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AVANT-PROPOS

Les Actes du collogue international de Phytogéographie tropicale sont publiés pour I'essentiel
{30 communications) dans le présent volume de la collection « Colloques et Séminaires » éditée par
'ORSTOM (Institut frangais de recherche scientifique pour le développement en coopération).

Les treize communications plus spécifiquement ethnobotaniques ont été publiées dans le JATBA
{Journal d' Agriculiure traditionnelle et de Botanique appliquée, revue d’Ethnologie) vol. XXXVII (1994).

Les quinze communications relevant de la chorologie sont parues dans les mémoires de la
société de Biogéographie, 3¢ série, n° 4 (1994).

Ce colloque, organisé par le laboratoire de Botanique tropicale {université Pierre et Marie Curie -
Paris VI), et I'unité de recherche « Diversité biologique et Systémes forestiers » de 'ORSTOM, n'au-
rait pu avoir lieu sans la participation financiere des organismes suivants :

L'université Pierre et Marie Curie
(Laboratoire de Botanigue tropicale,
Vice-présidence Recherche,
Direction Information et Communication,
UFR Sciences de la Vie)

L'ORSTOM
{Département Milieux et Activité agricole,
Commission des Sciences végétales)

La CEE
(DG.11, B4, Foréts tropicales)

Le CNRS
(Programme Environnement)

L'UNESCO
(Division Sciences écologiques)

LACCT
{Agence de Coopération culturelle et technique)

Le ministére de la Recherche

La fondation Yves Rocher

Ce collogue est dédié au professeur Raymond SCHNELL
dont nous avons célébré les 80 ans en juillet 1993.
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ALLOCUTION DU PROFESSEUR EDOUARD BOUREAU, MEMBRE DE L'INSTITUT,
LUE PAR LE PROFESSEUR PAUL OZENDA, MEMBRE DE L'INSTITUT

Mesdames, Messieurs, Chers Colleégues,

J'ai le privilege d'avoir & dire quelgues mots sur mon confrére et vieil ami, le professeur Raymond
SCHNELL.

C'est pour moi en effet, un grand honneur, car le connaissant depuis de nombreuses années, j'ai
toujours apprécié sa grande compétence scientifique, son honnéteté, son extréme modestie, sa
bonté et sa gentillesse.

Issu d'une vieille famille strasbourgeoise, Raymond ScHNELL est né en 1913 a Nancy, ville ol bon
nombre de familles alsaciennes s'étaient installées. Il fait ses études d'abord & Strasbourg au lycée
Fustel de Coulanges puis a la faculté des sciences ou il suit les cours de botanique de CHERMEZON,
HouARD et MARESQUELLE.

Apres deux années passées dans I'enseignement secondaire, il est en 1941 assistant & la faculté
des sciences de Strasbourg alors repliée & Clermont-Ferrand.

En cette année 1941, une mission organisée sous le patronage de I'Institut francais d'Afrique
noire (IFAN), que dirige de fagon éminente le professeur Théodore MonoD, lui ouvre le monde fasci-
nant des tropiques.

Sa présence en Afrique, prévue pour six mois, se prolonge pendant quatre ans. Lors de ce séjour,
il dirige & Conakry le centre local de Guinée de I'IFAN et dans la presqu'fle du Boulbinet, il trace un
jardin botanique.

1945 : de retour en Europe, il retrouve son poste d'assistant a la faculté des sciences de
Strasbourg.

1946 : il est assistant a la faculté des Sciences de Paris.

Mai 1949 : il soutient une thése de doctorat d’Etat sur le peuplement végétal des Monts Nimba
en Guinée.

Cette étroite chalne montagneuse qui culmine a 1 750 m ét se prolonge au Liberia, présente sur
ses crétes de vastes savanes montagnardes renfermant quelgues orophytes. On peut penser que
ces formations herbeuses doivent leur extension aux feux qui ont élargi des clairieres edaphlques ori-
ginelles, refuge des orophytes prairiaux.

R. ScHNELL étendit par la suite ses investigations aux autres massifs ouest-africains (comme le
Fouta-Djallon), ol selon un gradient climatique (avec une pluviosité décroissante du Sud au Nord), on
voit une variation de la forét montagnarde a Parinari excelsa et de la flore orophile prairiale.

Mattre de conférences en province de 1952 a 1958, il étudie avec ses éléves I'action morphogene
sur les plantules de diverses substances comme I'acide 2-4-Dichlorophénoxyacétique.

1958 : mafltre de conférences a Paris, il enseigne dans un troisieme cycle de Botanique tropicale
gue notre regretté ami le professeur G. MANGENOT venait de créer.

C’est alors gue s’ouvre une large période de recherches sur la végétation tropicale.

Une mission au Brésil, effectuée dans le cadre de la coopération franco-brésilienne, lui donne I'oc-
casion d'établir des contacts avec les milieux scientifiques brésiliens et d’étudier sur place les divers
types de végétation.
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Dans la région de S&o-Paulg, ville ou il donna & I'université un enseignement de phytogéographie
tropicale, il peut voir les reliques de foréts et les enclaves de « cerrado ». Il va jusque dans le Sud
brésilien & Campos de Jordao ol subsistent des restes des foréts primitives d'Araucaria.

Partant vers le Nord du Brésil il voyage en Amazonie : Belém, Santarem avec ses énigmatiques
clairiéres apparentées aux « cerrados », et vers Manaus. )

Un séjour dans la région de Récife lui permet de voir pendant un long trajet la caatinga de I'Etat
de Pernambuco et divers autres types de végétation.

1959 : il préside les jurys d'examens en [ndochine. C'est pour lui I'occasion de visiter les divers
types de végétation : mangroves, foréts denses souvent dégradées, foréts claires, foréts monta-
gnardes.

Tous ces voyages ont permis au professeur SCHNELL d‘avoir une vue plus large, plus compléte de
la végétation tropicale et de ses variantes selon les continents, en fonction des flores qui s'y sont
établies au cours des époques géologiques.

C'est ainsi qu'il a pu établir une synthése remarquable dont les premiers volumes ont paru sous le
titre « Introduction a la Phytogéographie des pays tropicaux » {1970-1971) et furent suivis ensuite par
guatre autres volumes.

Parallelement, Raymond ScHNELL dirige de jeunes chercheurs qui travaillent surtout sur le terrain
{Congo, Cameroun, etc.). D'autres étudient sous sa direction des problémes de morphologie des
glandes foliaires, des « acarodomaties ». Il examine les curieuses structures des myrmécophytes, la
polarité des feuilles.

Cela I'a conduit a la question du gradient morphologique de la feuille. Ce dernier peut &tre selon
lui, confronté avec celui qui existe, chez la tige, pour chaque entre-nceud ; la tige ayant une crois-
sance continue, le gradient de chacun de ses entre-nceuds se traduit par une croissance rythmique
des axes (flush). Ces considérations sont applicables a certaines cavités des plantes myrmeécophiles.

C'est le cas des poches a fourmis de la base des limbes (chez les Mélastomacées par exemple), ou
des cavités & fourmis de la base des entre-nceuds chez les Cuviera (Rubiacées) aboutissant & une crois-
sance par flush.

Les mérites scientifiques du professeur SCHNELL se trouvent dans un fait essentiel : toute son
ceuvre phytogéographique est fondée sur ses propres observations.

il a parcouru la planéte dans tous les sens et c'est alors qu'il a pu avoir de la flore une conception
originale strictement personnelle.

Les vacances universitaires sont toujours pour lui I'occasion de visiter des régions diverses et de
vérifier ses résultats : Guyane (1961) ; Cote d'lvoire (1971-1972) ; Congo (1972-1973) ; Cameroun
{1976) ; Pérou et Bolivie (1977) ; Mexique (1977) ; Brésil (1978), lors du 2¢ congres latino-américain
de Botanique, (1978) ; Venezuela et Colombie (1978) ; Australie (1981) ; Afrique du Sud (1982) ;
Guinée (1983).

Tel est, trop rapidement esquissé, le tableau des brillantes recherches de Raymond SCHNELL.

On ne peut qu‘admirer ses travaux aussi variés dans les différents domaines de la biologie végé-
tale et, sa modestie devrait-elle en souffrir, on peut dire qu'il fait grand honneur a notre pays.
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REPONSE DU PROFESSEUR RAYMOND
SCHNELL

Mesdames, Messieurs,

Je remercie trés vivement Monsieur le professeur
OzenDa, de I'Académie des sciences, pour les paroles élo-
gieuses et gentilles qu'il vient de prononcer.

Je remercie également Monsieur le professeur BOUREAU,
de l'académie des Sciences, qui devait &tre parmi nous
aujourd’hui. Ne pouvant venir pour des raisons de santé, il a
tenu & nous envoyer un message, dont nous a fait part
M. OzeNDA.

Je tiens aussi a remercier les personnalités qui ont bien
voulu honorer ce collogue de leur patronage ou de leur pré-
sence. Je remercie Monsieur le président de 'ORSTOM, et
Monsieur le directeur des Affaires internationales de I'uni-
versité Pierre et Marie Curie.

J'exprime ma reconnaissance aux organisateurs de ce
colloque, qui ont eu la gentillesse d'associer @ ce collogue mon nom. Mon nom et mon age. J'y suis
irés sensible.

Et, comme il se doit, je remercie les collégues et amis qui ont eu la tache d'assurer 'heureuse
réalisation de ce collogue. -

Je suis heureux de voir que les participants sont venus nombreux a ce collogue. Je leur souhaite
a tous la bienvenue. Leur présence atteste la vitalité de la Phytogéographie tropicale, - avec ses
diverses polarités - chorologie, écologie, histoire des flores, etc.

