décembre 1986, Piliostigma
reticulatum et Acacia hockii sont restés feuillées en saison
séche. La premilre espéce se reproduit en milieu de saison
des pluies, malgré une tentative de floraison avortée début
avril 1986. La deuxiéme a une reproduction qui chevauche
Ia fin de 1a saison des pluies et le début de la saison séche
suivante. La plupart des espéces perdent leurs feuilles
mais il semble que le feu soit un événement déterminant
de ce comportement, excepté pour Sclerocarya birrea (A.
Rich.) Hochst. et Sterculia setigera Del. qui sont dé-
feuillées indépendamment de son passage. Ces deux es-
peces se reproduisent en saison se¢che juste avant la
feuillaison. Les premiéres pluies tombent juste quand ces
arbres sont déja en feuilles. La remontée de I’hygrométrie
ou la baisse de la température semblent plus en relation
avec le début de la feuillaison qui précéde de trés peu les
premieres pluies. Les espéces qui semblent aptes & conser-
ver des feuilles toute 1’année mais qui sont brilées par le
feu montrent une grande variété de la période de reproduc-
tion en fonction des espéces. En effet, elles peuvent fleurir
en méme temps que tombent les premicres pluies
(Strychnos spinosa Lam., Annona senegalensis,
Combretum collinum) avec parfois des tentatives avortées
plus précoces (comme Annona senegalensis et
Combretum collinum). Elles peuvent également fleurir en
milieu de saison des pluies, stratégie plus prudente, s’assu-
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rant que les disponibilités en eau sont au maximum
(comme Anogeissus leiocarpus). D’autres fleurissent en
fin de saison des pluies (comme Piliostigma thonningii et

Bridelia ferruginea), aprés que les réserves d’assimilats .

ont été reconstituées par une photosynthése continue tout
au long de la saison des pluies. Enfin, certaines especes se
reproduisent entitrement en pleine saison séche comme
Dombeya quingueseta (Del.) Exell et Combretum glutino-
sum. Les réserves en eau du sol disponibles en profondeur
en saison séche et une longue période d’activité photosyn-
thétique avant et aprés la reproduction contribuent & main-
tenir une telle stratégie. C’est le moment ol les parasites
et les prédateurs sont les moins nombreux et oll le feu ne
risque plus d’anéantir I’effort de reproduction.

Cependant, malgré un étalement de leur activité qui
dépasse largement la saison des pluies, toutes les espéces
ligneuses sont en activité entre juin et septembre. C’est
justement la période 2 laquelle les plantes annuelles sont
limitées pour s’installer, se développer et se reproduire.

DISCUSSION

Pour les deux années de suivi, on constate que I’humi-
dité du sol sableux entre 0 et 20 cm de profondeur répond
rapidement aux variations hebdomadaires de la pluviosité.
Les pics de disponibilité en eau suivent les pics des préci-
pitations et les asséchements du sol suivent les périodes
d’aridité climatique. Ce comportement est lié aux caracté-
ristiques physico-hydriques du sol. Dans les horizons
superficiels, du fait de sa texture faiblement argileuse, il
présente une faible capacité de rétention de I’eau et une
petite réserve utile potentielle. Le sol plus argileux au-dela
de 35 cm de profondeur est difficile a atteindre par des
especes annuelles qui doivent reconstituer leur systéme
racinaire chaque année. La cuirasse constitue un obstacle
supplémentaire au développement du systéme racinaire
diffus qui caractérise les Graminées (WALTER, 1971 ;
SEGHIER], 1995). Les plantes herbacées ne disposent donc
que d’un petit réservoir hydrique. En période de pluies
abondantes, beaucoup d’eau est perdue par ruissellement,
évaporation et drainage vertical et latéral (SEINY-BOUKAR,
1990). Par conséquent, ’installation des annuelles est for-
tement conditionnée par la répartition des précipitations,
en particulier en début de saison. Des premieres pluies ré-
gulidres induisent une installation progressive des popula-

FiG. 5.~ Phénologie des espéces herbacées et de quelques espéces
ligneuses en relation avec I’évolution saisonnitre des principaux
parametres climatiques et des disponibilités hydriques du sol
ferrugineux & Mouda.

Phenology of the herbaceous species and of some woody species in
relation to the seasonal changes of the main climatic factors and the
soil warer availabilities in ferruginous soil in Mouda.

tions d’especes comme en 1986. Des premieres pluies
abondantes, comme en 1987, induisent une installation
massive des plantes. Les périodes de sécheresse qui les
suivent font diminuer considérablement leur population.
Avec la reprise des précipitations, elles sont remplacées
par de nouvelles plantes restées sous forme de graines
viables dans le sol et nécessitant une humidification plus
longue avant de pouvoir germer (PENNING DE VRIES &
DiTEYE, 1982). Le stock de graines est rarement limitant
dans les communautés de plantes annuelles (stratégie dé-
mographique “r”’ de populations soumises a d’importantes
variations de 1’environnement, RAMADE, 1984) ; cepen-
dant, les cohortes tardives de 1987 ont bénéficié d’une pé-
riode de croissance plus courte que les plantes installées
plus précocement I’année précédente. SCHOLES (1990)
suggére que 1’alimentation hydrique des plantes contrble
la durée de leur période de croissance (longue en 1986 et
courte en 1987), tandis que la fertilité¢ chimique controle
leur vitesse de croissance pendant cette période. Une fois
installée, cette végétation s’est développée mais jusqu’a
constituer un tapis moins couvrant et moins dense qu’en
1986, du fait d’une période de croissance courte et d’une
fertilité du sol faible en surface. Elle s’est maintenue
jusqu’a la fin de la saison, car elle était peu consomma-
trice d’eau et parce que les pluies sont devenues abon-
dantes et régulidres. I a été constaté au cours des deux an-
nées qu’a partir du moment ot les pluies deviennent
réguli¢res, les plantules installées croissent jusqu’a leur
développement maximum.

En fin de saison de croissance, au cours des.deux
années, la faible variation de la densité d’especes, de la
richesse spécifique globale de la station et de I’importance
relative de ’espéce dominante montre que le nombre
d’espices pouvant coexister, tant & 1’échelle du quadrat
que de la station, est & peu prés constant d’une année sur
I’autre. En revanche, la hiérarchie des dominances varie
entre les deux années, ce qui suppose I’existence, au cours
de la période d’installation des plantules, de facteurs qui
contrblent le jeu compétitif en favorisant chaque année
une espéce différente. L’inversion du succes compétitif
peut &tre une réponse aux variations temporelles des res-
sources (HUTCHINSON, 1948 ; RICE, 1989 & 1992). Dans
les communautés d’espéces annuelles, l'irrégularité de la
pluviosité (quantité et répartition) est responsable d’une
grande variation des rythmes de germination entre les
années, comme entre 1986 et 1987. De méme qu’en
Californie, le stade le plus sensible du cycle court des
espéces annuelles se situe au moment de la composition
du tapis herbacé en cours d’installation, quand la variation
des précipitations entre les années est la plus grande. Les
périodes de sécheresse du début de la saison des pluies
(comme en 1987, par exemple) libérent des emplacements
qui peuvent ensuite &tre occupés par d’autres espéces
ayant une période, un taux et un rythme de germination
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différents de celles ayant germé aprés les toutes premigres
pluies (VAN DER MAAREL, 1988 ; HUENNEKE & MOONEY,
1989 ; RICE, 1992). Des expérimentations ont montré
I’importance des conditions de 1’environnement au
moment des germinations sur le succés compétitif des
especes (RICE, 1989). L'interaction entre la capacité & ger-
mer et a s’installer des espéces et la variation des condi-
tions hydriques contribuent fortement au changement
annuel de la hiérarchie des especes.

Cependant, d’autres facteurs sont susceptibles d’inter-
venir pour modérer I’ampleur de la domination d’une
seule espéce chaque année. La fertilité peu élevée du sol
sur la profondeur d’occupation par les racines des plantes
annuelles limite la compétition en réduisant la vitesse de
croissance des plantes, donc la vitesse 4 laquelle les popu-
lations atteignent I’équilibre compétitif (FROST et al.,
1986 ; VAN DER MAAREL, 1988 ; SCHOLES, 1990). Cela
conduit & la coexistence d’un plus grand nombre de com-
pétiteurs potentiels pour 1’ean et limite la dominance de
quelques uns. Une dominance prononcée indiquerait en
effet une fertilité chimique élevée (VAN DER MAAREL,
1988). Cette hypothese se confirme car les vertisols en
bon état du méme bassin versant montrent une dominance
constante de Loudetia togoensis (SEGHIERI et al., 1994).
Enfin, I'dge récent de la jachere (cinq ans) implique 1'exis-
tence d’une dynamique post-culturale (succession secon-
daire) de remplacement progressif des espéces adventices
qui contribuerait 2 la faible variation du nombre total
d’especes d'une année a I’autre (MITJA, 1990 ; FLORET &
PONTANIER, 1993).