Je me réjouis aussi de voir ici rassemblés bon nombre de ceux qui ont jadis suivi nos enseigne-
ments de botanique tropicale ou travaillé dans le cadre de notre laboratoire. Cela me fait un grand
plaisir de les voir et je leur sais gré d'étre venus, parfois de loin.

Il me reste & souhaiter & tous un excellent collogue. J'adresse a tous mes veeux les plus amicaux.

Je me réjouis de ce collogue. Ce collogue vient & son heure. A I'époque moderne s'imposent de
plus en plus des contacts entre les laboratoires, enire les idées. Les colloques en sont ['expression.

Multiples sont les colloques et congrés. Les uns ouverts a toute la botanique, - dans le sens large
de ce mot. Les autres plus spécialisés. Il y a eu les congrés internationaux de botanique, les congres
latino-américains de botanique, le coliogue de Kandy (UNESCQ), les colloques de Yangambi et de
Ndola. Les faits phytogéographiques, les faits tropicaux ont été maintes fois évoqués dans ces col-
loques.

Mais je ne crois pas qu'il y ait eu beaucoup de colloques ayant pour titre explicite la phytogéo-
graphie des pays tropicaux. C'est dire tout I'intérét, et la signification - du collogue qui s'ouvre main-
tenant.

La phytogéographie est évidemment une science de synthése. Son double objet, - Ia flore et la
végétation, - implique qu'elle fasse appel a des disciplines variées, - qui, au cours de leur évolution
historique, sont progressivement devenues, & des degrés divers, des sciences a part entiére.

Son aspect chorologique implique évidemment une base systématique, indispensable a I'étude
des aires. L'interprétation des aires suppose un appel a la paléobotanique, a la géophysique. Bien des
répartitions s'éclairent gréce a la tectonique des plagues.
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Je pense notamment & ['histoire des flores africaines. Se basant sur les faits chorologiques
actuels, CHRIsT, en 1892, avait formulé sa théorie de 'ancienne flore séche africaine non tropicale.
Les bruyéres abondent en Afrique du Sud, et se retrouvent sur les montagnes d'Afrique orientale, et
méme sur certaines montagnes d'Afrique occidentale. Cette répartition ne peut s'expliquer que par
une aire ancienne continue, réalisée sous un climat différent. Mais a I'époque de CHRIST, il n"était pas
possible d'en dire plus. Ou étaient alors les flores tropicales ?

C'est ici qu'intervient la paléobotanique.

Des travaux paléobotaniques, et particulierement ceux du professeurr BOUREAU et de ses colla-
borateurs, notamment P. Louver, ont montré qu'a I'Eocéne existait en Afrique du Nord une flore tro-
picale forestiére. Les espéces ont &té identifiées grace a leur bois. Il s'agit donc d'identifications
solides.

De méme des travaux anglais ont montré qu'a 'Eocéne la région de Londres avait une flore tro-
picale.

On peut donc penser qu'a cette époque la bande tropicale se trouvait alors dans des régions
actuellement bien plus au nord, en raison du déplacement des plagues.

Les affinités floristiques entre I'Afrique et I'Amérique, qui sont importantes, ont suscité bien des
hypothéses.

Déja ENGLER avait suggéré des connexions anciennes entre le Nouveau Monde et I'Ancien. On a
par la suite imaginé des liaisons terrestres, des ponts, des voies de migration. On a pensé a la
connexion afro-brésilienne postulée par la théorie de VWEGENER. Mais cette connexion s’est rompue
au Crétacé. Trop tot. Les Angiospermes n'existaient pas encore.

Les reconstitutions des mouvements des plagues continentales ont montré gu’il subsistait, a
|'Eocéne, une connexion nord-atlantique entre le Nouveau Monde et I'Ancien. Les migrations végé-
tales ont donc pu se faire par cette voie.

De tels faits illustrent les bases pluridisciplinaires des faits biogéographiques, phytogéogra-
phiques notamment.

Nous venons d'évoquer le lien entre la chorologie actuelle, la paléohotanique et la géophysique.

Un autre versant de la phytogéographie a pour objet les groupements végétaux. Cet aspect
implique des bases climatiques, édaphiques, anthropiques. Autrement dit, I'écologie est un des
piliers de la phytogéographie.

On pourrait multiplier ces exemples.

De MARTONNE a dit : « la géographie est une science de synthése ». Il en est de méme de la phy-
togéographie. Le botaniste belge de WILDEMAN avait dit : « la phytogéographie est une science de
synthése ».

Nous arrivons ainsi & I'interconnexion qui existe entre les diverses sciences. La morphologie s'in-
terpénétre avec la phytogéographie et I'écologie. Dans le désert du Karoo il y a de nombreuses
plantes charnues, appartenant a des familles trés différentes. Tout le probiéme de la xéromorphie, et
de la biogéographie des régions arides, rejoint ainsi la morphologie. Il rejoint aussi la physiologie.

Notre collogue a pour titre la phytogéographie tropicale. Les tropiques ont en effet leur profonde
spécificité.

Il y a des familles tropicales, des genres tropicaux. Les affinités floristiques sont paralléles a
I'équateur. |l y a bien plus de parenté entre les flores tropicales d'Afrique et d'’Amérique qu'il n'y en
a entre les flores tropicales et les flores tempérées des mémes continents.

Mais il y a aussi les faits climatiques. [absence d'hivers entraine une physiologie différente. La
vernalisation par le froid, courante en pays tempérés, ne se retrouve pas ici. Pensons aussi a la pho-
topériode souvent quasi constante. Que deviennent les notions physiologiques classiques de jour
court et de jour long - notamment pour la mise a fleurs ? Si la botanique était née sous les tropiques,
bien des données classiques eussent été autres.
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Et ceci me permet d'évoquer guelgues souvenirs.

D’abord des souvenirs lointains.

Je pense d'abord a mes débuts en morphologie causale, dans le laboratoire du professeur
MARESQUELLE.

Je pense aussi & mes débuts tropicaux, grace a une mission organisée par I'Institut d'Afrique,
alors dirigé par le professeur Théodore MonoD.

Je pense aussi & ma venue a Paris, & mes contacts utiles avec le Muséum, notamment avec le
professeur CHEVALIER, explorateur de I'Afrique.

La botanique tropicale a eu enfin son essor dans I'université, grace a la création du 3¢ cycle de
botanigue tropicale, par le professeur MANGENOT.

Le contact avec tous ces maitres fut profondément enrichissant.

Ainsi le travail scientifique se réalise selon une chaine, dont les maillons sont constitués par les
apports convergents de chacun, avec sa polarité propre, - chaine qui se poursuit de génération en
génération.

Publications de R. Schnell

Flexions pathologiques des rameaux d'épicéa (Rev. Gén. Bot., 1936, p. 569-589).

En collaboration avec H.J. MaResaueLLE : Etude expérimentale des phases de 'action cécidogéne dans une galle (C.R. Acad.
Sci., 1936, p. 270-272).

Pousses en rosette a feuilles aplaties chez I'Epicéa (Bull. Soc. Bot. Fr, 1938, 85, p. 214-219).

Les divers degrés de I'action cécidogéne d'un insecte, Adelges abietis (Bull. Soc. Linn. Lyon, 1938, 7, p. 201-202).

Variations de la forme du limbe chez les pousses normales de I'Epicéa (Bull. Soc. Bot. Fr., 1938, 85, p. 363-365).

Raccourcissement du fimbe de I'épicéa par une action parasitaire trés faible (Bull. Soc. Bot. Fr., 1938, 85, p. 382-84).

Observations sur deux balais de sorciére de I'Epicéa (Bull. Soc. Bot. Fr, 1939, 86, p. 318 -323).

La polycladie chez le balai de sorciére du pin maritime (Bull. Soc. Bot. Fr., 1939, 86, p. 393-395).

Régenération d’'un rameau sectionné chez le pin maritime (Bull. Soc. Bot. Fr, 1940, 87, p. 72-74).

Les inhibitions de I'allongement chez les organes végétaux et quelques-unes de leurs causes {Bull. Soc. Linn. Lyon, 1940, 3,
p. 1-5).

Réaction cicatricielle et inhibition de I'allongement chez Aster amellus & la suite d'une blessure profonde de la région termi-
nale (Bull. Soc. Bot. Fr, 1940, 87, p. 120-122).

L'aplatissement dorso-ventral du limbe chez |"Epicéa et sa signification (Bull. Soc. Bot. Fr,, 1941, 88, p. 676-680).

Dimensions des pousses et gradient axial chez Picea excelsa (Bull. Soc. Bot. Fr, 1941, 88, p. 812-815).

Inhibitions de I'allongement a la suite de traumatismes (Bull. Soc. Hist. Nat. Auvergne, 1941, 7, p. 117-122).

Structure d'ombre et de soleil chez 'Epicéa (Bull. Soc. Linn. Lyon, 1942, 11, p. 22-27).

Réle du cotylédon dans les corrélations chez la plantule de pois (Bull. Soc. Bot. Fr,, 1942, 89, p. 5-7).

A propos des galles (Notes africaines, Dakar, 1943, 18, p. 9-10).

L'action de I'nomme sur la végétation dans la région des monts Nimba et du massif de Dans (Afrique occidentale frangaise) (Bull.
Soc. Hist. Nat. de I'Afrique du Nord, 1944, 35, p. 111-115).

Découverte de I'Olea guineensis HutcH. et C.A. SMITH {O. hochstetteri A.CHEV.) dans le massif du Ziama (Guinée francaise)
{Notes Africaines, Dakar, 1945, 28, p. 23).