Ainsi, la structure de la strate herbacée qui se déve-
loppe sur le sol ferrugineux étudié subit des variations
interannuelles qui semblent refléter 1’absence d’équilibre
dynamique (HUTCHINSON. 1948 ; VAN DER MAAREL, 1988 ;
RicE, 1989 & 1992). Cet état est entretenu par la variabilité
intetannuelle des précipitations en début de saison, au
moment ol les plantules sont en concurrence pour la colo-
nisation du territoire, en combinaison avec une fertilité peu
élevée constituant un stress supplémentaire au cours de
leur croissance. Il est probablement favorisé encore par une
dynamique de succession post-culturale. Le piturage
devrait €galement contribuer & retarder 1’accession 2 un
équilibre stable de la communauté en perturbant le jeu
compétitif naturel de facon hétérogéne & 1’échelle de la sta-
tion (HARPER, 1977). Le cycle de vie court des espéces
annuelles représente une stratégie adaptative a un environ-
nement ou le risque de mortalité est élevé (SCHAFFER &
GADGIL, 1975 ; SEGHIERI et al., 1995).

Les rythmes phénologiques observés sur les espéces
ligneuses sur sol ferrugineux au Nord-Cameroun concor-
dent avec ceux observés par d’autres auteurs ayant tra-
vaillé sur les mémes espéces en savane africaine (MENAUT
& CESAR, 1979 ; PoupoN, 1979 ; PIaT et al., 1980 ;
NouveLLET, 1987 ; FOURNIER, 1990). La répartition des

pluies n’apparait pas comme un facteur aussi limitant pour
I’activité des espéces ligneuses que pour les espéces -
annuelles. Celles-ci montrent une grande diversité de la
période de feuillaison et de reproduction. L’eau disponible
tout au long de 1’année en profondeur permet I’expression
de stratégies tres différentes. Cependant, ce qui est com-
mun 2 la plupart des especes ligneuses étudiées est
qu’elles sont “arido-actives”, au sens d’EVENARI (1986),
quelle que soit la phase phénologique en cours en saison
séche. Une activité en saison séche est possible grice 4 un
systéme racinaire pérenne leur permettant d’atteindre des
ressources hydriques et minérales plus abondantes et plus
durables en profondeur qu’en surface. En effet, les racines
des plantes ligneuses sur cette station peuvent descendre a
plusieurs metres de profondeur, malgré une densité raci-
naire plus élevée en surface (SEGHIERI, 1995). De plus,
I’existence d’organes de stockage de 1’eau dans le tronc ou
les racines n’est pas & exclure (Kemp, 1983). Les espéces
présentes sur les sols trés dégradés du bassin versant, dans
lesquels I’infiltration est réduite aux premiers centimétres
de profondeur, ont une activité limitée par la durée de la
saison des pluies comme les plantes annuelles (SEGHIERT
et al., 1995). La grande gamme de rythmes de vie des
especes ligneuses étudiées contribue 2 la stabilité de leur
coexistence, contrairement aux communautés d’especes
annuelles. Le décalage des différentes phases phénolo-
giques qui existe entre les especes leur permet de se main-
tenir dans des conditions trés variables dans le temps et
dans I’espace. Malgré le passage du feu en saison séche, la
reprise des activités de saison séche est assez rapide, ce
qui suppose une bonne adaptation également & cette per-
turbation.

Cependant, en saison des pluies, 'activité des espéces
ligneuses est trés importante aussi au moment ol les
especes annuelles se développent. Ce chevauchement des
activités des deux composantes de la savane participe a
I’assechement rapide du sol dans les horizons superficiels.
L’activité simultanée des arbres accroit la contrainte subite
par les plantes herbacées (variations rapides du stock
d’eau et fertilité peu élevée) et contribue a limiter la durée
de leur cycle de vie.

CONCLUSION

La grande variabilité des ressources en eau dans les
horizons de surface accessibles aux especes annuelles les
rend nettement tributaires de la répartition des pluies, et ce
d’autant plus que leur croissance est limitée par une ferti-
lité chimique du sol peu élevée dans ces horizons. La pré-
carité de la survie des especes herbacées et de leur régéné-
ration est renforcée par une concurrence directe des
plantes ligneuses pérennes en saison des pluies. Les
espéces ligneuses pallient les variations de la pluviosité
par la pérennité de leur systéme souterrain, le plus grand
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volume de sol exploité et I’accés & des ressources plus
abondantes et durables.en profondeur.