Note sur le palmier & huile, sa répartition et sa dissémination dans la région forestiére (Notes afi., 1945, 28, p. 23).

La premiere réserve naturelle intégrale de I'Afrique occidentale frangaise, le massif des monts Nimba (Notes africaines, 1945,
36, p. 1-4).

Note sur le peuplement végétal des montagnes de I'Afrique occidentale, et particuliérement du massif du Nimba (Conférence
intern. des Africanistes de I'Ouest, Dakar, 1945, publié - 1950, 7, p. 496-504),

Sur quelques cas d'hétérophyllie chez des plantes tropicales (Conf. intern. Afric. Quest, Dakar, 1945, [1950], 1, p. 505-510).

Note préliminaire sur le modelé latéritique des monts Nimba et son réle écologique {C. R. Soc. Biogéogr., Paris, 1945, p. 1-4,
4 fig.).

Note préliminaire sur les sols des monts Nimba dans leurs rapports avec la végétation (C.R Acad. Sci., 222, 1945, p. 807-808).

La forét montagnarde des massifs quartzitiques du Nimba et du Simandou (Guinée Frangaise) (Bull. Soc. Bot. Fr,, 1945, 92, p.
175-179, 1 fig.).
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Sur 'origine des savanes de la région das monts Nimba (Guinés frangaise) (Bull. Soc. Bot, Fr,, 1945, 92, p. 175-179, 1 fig.).

Sur l'origine des savanes de la région des monts Nimba (Guinée francaise) (Bull. Soc. Bot. Fr., 1945, 92, p. 249-251, 1 fig.).

Structure et évolution de la végétation des monts Nimba en fonction du modelé et du sol {Bull. Institut frangais d’Afr. noire,
Dakar, 1945, p. 80-100, 2 fig.).

Observations préliminaires sur les sols des monts Nimba et du massif du Simandou (Bull. Soc. Hist. Nat. Afr. Nord, 1945, 35,
p. 161-167, {2 fig.}.

Note préliminaire sur la végétation des monts Nimba (Afrique occidentale frangaise) (Bull. Soc. Linn. Lyon, 1946, 6, p. 63-66,
1 fig.).

Le massif des monts Nimba, premigre réserve naturelle intégrale de |'Afrique occidentale frangaise (L’Agronomie tropicale,
Paris, 1946, 34, p. 1568-161).

Découverte du Polypodium cosorum Baker dans les foréts montagnardes du Nimba et du Ziama (Guinée francaise) (Notes
afric., 1946, 30, p. 20-21).

Sur quelques plantes a usage religieux de la région forestidre d'Afrique occidentale (J. Soc. Africanistes, 1946, 16, p. 29-38, 1
fig.)

Remarques sur le peuplement forestier de la région montagneuse du haut Cavally et du massif des Dans (Farm and Forest,
Ibadan, 1946, 6, 1).

En collaboration avec P. JAEGER : Quelques herborisations dans la péninsule du Cap-Vert (Notes afric ., 1947, 35 p. 19-23).

En collaboration avec Ch. Kituian : Contribution & l'étude des formations végétales et des sols humiféres correspondants des
massifs du Benna et du Fouta-Djallon (Guinée frangaise} (Revue canadiennne dee Biologie, Montréal, 1947, 6, 3, p. 379-
435).

Note sur les flots forestiers reliques de la basse Guinée frangaise (C.R. Acad. Sci., 1947, 223, p. 254-255).

En collaboration avec M. L. TarDIEU-BLoT : Contribution & I'étude des Ptéridophytes de 'Afrique occidentale frangaise (Rev.
Gén. Botan., 1947, 54, p. 461-505, 2 fig.).

Description de quelques galles d'Eriophyides recueillies en Afrique occidentale (Conf. afric. Ouest, Bissao, 1947 ; Lishonne,
1950, vol. Il, P. 321-333, 5 fig.).

Esquisse de la végétation cotiere de la basse Guinée frangaise (lbidem, p. 201-214, 1 fig.).

Quelques observations sur la reconstitution de la forét dense en Afrique occidentale (lbidem, p. 243-245).

Observations sur trois cas de fasciation {/bidem, p. 335-338).

Le modelé des monts Nimba {Afrique occidentale frangaise) dans ses rapports avec les sols et |'évolution de la végétation
{Annales de géographie, 1948, 57, p, 213-218, 3 fig., 2 pl. photo.).

Quelques faits pour une esquisse biogéographique de la forét dense ouest-africaine (C.R. Soc. Biogéogr., 1948, 212-214, p.
34-38).

Essai de synthése biogéographique sur la région forestigre d'Afrique occidentale (Notes Afric., 1948, 40, p. 29-33 et 37-39).

Note sur la flore montagnarde de |'Ouest africain {(C.R. Acad. Sci., 1948, 227, p. 566-568).

Quelques observations sur |'érosion des sols dans la région forestiere d'Afrique occidentale (Notes affric., 1948, 40, p. 15-17;
bibliographie : p. 37).

Sur quelques cas de dégradation de la végétation et du sol observés en Afrique occidentale (Conférence africaine des sols,
Goma, 1948; Bull. Agron. Congo belge, 1949, p. 1353-1362, 1 fig.).

Observations sur l'instabilité de certaines foréts de la haute Guinée frangaise en rapport avec [e modelé et la nature du sol
(Ibidem, p. 671-676).

Végétation et flore des monts Nimba (Afrique occidentale francaiss) (L'Année biologique, 1949, p. 187-198).

Noms vernaculaires et usages indigenes de plantes d'Afrique occidentale (Etudes guinésnnes, Inst. Fr. Afr. noire, Conakry,
1949, fasc. 4, p. 57-80).

Sur quelques croyances et pratiques ouest-africaines concernant les serpents et les moyens de se protéger de leurs morsures
(J. Soc. Africanistes, 1949, 19, 11, p. 89-98).

En collaboration avec H.H. Des AssaYes : Un Belmontia (Gentianacée} nouveau de Guinée frangaise (Bull. Soc. Bot. Fr., 1949,
96, 7-9, p. 204-205, 1 fig.).

Un Clematis nouveau de Guinée frangaise (Bull. Soc. Bot. Fr., 1949, 96, 7-9, p. 223-224, 1 fig).

Etat actuel des recherches sur la végétation de |'Afrique intertropicale frangaise (Vegetation, 1949, 1950, 2, p. 331-340).

Plantes nouvelles des monts Nimba (Revue gén. Bot., 1950, 57, p. 278-292, 6 fig.).

Remarques préliminaires sur les groupements végétaux de la forét dense ouest-africaine (Bull. Inst. Fr. Afr. noire, 1950, 12, 2,
p. 297-314).

La forét dense. Introduction a I'étude botanique de la région forestigre d'Afrique occidentale (Paris, 1950, 1 volume, 324 p.,
13 fig., & phot. 16 pl.).

Etudes préliminaires sur la végétation et la flore des hauts plateaux de Mali (Fouta-Djallon) (Bull. Institut Fr. Afr. noire, 1950,
12, 4, p. 905-926, 1 fig.).

Contribution préliminaire a I'étude botanique de la basse Guinée frangaise (Etudes guinéennes, 1950, 6, p. 31-76).
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La Réserve naturelle intégrale des monts Nimba (Afrique occidentale frangaise) (Revue intern. Bot. Appl. et Agr. Trop., 1950,
335-336, p. 514-520, 1 fig.).

Notes et observations sur divers Strophantus d'Afrique occidentale (Rev. intern. Bot. Appl., 1950, 30, 337-338, p. 588-603, 3 pl.).

Quelques observations sur la croissance d'arbres plantés a Conakry (Etudes guinéennes, Inst. Fr. Afr. N., Conakry, 1950, 6, p.
79-80).

La mangrove, forét maritime des cotes tropicales (La Nature, 1951, 3799, p. 321-323, 1 phot.}.

Végétation et flore des monts Nimba (Afrique occidentale frangaise) (Vegetation, 1951 1952, 3, 6, p. 345-406).

La végétation forestiere de I'Ouest africain {Symposium de I'AETFAT, Bruxelles, 1951 ; Lejeunia, 1952, 16, p. 11-16,
4 phot.).

Contribution & une étude phytosociologique et phytogéographique de I'Afrique occidentale : Les groupements et les unités
géobotaniques de la région guinéenne (Mém. Inst. Fr. Afr. noire, 1952, 18, p. 41-234, 20 fig., 18 pl. phot.).

Contribution & I'étude des cécidies de |'Afrique occidentale (Mémoires Inst. Fr. Afr. noire, 1952, 18, p. 237-334, 57 fig.).

Végétation et flore de la région montagneuse du Nimba (Mém. Inst. Fr. Afr. noire, 1952, 22, 604 p., 42 fig. 50 phot.).

Les foréts primitives de la basse Guinée francaise (C.R. Soc. Biogéogr., 1952, 248, p. 11-16).

Plantes nouvelles ou peu connues d'Afrique occidentale frangaise (Guinée et Cote d'lvoire) (Bull. Inst. Fr. Afr. Noire, 1953, 15,
1, p. 93-97).

Contribution a I'étude des Uragoga de I'Ouest africain (Bull. Inst. Fr. Afr. Noire, 1953, 15, 1, p. 98-132).

En collaboration avec H. T. ReichsTeIN, J.V. Euw et R. RICHTER : Die Glykosiden der Samen von Strophanthus sarmentosus
APDC (Pharmaceutica Acta Helvetiae, 1953, 28, p. 283-307).

Sarcophrynium (Marantacées) ouest-africains (Bull. Inst. Fr. Afr. Noire, 1953, 15, p. 1390-1395).

Tarenna (Rubiacées) ouest-africains (Bull. Inst. Fr. Afr. Noire, 1954, 16, p. 75-88).

Icones Plantarum Africanarum (fasc. | et ll, Inst. Fr. Afr. Noire, Dakar, 1953).

Problémes et réalisations de la protection de la nature en Guinée frangaise (82 congreés intern. Botanique, Paris, 1954, section
23, p. 129-131).

Le jardin d'essais de Camayenne et son réle dans le développement agricole de la Guinée frangaise (Notes africaines, Dakar,
Institut francais d'Afrique Noire, oct. 1956, 72, p. 106-110).

Sur une altération parasitaire du fruit d'un Desmodium africain (Bull. Inst. Fr. Afr. Noir, 1957, 19, 1, p. 21-23, 1 fig.).

Remarques sur les foréts des montagnes ouest-africaines (Guinée et Cote d'lvoire) et leur individualisation floristique (Bull.
Jard. Bot. de I'Etat, Bruxelles, 1957, vol. jubilaire W. RoBYNsS, 27, 2, p. 279-287).

Plantes alimentaires et vie agricole de I'Afrique noire. Essai de phytogéographie alimentaire (Paris, 1957, Libr. Larose, 1
volume, 223 p., 29 fig., 16 pl. phot.).

Notes sur les Psychotriées (Rubiacées) de I'Ouest africain (Mémoires Inst. Fr. Afr. noire, 1957, 50, Mélanges biologiques, p.
55-93, fig.).

Notes sur les Cyanotis (Commélinacées) de 1'Ouest africain (Guinée et Céte d'lvoire) (Bull. Inst. Fr. Afr. noire, 1957, série A,
29, p. 727-750, 5 fig., 9 phot.).

Clef empirique des principales Marantacées ouest-africaines (Guinée, Cote d'lvoire et territoire limitrophes) (Bull. Inst. Fr. Afr.
Noire, 1957, série A, 29, p. 1124-1134).

Icones Plantarum Africanarum (fasc. V, Inst. Fr. Afr. noire, Dakar, 1960, 24 pl.).

En collaboration avec P. JAEGER - Ombelliféres de Guinée frangaise et de Céte d'lvoire (Bull. Inst. Fr. Afr. Noire, série A, 20, 1,
1985, p. 28-38, 1 fig., 3 phot.). )

Plantes employées en Afrique occidentale pour se protéger des serpents (Bull. Inst. Fr. Afr. noire, série B, 1958, 20, p. 205-
214).

Techniques d'herborisation et de conservation des plantes en pays tropicaux {J. Agric. Trop., Paris, 1960, 7, p. 1-48, 9 fig.).

Sur une galle foliaire d'un Wendlandia (Rubiacées) du Cambodge en rapport avec la question des domaties (J. Agric. Trop., 7,
1960 p. 539-559).

Note sur le genre Cephaelis et le probléme de I'évolution paralléle chez les Rubiacées (Bull. Jard. Bot. de I'Etat, Bruxelles,
1960, 30, p. 357-373, 9 fig.).

Notes sur la végétation et la flore des plateaux gréseux de la moyenne Guinée et de leurs abords (Rev. Gén. Bot., 1960, 67,
p. 325-399, 14 fig., 6 pl. phot.).

Contribution & I'étude botanique de la chaine de Fon (Guinée) (Bull. Jard. Bot. de I'Etat, Bruxelles, 1961, 31, p. 15-54, 11 fig.).

Le probléme des homologies phytogéographigues entre I'Afrique et I’Amérique tropicales (Mémoires Muséum national d'his-
toire naturelle, Paris, Nouv. série, Botanique, 1961, 11, 2, p. 137-242, 17 fig., 22 pl. phot.}.

Remarques préliminaires sur quelques problémes phytogéographiques du Sud-Est asiatique (Rev. Gén. Bot,, 1962, 69, p. 301-
366, 6 fig., 7 pl. phot.).

En collaboration avec R. DAUPHIN : Développement d'une vrille non fonctionnelle chez Vicia faba L. sous 'action de I'acide 2-4
dichlorophénoxyacétique {J. Agric. Trop., 1962, 9, p. 423-430).
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Convergences hétéroplastiques, inductions morphogénes et caractéres taxinomiques (Adansonia, série 2, 1963, 3, p. 354-
357).

En collaboration avec G. CusseT : Remarques sur la structure des plantules de Podostémonacées (Adansonia, série 2, 1963,
3, p. 364-367, 6 fig., 3 phot.).

Le probléme des acarodomaties (Marcellia, 1963, 31, 2, p. 95-107,1 fig.

Organes marginaux et organes portés par la surface du limbe {Colloque de Morphologie, Strasbourg, 1963; Mém. Soc. Bot.
Fr, 1963, p. 104-108, 1 fig.).

En collaboration avec G. CusseT et Mile M. Quenum : Contribution & |'étude des glandes extra-florales chez quelques groupes
de plantes tropicales (Rev. Gén. Bot., 1983, 70, p. 269-342, 24 fig, 8 pl. phot.).

Sur une structure anormale de Casuarina equisetifolia L. et le probléme des « halomorphoses » (Bull, Inst. Fr. Afr. noi,, Sér. A,
1963, 25, 2, p. 301-306, 2 fig.)

En collaboration avec G. CusseT : Glandularisation et foliarisation (Bull. Jard. Bot. de I'Etat, Bruxelles, 1963, 33, p. 525-530, 1
fig.).

Les groupements végétaux et le probléme de « I'unité phytocoenotique » (Cahiers d'Etudes biologiques, Lyon, 1965, 13-15,
p. 171-183).

La feuille, unité morphologique ou organe complexe (Cahiers d’Etudes Biologiques, Lyon, 1965, 13-15, p. 157-170).

Apercu préliminaire sur la phytogéographie de la Guyane {Adansonia, sér. 2, 1965, 5, 3, p. 309-355, 4 fig., 10 phot.).

Problémes phytogéographiques, écologiques et économiques de la caatinga brésilienne (J. Agric. tropicale, 1966, 13, p. 58-
90, 5 fig., 6 pl. phot.).

Remargues morphologiques sur les « myrmécophytes » {Colloque de Morphologie, Montpellier, 1965; - Mém. Soc. bot. Fr,
1966, p. 121-132, 4 fig.).

En collaboration avec F. GRouT de BeaurFORT : Contribution & I'étude des plantes &8 myrmécodomaties de I'Afrique intertropicale
{M8langes botaniques, Mém. Inst. Fr. Afrique noire, Dakar, 1966, 75, p . 1-66 , 10 pl.}

Contribution a |'étude des genres guyano-amazoniens Tococa AUBL. et Maieta AUBL. {Mélastomacées) et de leurs poches
foliaires (Adansonia, série 2, 1966, 6, 4, p. 525532, 2 fig.).

Prohlémes biogéographiques comparés de |‘hylaea amazonienne et de la forét dense tropicale d'Afrique (Simposio sébre a
biota amazdnica, Belém, 1966 ; publié 1967, volume |V, Botanica, p. 229-239).

Etudes sur 'anatomie et la morphologie des Podostémacées (Candollea, Genéve, 1967, 22, 2, p. 157-225, 24 fig., 8 pl. phot.).

Guinée (In: Conservation of vegetation in Africa South of the Sahara, Proc. 6 th plenary meeting AETFAT, Uppsala, 1966; Acta
Phytogeographica Suecica, 1968, 54, p. 69-72, 1 phot.).

En collaboration avec G. Cusset, T. VRoumsia, et Mile To Neoc ANt : Contribution a ['étude des « acarodomaties ». La ques-
tion des aisselles de nervures (Rev. Gén. Bot., 1968, 75, p. 564, 39 fig.).

Sur les structures développées aux ramifications des nervures (Collogue de Morphologie végétale, Strasbourg, 1968 ;
Mémoires Soc. Bot. Fr., 1969, p. 147-156).

Contribution & I'étude des Podostémacées de Guyane {Adansonia, Paris, série 2, 1969, 9, 2, p. 249271, 11 fig.).

Observaciones morfolégicas sobre los mirmecdfitos (Revista de la Facultad de Farmacia, Univ. de los Andes, Merida,
Venezuela 1970, 7, 10-11, p. 119-134, 4 fig.).

Introduction a la phytogéographie des pays tropicaux. Les problémes généraux. Ed. Gauthier-Villars (volume 1, 1970, XVI +
499 p., 168 fig.; volume II, 1971, 452, p., 121 fig.).

Introduction & la phytogéographie des pays tropicaux. La flore et la végétation de |'Afrique tropicale. Paris 1976, 1977
(volume Ill, 19786, 470 p., 196 fig.; volume IV, 1977, 378 p., 114 fig.).

Réflexions sur la biogéographie comparée des écosystémes tropicaux africains et américains (2° Congresso Latino-Americano
de Boténica, Brasilia, 1978).

Réflexdes sébre a biogéografia comparada dos ecossistemas tropicais africanos e americanos em relagéo & sua utilizagéo pelo
homem (Universidade de S&o Paulo, Instituto de Geografia, Biogeocgrafia, 1979, 15, 32 p.).

Un exemple d'évolution de la « pensée biologique » : des anciennes théories « finalistes » de la « myrmécophilie » a des
conceptions morphogénétiques (Comité des Trav. Hist. et Scientifiques, Bufletin de la section des Sciences, 1985, VIII, p.
17-24).

La vie et I'ceuvre de G. MaNGENOT {1899-1985) (Bull. Mus. nat. hist. naturelle, Paris, 4® série, &, section B, Adansonia, 1986,
4, p. 351-365).