Cette étude montre que la coéxistence et la dominance
dans les communautés d’especes annuelles sont principa-
lement déterminées par les possibilités d’installation des
plantes en fonction des variations successives des res-
sources disponibles et des contraintes qu’elles subissent.
Dans des environnements trés changeants comme celui
décrit ici, les conditions optimales de régénération (instal-
lation, croissance et reproduction) peuvent différer en
fonction des especes (CHESSON & HUNTLY, 1989).
Cependant, les périodes ol ces conditions se réalisent sont
tellement limitées dans le temps, et leur chevauchement
est tellement important (comme celui des phénophases),
qu’elles peuvent difficilement étre différenciées et compa-
rées. Ainsi, des especes presque identiques du point de
vue de leurs niches écologiques peuvent coexister confor-
mément aux considérations théoriques récentes (CHESSON,
1991 ; VAN DER MAAREL & SYKES, 1993).
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ENGLISH ABRIDGED VERSION

Dynamics of annual community and life cycles of annual and
woody plants are studied in a Sudano-Sahelian savanna in the
northern Cameroon (LETOUZEY, 1985) on a ferruginous soil. This type
of soil covers 562 260 ha in the Bénoué basin (BRABANT & GAVAUD,
1985). The station is located at the top of the catena of the Mouda
watershed, 30 km south of Maroua, in the Diamaré plain. It is sandy
in the upper horizons (down to 35 cm of depth) and sandy clay
appears deeper down. Ferruginized gravel is scattered on the surface.
Hardpan fragments are present in both horizons. The site is a recent
fallow of five years old. The savanna undergoes an annual dry period
of six to eight months, despite an average annual rainfall of 800 mm
between May and September. Firstly we analysed how rainfall
distribution and soil moisture regime influenced the establishment,
development and final structure of the annual herbaceous cover
during two rainy seasons (1986 and 1987). Secondly, we focused on
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the phenological rhythms of herbaceous and woody strata in relation
to the distribution of soil water availability.

Rainfall data were measured using a rain gauge. Soil moisture
content was measured using a neutron humidimeter (SOLO 20) until
80 cm of depth. Because of the imprecise measurements of the
neutron probe for the first 20 cm of soil, for this layer additional data
were obtained by the gravimetric method. We calculated available
soil water for plants, i.e. soil water humidity above -1.6MPa.
Relative humidity and temperature data were provided by the near-
by meteorological station at Maroua-Agro, representative of the
study area. To collect data on the phenology of woody plants, we
employed the method of Grouzis & Sicot (1980). Only the most
abundant species were included. For the readings on the annual
herbaceous stratum, 35 quadrats (30x30cm) were installed in 1986.
Among them, 15 were conserved in 1987, this last number of
quadrats being sufficient to take into account 80 % of species (after
the charts of GREIG SMITH in MILNER & HUGUES, 1968). According
to the method proposed by DURANTON (1978), we monitored the
seasonal and inter-annual trends in total cover, floral composition,
richness in species, relative cover of each dominant species and
phenology of every species. We did monthly readings during the dry
season and weekly readings during the rainy season.

Results showed two contrasted rainy seasons. In 1986 the total
rainfall was 715 mm, well distributed over the wet season. 1987 was
a drier year with 559 mm and with a more irregular distribution of
rain events. In the upper layers, ferruginous soil does not buffer the
weekly changes of the rainfall, because of its sandy texture. It has a
low water holding capacity and a small potential water reserve. The
presence of surface iron pan led to a small soil depth that diffused
roots of annuals Graminae can exploit (WALTER, 1971 ; SEGHIER],
1995). Consequently, herbaceous stratum development and life cycle

. are strongly dependent on rainfall distribution. More particularly, the

beginning of the rainy season is crucial for the final pattern’of this
layer. Irregular distribution, as in 1987, doomed to failure the first
seedlings and shortened the growth period of lastly germinated and
surviving plants. Thus the maximum cover was low and was reached
earlier in 1987 than in 1986.

Combined with a low chemical fertility, the seasonal variation of
water availability in the soil leads to a constant number of species,
an annual change of species hierarchy, but a contribution of the
dominant species being constant (RICE, 1989 ; SEGHIERI et al., 1994).
It is a “non-equilibrium coexistence” (VAN DER MAAREL, 1988). This
non equilibrium is probably increased by a post-cultural succession
of this recent fallow (MiTia, 1990 ; FLORET & PONTANIER, 1993) and
by human disturbances (fire, pasture).

From 35 cm of depth layers were clayey with a higher chemical
fertility than in the upper layers. During the dry season, these layers
held available water. The woody plants, which had access to these
resources (SEGHIERI, 1995), through a permanent underground
system, showed a wide variety of phenological rhythms. During two
years, there was at least one species with leaves, flowers or fruits.
Consequently, the woody stratum is more independant of the
variability of rainfall distribution than the herbaceous stratum. On
ferruginous soil, at the beginning of the rainy season, the woody
stratum would be more efficient than the annual plants in the
exploitation of soil water because of its perennity and the exploitation
of a larger soil surface. That would constitute an additional constraint
for the annual stratum and dry out more quickly the upper horizons.