En collaboration avec P. Ozenpa : La vie et l'ceuvre d'André AusreviLLE : (La vie des Sciences, C.R. de I'’Acad. des Sciences,
Tome 1, 6, p. 561-565).

In Memoriam : Jacques Georges Apam (1909-1980) (Bull. Inst. Fr. Afr. noire, Dakar, série A, 1983, T. 45, 3-4 p. 392-402, paru
en 1987).

Les formations herbeuses montagnardes des monts Nimba (Ouest africain) (Bull. Mus. Natn. Hist. Nat.., Paris, 49série, 1987,
9, section B, Adansonia, 2, p. 137-151).

La flore et la végétation de I'’Amérique tropicale (2 tomes, 492 + 460 p., éd. Masson, 1987).

Réflexion sur les flores africaines (Bull. Soc. Bot. Fr. 136, Actual. bot, 1989, p. 115-118).
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PHYTOGEOGRAPHY AND VEGETATION OF TROPICAL INSELBERGS

W. BARTHLOTT, S. POREMBSKI, J. SzARZYNsKI, J. P. MUND
Botanisches Institut der Universitat Bonn.
Meckenheimer Allee 170, D-53115 Bonn, Germany

Résumé : Un bref apergu de la végétation des inselbergs néo- et paléotropicaux est présenté. Les données
proviennent d'études effectuées sur le terrain en Afrique de I'Ouest (Cote-d’lvoire, Guinée, Cameroun), en
Afrique de I'Est (Malawi), 8 Madagascar, au Brésil, au Venezuela et en Guyane francaise. Les habitats rocheux
isolés sont occupés par une flore adaptée a ce milieu particulier qui différe presque complétement de la végé-
fation environnante. lls constituent ainsi des modéles pour I'étude de I'écologie insulaire.

Les surfaces de roche apparemment nues sont ordinairement couvertes de cyanobactéries (ex. Guyane
francaise) ou de lichens (ex. Céte-d’lvoire). La végétation discontinue d'Angiospermes est constituée d'une
mosaique de différentes formations. Les plus remarquables sont caractérisées par des tapis de
Monocotylédones (Broméliacées dans la région néotropicale et Cypéracées dans la région paléotropicale), des
végétations marécageuses sur dalle granitigue humide (plusieurs espéces d'Utricularia, de Genlisea, de
Burmannia ainsi que d'Eriocaulacées) et des groupements saisonniers de plantes dans les cuvettes rocheuses
{ex. Scrophulariacées). On trouve des types biologiques convergents dans les régions paléo- et néotropicales
(ex. rosettes caulescentes chez les Cypéracées et Velloziacées).

Mots-clés : Biodiversité, géobotanique, inselbergs, écologie insulaire, phytogéographie, rochers découverts. Bromé-
liacées,Cactacées, Velloziacées.

Abstract: A short survey of the vegetation of neo- and paleo-tropical rock outcrops (inselbergs) is provided.
The data are based on field studies in West Africa {lvory Coast, Guinea, Cameroon), East Africa (Malawi),
Madagascar, Brazil, Venezuela and French Guyana. The insular rock habitats are covered by a highly adapted flora
differing almost totally from the surrounding vegetation and thus provide models for studying questions of island
ecology.

Apparently nude rock surfaces are usually covered almost completely by cyanobacteria (e.g. French Guyana)
or lichens (e.g. Ivory Coast). The fragmented angiosperm vegetation consists of a mosaic of different vegetation
types. Characteristic are monocotyledonous mats (Bromeliaceae in the neotropics and Cyperaceae in the paleo-
tropics), flush vegetation (many Utricularia spp., Genlisea spp., Burmannia spp., Eriocaulaceae) and seasonal
plant communities in rock pools {e.g. Scropholariaceae). Phenotypic similar life forms occur convergently in the
paleo- and neotropics (e.g. caulescent rosette-trees in Cyperaceae, Velloziaceae).

Keywords: Biodiversity, geobotany, inselbergs, island ecology, phytogeography, rock outcrops. Bromeliaceae, Cactaceae,
Velloziaceae.
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Figure 1
Global distribution of inselbergs. The symbols indicate clusters of inselbergs concentrations.




Introduction

Inselbergs are isolated tropical (rarely extratropical) rock outcrops, mostly of precambrian granitic
or gneissic origin {figs 1, 2). They are geomorphologically very old structures up to 70 million years old.

The geographer W. BORNHARDT (1900) introduced the term “insel-berg” to describe the dome-sha-
ped monoliths in East Africa. The geomorphology and geology of inselbergs has been studied world-
wide; a monographic survey is provided by BREMER & JENNINGS (1978).

However, little is known about the biotic cover of inselbergs. This is most surprising, because
they bear an extremely adapted vegetation differing almost completely from the surrounding forests
or savannas. This was pointed out already by Alexander von HUMBOLDT in 1819 based on his obser-
vations of rock outcrops along the Orinoco in 1799.

The botanical exploration of “inselbergs” was initiated in Ceylon by WiLLIs (1908). Floristically best
known is the vegetation of West African inselbergs (e.g. MILDBRAED, 1922; MIEGE, 1955; RICHARDS,
1957; HAMBLER, 1964; ADJANOHOUN, 1964; BONARD!, 1966; SCHNELL, 1952; GUILLAUMET, 1967; LETOUZEY,
1968; VILLIERS, 1981; REITSMAR et al., 1992; POREMBSKI & BARTHLOTT, 1992).

Inselbergs are usually isolated “insular” structures under edaphic, floristic, and microclimatic
(POREMBSKI et al., 1994) aspects. As "terrestrial islands” (in the sense of Mc ARTHUR & WILSON, 1967),
they are suitable models for studying questions of island ecology. For studying processes of eco-
geographical differentiation, speciation and mechanisms of regulation of biodiversity (deterministic
and stochastic influences) they may provide better models than true marine islands (BARTHLOTT,
GROEGER & POREMBSKI, 1993).

They vary in size from mountains {fig. 2) to miniature islands of a few square meters in minimum
size, which still show their typical biotic cover {fig. 3). In contrast to oceanic islands they may occur as
continental systems over short distances in steep climatic gradients (compare map fig. 1). Contrary to
marine islands they represent often the last intact ecosystems in landscapes disturbed by man.

Geographical occurrence of inselbergs

Inselbergs occur throughout the perhumid and semihumid tropics; occasionally in arid, subtropi-
cal {Australia) or even temperate regions {e.g. USA). In the neotropics inselbergs are mostly distri-
buted in atlantic Eastern Brazil and the western orinocan (Venezuela) and eastern border (Guianas) of

Figure 2 Figure 3

Mont Niangbo, southern summit of the largest inselberg in Small rock outcrop: a miniature “shield-inselberg with its typi-
Ivory Coast, West Africa. Different habitats and vegetation types cal representative Melanocactus ferreophilus Buining and Bre-
are visible: belt forest, exposed rock surface with numerous drai- deroo (Bahia Brazil).

nage channels, Afrotrilepismats and small woody patch on top.
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the Guyana Shield. The palectropic occurrence is concentrated in Africa (Upper Guinea, Cameroon
and Central Africa to Angola; semiarid East Africa); they are also present in Central and South
Madagascar. Inselbergs also occur in India and Ceylon, between South China and Malaysia, and in
Australia. Table-Mountains like the Tepuis are not considered as “inselbergs” in our context.

The concentration of inselbergs coincides to a high degree with the regional centers of biodiver-
sity. This emphasizes the importance of studies in these very little known biota.

Habitats and vegetation types on inselbergs

Edaphic conditions and thus habitat types and subsequently vegetation communities on insel-
bergs are drastically different from the surrounding.

{1) Exposed rock surfaces are usually covered by crustose lichens or cyanobacteria; (2) drainage
channels (fig. 2) bear a slightly differing cryptogamic flora. (3} Rock crevices and boulderfalls may be
colonized by perennials or even woody plants. (4) Rock pools are seasonally water filled and coloni-
zed by aquatic or semiaquatic ephemerals and occasionally geophytes, similar are (5) Flat depres-
sions which harbour seasonally inundated communities. (6) Monocotyledonous mats are a most cha-
racteristic uniform plant community inhabiting rock slopes; in the paleotropics they are usually domi-
nated by Cyperaceae, in the neotropics by Bromeliaceae and Velloziaceae. (7) Ephemeral flush vege-
tation often develops adjacent to monocot mats or larger rock pools on thin layers of peaty soil: the
most diverse habitat type concerning species numbers on inselbergs (e.g. Genlisea). (8) Wet flush
vegetation, a less diverse community of few highly adapted species (e.g. Utricularia), may occur
during the rainy season in water films on bare rocks. Two additional vegetation types are often asso-
ciated with larger inselbergs. (9) Wood patches occurring in depressions (e.g. Clusia on the Guyana
shield inselbergs) or even as summit forest; (10) belt forests often surround larger inselbergs like gal-
lery forests even in xeric vegetation types (e.g. savannas) caused by the local water runoff.

Figure 4 Figure 5

Floristic elements of an inselberg in Central Madagascar: Coleccephalocereus fluminensis (Miquel) Backeberg inhabi-
Pachypodium densiflorum Baker, Xerophyta dasyliroides Baker, ting a tropical atlantic rain forest inselberg (Espiritu Santu, Brazil).

and Coleochloa setifera {Ridley) Gilly.

The vegetation of neotropical inselbergs

Inselbergs are restricted to the Guyana and Brazilian shield (up to East Bolivia); they are absent in
Central America and the Caribbean (the Cuban karst mountains of the “mogotes-type” are not consi-
dered here). The classical whale back and sugar loaf forms (Rio de Janeiro!) dominate. They are
locally known as “morros” or “lajas”. Vegetation studies are published from French Guyana (de
GRANDVILLE, 1978, 1982; SarTHOU, 1992; LARPIN, 1993) and Surinam {THEUNISSEN & WILDSCHUT, 1979);
only few notes are published on Venezuela (Huser 1980), and Brazil ( e.g. EGGLI, 1992).

18 Actes du colloque international de Phytogéographie tropicale. Paris, juin 1993




Figures 6 and 7

Two neighbouring inselbergs in Northern Espiritu Santu, Brazil, showing a totally different vegetation: uniform cover of mats of Echolirium hor-
ridum L. B, Smith (left} in contrast to white tufts of Tillandsia kurt-horstii Rauh & Grob with a single short column of Coleocephalocereus brevicy-
lindricus (Buining) Riter {right).

The almost blackish colour of the Guyana shield inselbergs, which HumBoLDT (1819) expected to
be efflorescing mangan and iron, is mainly caused by cyanobacteria (e.g. Scytonema, Stigonema ).

The monocotyledon mats are usually formed by Bromeliaceae like Pitcairnia spp. on the Guyana
shield and by Dyckia, Encholirium, Tillandsia and Vriesea on the Brazilian shield. In NE Brazil
Velloziaceae (Vellozia, Barbacenia) in association with Bromeliaceae may dominate these mats, in
South Brazil Apiaceae are associated like the Bromeliad-like Eryngium pristis. Restricted to
Velloziaceae as host plants-are particular epiphytic orchids (Pseudolaelia: fig. 9 and Constantia). Wood
patches seem to be characteristic of the Guyana shield inselbergs. They are often composed by
Clusia spp. and semideciduous tree species obviously derived from deciduous sister taxa inhabiting
the surrounding forests.

The Brazilian inselbergs are particularly rich in endemic species often restricted to very small
areas. The beta-diversity between almost neighbouring inselbergs may vary dramatically as illustra-
ted in figs. 6 and 7: two inselbergs in sight distance in northern Espiritu Santo, one almost exclusi-
vely colonized by Encholirium horridum (fig. 7), the other one by the white tufts of Tillandsia kurt-
horstii in combination with few specimens of Coleocephalocereus brevicylindricus  (fig. 6).
Cactaceae is uliimately the family which characterizes the inselbergs of the Brazilian shield. They are
derived from three different systematic groups (BARTHLOTT & HunT, 1993). The inselbergs in Rio
Grande do Sul bear small globular Notocacteae (Parodia incl. Notocactus, Brasili-cactus) with relatives
in the semiarid regions of the La Plata States. Inselbergs in the tropical atlantic rainforest and adja-
cent caatinga and campo cerrado regions show a particular characteristic cactus fiora of genera
belonging to the Cereeae: derived from large arborescent forms (e.g. many Cereus and Pilosocereus
spp.) they are reduced to solitary columns in the genus Coleocephalocereus {fig. b) which may
become procumbent or even very short and stout (fig. 6) and thus show almost a complete transi-
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tion to the globular Melocactus spp. (fig. 3). A last group of Cacti is derived from a completely diffe-
ring systematic and ecological group: a few members of the epiphytic tribe Rhipsalideae are specia-
lized on rock outcrops (e.g. Rhipsalis epiphyllanthoides, R. russelli).

Figure 8 Figure 9
Xerophyta splendens (Rendle) N. Menezes, Velloziaceae Vellozia candida Mican, Velloziaceae with its specific epiphyte
(Malawi}, Pseudolaelia vellozicola {(Hoehne) C. Porto & Brade (Bahia, Brazil).

The epiphytic Rhipsalis baccifera is the only cactus occurring naturally in the paleotropics: inter-
estingly enough in Madagascar this species found a secondary evolutionary center with neotenic
polyploid forms (BARTHLOTT, 1983) colonizing inselbergs (fig. 13). The species richness of neotropical
inselbergs is high and many more families could be listed. Amongst these the Orchidaceae are to be
mentioned {with e.g. many xeromorphic or even succulent Pleurothallis spp., Laelia spp.), Utricularia
spp. and Eriocaulaceae of the ephemeral flush vegetation. The “geophyts” (MARTINELLI, 1984)
Worsleya rayneri produces giant bulbs on bare rock surfaces in Eastern Brazil.

The vegetation of inselbergs in Africa and Madagascar

Inselbergs occur throughout perhumid to semiarid Africa (geomorphologically in Southern and
Eastern Africa often “kopje”“-types) and in Central and Southern Madagascar.

In Africa the inselbergs of lvory Coast are best studied. Only some 400-600 species of vascular plants
are known from these inselbergs, usually the vegetation of one particular inselberg is composed of about
70-100 species. Most characteristic are the Guineo-Congolian Afrotrilepis pilosa and the Sudano-Zambe-
zian Cyanotis lanata. The West African inselbergs are rather uniform thigher diversity gradients betweeen
neighbouring inselbergs in the Cameroons: FISCHER & BARTHLOTT, 1994); a center of endemism is Guinea
{e.g. Microdracoides squamosus also in Nigeria and Cameroon, fig. 10; the bromeliad Pitcairnia feliciana,
fig. 12). The occurrence of particular species may be connected to a minimum size of rock surface (e.g.
Afrotrilepis requires more than 50 000 m2). The biodiversity of particular subhabitats is differently influen-
ced by deterministic (e.g. Afrotrilepis- mats) or stochastic (e.g. vegetation of rock-pools) factors.

20 Actes du collogue international de Phytogéographie tropicale. Paris, juin 1993




Figure 10 Figure 11

Microdracoides squamosus Hua, Cyperaceae (Guinea). Paepalanthus robustus Silveira, Eriocaulaceae (Minas Gerais,
Brazil).

Figure 12 Figure 13
Pitcairnia feliciana (A. Chev.)) Harms & Mildb., Bromeliaceae Rhipsalis baccifera ssp. horrida (Baker) Barthlott, Cactaceae,
{Guinea). with Xerophyta dasyliroides Bak. and Stapelianthus decaryii Choux.

(South Madagascar).

The ephemeral flush vegetation harbours the highest number of species on paleotropical insel-
bergs and is dominated by Lentibulariaceae, Cyperaceae and Eriocaulaceae. In particular Utricularia
is well represented, and Genlisea seems to be almost exclusively restricted to this type of vegeta-
tion in Africa (e.g. G. africana) and Madagascar (G. margaretae). Only a small number of species in
vascular plants is common to neo- and paleotropical inselbergs, and most of them belong to the flush
vegetation: e.g. Utricularia pubescens, U, subulata, Neurotheca loeselioides. Floristically the vegeta-
tion of African inselbergs seems to be related to the vegetation of ironstone outcrops {"Bowals”, see
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€.0. SCHNELL, 1952) and thus savannas in general. Even on inselbergs located within the rain forest
belt (e.g. the Mt. Niénokoué in the Tai-forest) Sudano-Zambezian elements occur in high numbers.

In contrast to the neotropics epilithic orchids and other plants derived from epiphytic communi-
ties are relatively rare. However, convergently to the situation in Brazil we find orchids specifically
bound to caulescent rosette-trees as host plants: e.g. Polystachya microbambusa on Afrotrilepis
pilosa and Polystachya johnstonii on Xerophyta splendens {Malawi).

The West African Afrotrilepis is replaced by Coleochloa setifera in East Africa and Madagascar. A
high number of other genera inhabits the Coleochloa- mats: e.g. succulent Aloe - and Euphorbia spp.
In particular the inselbergs of Madagascar are characterized by a high number of dwarf succulents
(Aloe, Euphorbia, Kalanchoe, Pachypodium, Stapelianthus, Rhipsalis: figs. 4-13); they share with
Eastern and Southern Africa the poikilohydric genera Myrothammnus and Xerophyta.

Vegetation of Asian and Australian inselbergs

Apart from a few monolithic rocks, inselbergs are less dominating landscape elements on the
Indian subcontinent, South East Asia and Australia. In India and Ceylon (WiLLs, 1906, 1911) dominate
Cyperaceae, Orchidaceae {e.g. Bulbophyllum spp., Eria spp.), Lamiaceae, Scrophulariaceae;
Utricularia spp. and succulent Euphorbia spp. Apart from a few studies (e.g. ORNDUFF, 1987) little is
published about Australian inselbergs. Their vegetation differs significantly from the rock vegetation
in other regions: dominating are Asteraceae, Stylidiaceae and Liliaceae s.l. {(e.g. the poikilohydric
Borya sphaerocephala) which represent about 40% of the species.

Inselbergs in temperate regions

Inselbergs in temperate regions are rare and considered as relicts of tertiary tropical climatic
conditions (survey in KeseL, 1973). In particular in North America they occur between North Carolina
and East Alabama and there are several floristic (McVauGH 1943} and ecological studies (HouLE &
PHiLLIPS, 1988, 19893, 1989b). The subhabitats are somewhat similar to tropical inselbergs. Generally,
the vegetation is poorer than within the tropical counterparts and relatively uniform (Keever et al.,
1951). After McVauGH (1943) the number of taxa on rock outcrops up the 100 000 m2 size does not
exceed 20 spp., whereas comparable inselbergs in West Africa harbour up to 100 species. On the
other hand, Murpy (1968) has pointed out that granite outcrops are centers of diversity in Georgia
and particular adapted species have evolved. The best example seems to be Amphianthus pusillus
{Scrophulariaceae) in seasonal rock pools and thus being an ecological counterpart of its tropical rela-
tive Chamaegigas intrepidus from similar habitats on inselbergs of Namibia.
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DISJONCTIONS ET SINGULARITES DANS LES FLORES HYGROPHILES
DE SOUS-BOIS EN AFRIQUE

P. BLANC
URA 1183 CNRS - Laboratoire de Botanique tropicale
Université Paris VI, 12 rue Cuvier 756005 PARIS

Résumé : En dehors des Rubiaceae et des Acanthaceae, la plupart des grandes familles du sous-bois
{Araceae, Arecaceae, Begoniaceae, Gesneriaceae, Melastomataceae, Piperaceae, Urticaceae) sont peu repré-
sentées en Afrique alors gqu'elles sont trés diversifiées en Amérique et Asie. Une analyse des spectres biolo-
giques et écomorphologiques montre que ces rares espéces africaines présentent des caractéres profondé-
ment originaux, absents sur les autres continents, notamment en ce qui concerne les adaptations aux milieux
ouverts ou secs. A partir de souches pantropicales du Crétacé, ces familles auraient subi de fortes régressions
pendant les périodes séches du Tertiaire en Afrique. Au Quaternaire, les phases de transgression et régression
de la forét auraient permis aux espéces zoochores de reconquérir les sous-bois alors que les petites espéces
dont les graines sont dispersées par les gouttes de pluie sur les supports inclinés subsisteraient surtout dans
les zones refuges.

Mots-clés : Araceae, Arecaceae, Begoniaceae, Gesneriaceae, Melastomataceae, Piperaceae, Urticaceae, Disjonctions flo-
ristiques, Evolution, Ecomorphologie, Modifications climatiques, Modes de croissance, Plantes de sous-bois, Afrique tropicale.

Abstract: With the exception of the Rubiaceae and the Acanthaceae, the large tropical rain-forest unders-
tory families (Araceae, Arecaceae, Begoniaceae, Gesneriaceae, Melastomataceae, Piperaceae, Urticaceae) are
poorly represented in Africa. All these families are much diversified in tropical America and Asia. An analysis of
the biological and ecomorphological spectrum points out the pecularities of the rare African species. These
exceptional characters concern mainly the adaptation to high-light and/or dry environments. Dating from a
Cretaceous pantropical stock, these families have undergone heavy regressions during the dry Tertiary periods
in Africa. In the Quaternary period, the transgressions and regressions of the tropical rain forest have drawn
along the zoochorous species whereas the small species with dusty seeds dispersed by rain drops have per-
sisted only in permanently humid refuges.

Keywords: Araceae, Arecaceae, Begoniaceae, Gesneriaceae, Melastomataceae, Piperaceae, Urticaceae, Floristic dis-
junctions, Evolution, Ecomorphology, Climatic changes, Growth habits, Understory plants, Tropical Africa.






Introduction

SCHNELL (1970) souligne qu’en dehors de quelques genres ausiraux, n'irradiant d'ailleurs que fai-
blement en zone tropicale (Dacrydium, Gaultheria, Nertera, Oreobolus...), les affinités floristiques
entre Amérique et Asie tropicales sont beaucoup moins marquées que les affinités entre Amérique
et Afrique d'une part (origine gondwanienne) et Afrique et Asie d'autre part (migrations via I'Arabie
lors de périodes humides). Pourtant AUBREVILLE (1955, 1975) montre une disjonction africaine pour
des familles ligneuses arborescentes telles que Lauraceae, Myrtaceae, Ternstroemiaceae, Magno-
liaceae, Winteraceae, Hamamelidaceae, auxquelles on peut ajouter les Chloranthaceae ; mais, la
encore, ces familles sont peu thermophiles {en dehors de nombreuses Myrtaceae) et constituent
souvent des groupements de transition entre flore tempérée et flore tropicale.

Pour les foréts tropicales humides, les affinités entre Amérique et Asie semblent avoir encore été
rarement mises en évidence. Pourtant, si I'on considére le cortége floristigue du sous-bois,
I’Amérique et I'Asie présentent de grandes similitudes alors que I'Afrique présente une profonde ori-
ginalité, souvent marquée par des absences. En dehors des Rubiaceae et des Acanthaceae, les
grandes familles caractéristigues des sous-bois américains et asiatiques, et renfermant plus de
1 000 espéces, restent tres faiblement représentées en Afrique : Araceae, Arecaceae, Begoniaceae,
Gesneriaceae, Melastomataceae, Piperaceae, Urticaceae.

Estimation du nombre d’espéces par continent pour les grandes familles
hygrophiles de sous-bois

Principales sources : ARy SHAaw (1973), HUTCHINSON et DaLzieL (1954-1972), VERDCOURT (1976),
CROAT (1979), SMITH et al. (1986), UHL et DRANSFIELD (1987), RENNER (1989), MABBERLEY {1990), BOGNER
et NiCOLSON (1991). '

Les sous-bois africains sont floristiquement et physionomiquement marqués par |'abondance des
Balsaminaceae {Impatiens ), Commelinaceae (Palisota et des petits genres tels Forrestia, Bufforestia,
Coleotrype, Polyspatha), Cyperaceae (Mapania, Hypolytrum), Dracaenaceae (Dracaena), Moraceae
(Dorstenia), Poaceae (Leptaspis, Guaduella, Atractocarpa, Maltebrunia), Zingiberaceae (Aframomum,
Renealmia), Marantaceae (Marantochloa, Ataenidia, Sarcophrynium...) et les Rubiaceae omnipré-
sentes et extrémement diversifiées. Mais, globalement, le nombre d'espéces de plantes herbacées
et arbustives des sous-bois est nettement plus faible en Afrigue qu’en Asie ou en Amérique, cette
pauvreté rappelant celle des épiphytes (MADIsON, 1977). Ces grandes familles du sous-bois, bien que
renfermant peu d'espéces en Afrigue, montrent souvent des particularités écomorphologiques
inconnues sur les autres continents, ce gui montre que la diversité biologique ne se résume pas a
un simple catalogue d’especes

L'analyse du cortége floristiqgue du sous-bois permet de raisonner sur un groupe de plantes éco-
logiguement défini (voir BLanc 1989), fragile en raison des faibles vitesses de croissance et du pou-
voir de dispersion souvent trés réduit. Ces caracteres font des plantes de sous-bois de bons mar-

Amérigue Afrique Asie
ARACEAE 1400 100 900
ARECACEAE 1100 100 1400
BEGONIACEAE 600 130 550
(GESNERIACEAE 1000 180 1 000
MELASTOMATACEAE 3000 200 16500
PIPERACEAE S.S. 500-1 000 3 500-1 000
URTICACEAE 500 70 400
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queurs des changements climatiques a différentes échelles de temps, comme l'ont déja signalé
JACQUES-FELIX (1976) pour les Cincinnobotrys (Melastomataceae) et Soser (1991) pour les Begonia.

Les données récentes sur l'évolution du climat et des formations végétales en Afrique (voir syn-
thése par MALEY, sous presse) permettent d'émettre des hypothéses sur les zones de refuges et les
modalités de spéciation pour certains de ces groupes, tant en ce qui concerne le nombre d'espéces,
que l'acquisition de nouveaux caractéres morphologiques ou encore I'occupation de nouveaux
milieux. Les principales familles marquées par une disjonction africaine dans le nombre d'espéces
vont étre discutées quant a leurs particularités écomorphologiques. Madagascar, dont I'originalité de
la flore et la complexité des affinités floristiques rendent les comparaisons difficiles, ne sera que rare-
ment considéré (voir THOMASSON, 1994).

Araceae

Cette famille, déja étudiée par l'auteur quant aux modes de croissance (BLANC, 1978, 1986),
retiendra particuliérement l'attention. Sur les 2 500 & 3 000 espéces que renferme la famille, une cen-
taine seulement peuple I'Afrique. Biologiquement, elles sont trés différemment représentées dans
chacun des trois continents : en Amérique, ce sont surtout des épiphytes (Anthurium, Philodendron,
Stenospermation) et des lianes (Philodendron, Monstera, Rhodospaths, Syngonium... ); les plantes
terrestres et aquatiques sont rares en espéces et en individus, et ne marquent le paysage forestier
que dans les bas-fonds (Dieffenbachia, Xanthosoma) ; des herbes terrestres tubérisées se rencon-
trent surtout dans les foréts subtropicales et tempérées chaudes du Sud des Andes et du Brésil sous
forme de quelques genres pauci-spécifiques (Spathicarpa, Asterostigma, Taccarum...).

En Asie, les épiphytes sont quasiment inexistantes, les lianes sont bien représentées
(Rhaphidophora, Epipremnum, Scindapsus, Pothos...) et les herbes terrestres sont trés nombreuses
{Homalomena, Schismatoglottis, Alocasia, Aglaonema, Amorphophallus...), de méme que ies aqua-
tiques (Cryptocoryne, Lagenandra) et les rhéophytes saxicoles (Piptospatha et genres proches).

Par ailleurs, les genres sont équilibrés en nombre d'espéces en Asie alors que seulement deux
genres renferment plus des deux tiers des espéces en Amérique : Anthurium avec environ
700 espéces et Philodendron avec environ 350 espéces (CROAT, 1979).

Mais, alors que les Araceae sont essentiellement forestiéres en Amérique et en Asie, elles sont
beaucoup plus diversifiées dans leurs habitats en Afrique : les espéces forestiéres sont des lianes
(Culcasia, Cercestis), des herbes terrestres de milieux humides (Nephthytis, Anchomanes, Stylo-
chaeton) et des rhéophytes saxicoles (Anubias), ce spectre biologique évoquant, en réduction, davan-
fage celui de I'Asie que celui de '’Amérique. Mais c'est dans les foréts claires, les savanes et sur les
berges des rivieres en milieu ouvert que les Araceae expriment des caractéres écomorphologiques
tout a fait exceptionnels pour la famille :

@ feuille pennée (Zamioculcas zamiifolia) avec bouturage naturel des folioles succulentes qui assu-
rent une efficace multiplication végétative ;

® feuille pluripennée en trois dimensions, les ensembles de folicles disposés autour du rachis évo-
guant un arbre a étages (Gonatopus boivinii ) ;

® réseaux d'épais rhizomes ramifiés (Gonatopus rhizoratosus ) ;

@ port arbustif buissonnant, dressé, autoportant et ramifié (Culcasia saxatilis) ;

# floraison colorée attractive { Zantedeschia sp.pl.) ;

# géocarpie, la base de l'inflorescence restant sous la surface du sol (Stylochaeton hypogasus, S. lan-
cifolius).
Chez certaines espéces forestiéres, d'autres caractéres exceptionnels pour la famille sont apparus :
e floraison sur tiges lianescentes a feuilles appliquées aux supports, évoquant un phénoméne de
néoténie (Culcasia rotundifolia), (BOGNER, 1980) ;

® haut degré de ramification de tiges tragantes entrainant un recouvrement continu des rochers de
ruisseaux a courant vif {Anubias sp.pl.) ;

# croissance monopodiale par alternance réguliere d'une cataphylle et d'une feuille assimilatrice le
long de la tige, évoquant la croissance sympodiale des Philodendron américains (genre indéterminé
du Sud du Cameroun, P.B 91-249) ;
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e glandes foliaires et canaux secréteurs diversifiés, particulierement en structures linéaires
{Rhektophyllum camerunense, Culcasia sp.p! .).

Malgré leur faible nombre d'espéces, les Araceae africaines présentent donc des caractéres ori-
ginaux remarquables et elles sont par ailleurs réparties dans toutes les grandes sous-familles tropi-
cales, sensu BOGNER et NicoLson (1991) : Monsteroideae, Philodendroideae, Lasioideae, Coloca-
sioideae, Aroideae. Tous ces faits plaident pour une origine ancienne de cette famille en Afrique et
pour sa longue évolution en forét tropicale humide, mais aussi dans les formations végétales plus
ouvertes, comme les foréts caducifoliées, les berges de riviéres et les savanes ; les Araceae de ces
derniers milieux présentent de faibles diversités spécifiques et écomorphologigues en Amérigue et
en Asie.

Arecaceae

Globalement, la répartition des palmiers est comparable a celle des Araceae ; les trois quarts des
espéces sont forestigres (MOORE, 1973 ; DRANSFIELD, 1978). A nouveay, les types biologiques sont
différemment représentés entre Asie et Amérique bien que le nombre d’'espéces différe peu.

En Amérique dominent les espéces de sous-bois (Bactris, Astrocaryum, Geonoma,
Chamaedorea...) ainsi que les espéces a stipe développé pouvant parfois atteindre la canopée
(groupe Attalea, Euterpe, Wettinia... ); les palmiers sont par ailleurs bien diversifiés dans les forma-
tions séches et les zones marécageuses en milieu ouvert (Sabal, Thrinax, Copernicia...).

En Asie, les palmiers lianescents {rotins) regroupent environ la moitié des espéces (DRANSFIELD,
1979), avec les genres Calamus, Daemonorops, Korthalsia... ; les grands palmiers a stipe développé
sont rares (Orania, Livistona...) alors que les petites espéces de sous-bois sont fréquentes et nom-
breuses (Pinanga, Licuala, Salacca...) sans toutefois marquer le paysage comme dans certains sous-
bois d’Amazonie occidentale.

En Afrique, les petits palmiers du sous-bois sont quasiment absents puisque seuls Podococcus
barteri se rencontre sur sol drainé et Sclerosperma mannii dans les bas-fonds et sur les berges des
ruisseaux ; quelques Raphia sont forestiers en milieu marécageux a I'exception de R. regalis qui
pousse sur les pentes. Les rotins sont les palmiers les mieux diversifiés dans les foréts africaines
bien gu'ils ne possédent qu'une vingtaine d'espéces (dans les genres Eremospatha, Laccosperma,
Oncocalmus ; ils sont surtout fréguents dans les foréts pertubées sur sol marécageux. C'est dans
les milieux ouverts secs ou marécageux que les palmiers sont bien diversifiés d'un point de vue
générique en Afrique (Raphia, Hyphaene, Borassus, Phoenix, Medemia, Livistona ; d'aprés ZEVEN
(1964) le palmier & huile (Elaeis guineensis) serait originaire des bords des grandes riviéres ou de
lisieres en contact forét-savane. Par ailleurs, les zones subtropicales et méditerranéennes abritent
plusieurs genres {Chamaerops, Phoenix, Jubaeopsis).

Ainsi, contrairement & ce qui s'observe pour la tendance générale de la famille, les genres de pal-
miers sont plus diversifiés dans les milieux ouverts en Afrique que dans les foréts. En dehors de la
dichotomie aérienne sur stipes bien développés (Hyphaene sp.pl.), les palmiers africains semblent
présenter peu de caractéres écomorphologiques trés originaux contrairement aux Araceae.

Begoniaceae

A nouveau, les types écomorphologiques des Begoniaceae sont différents selon les continents.
En Amérique, les Begonia sont surtout abondants, en espéces et en individus, dans les sous-bois
clairs de foréts sur pentes et dans les lisieres forestieres. Certaines grandes especes sont méme des
plantes pionnieres comme B. parviflora dans les Andes, qui évoque un Cecropia. Les espéces ces-
piteuses bambusiformes sont abondantes de méme que les lianes herbacées. Sur les rochers pous-
sent de nombreuses espéces acaules 4 feuilles disposées en rosette. C'est typiqguement un genre &
répartition péri-amazonienne avec de fortes concentrations en espéces dans les montagnes
d’'Amérique centrale, dans les Andes et dans la forét atlantique du Brésil ; la Guyane, par exemple,
ne renferme que quatre especes. La rareté des Begonia en Amazonie est & mettre en relation avec
|'absence de mécanismes de dispersion des graines & grande distance et la nécessité de supporis
inclinés en milieux hyperhumides pour permettre aux minuscules plantules de s'établir (BLANC,
1989}, ainsi qu'avec les multiples fluctuations climatiques du Quaternaire.
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En Asie du Sud-Est, du fait de l'interpénétration des plaines et des montagnes, les Begonia occu-
pent aussi bien les zones de basse altitude, principalement sur les substrats rocheux, que les
moyennes montagnes. Les petites espéces saxicoles sciaphiles sont les plus nombreuses mais les
rochers calcaires, fréquents en Asie du Sud-Est, abritent également de nombreuses espéces plus
héliophiles et & repos saisonnier marqué, les plantes étant défeuillées en saison séche et persistant
sous forme de microtubercule (BLanc, 1992).

L'originalité de I"Afrique pour le genre Begonia est surtout marguée par l'abondance des especes
épiphytes (groupes de B. polygonoides, B. poculifera, B. squamulosa...), ce type biologique &tant qua-
siment absent sur les autres continents, les quelques espéces épiphytes d’Amérique ne présentant
pas de caracteres morphologiques particuliers liés a I'épiphytisme. En revanche, certaines espéces
africaines comme B. poculifera ont une fine tige ligneuse, (alors que la plupart des Begonia ont une
tige gorgée d'eau sensible & la dessication), des feuilles succulentes trés coriaces rougissant avant
de tomber, 'ensemble de la plante formant des guirlandes pendantes sur 2 & 3 métres de long qui
rappellent étonnamment des Ericaceae épiphytes américaines des genres Cavendishia et Satyria.
Les autres particularités écomorphologiques des Begonia en Afrique concernent |'individualisation
d'especes & « caudex », c'est-a-dire a tige fortement tubérisée au-dessus du sol ; ces espéces
{groupe de B. partita) évoquent des bonzais naturels a petites feuilles et colonisent des rochers éclai-
rés dans la zone tropicale de I'Afrique du Sud. Les fleurs jaune intense caractérisent de nombreuses
espéces africaines, cette couleur semblant absente sur les autres continents. De méme, les baies
ovoides ou subsphériques rose vif ou rouge, dispersées par les oiseaux, sont une caractéristique de
nombreux Begonia africains, le fruit typique des Begonia étant habituellemnet une capsule ailée dont
les minuscules graines sont transportées par le vent, les éclaboussures des gouttes de pluie ou
encore les pattes d'animaux. D'un point de vue morphologique, les graines des Begonia africains
sont les plus diversifiées (DE LanGge et BouniaN, 1991). Ainsi, comme les Araceae, les Begonia afri-
cains présentent tout un cortége de singularités.

Gesneriaceae

Les espéces africaines appartiennent toutes a la sous-famille des Cyrtandroideae qui n'est repré-
sentée qu'en Asie et en Afrique, l'autre sous-famille, les Gesnerioideae, étant américaine, quelques
petits genres austraux pouvant y étre rattachés. Cette séparation systématique se calquant sur la
géographie ne se retrouve pas dans les autres familles considérées ici.

En Amérique, les épiphytes sont trés nombreuses et représentent & peu prés la moitié des
espéces de la famille {(MaDison, 1977 : Codonanthe, Columnea, Drymonia, Nematanthus...). Les
herbes terrestres sont souvent assez grandes avec une tige développée décombante (Alloplectus,
Nautilocalyx, Episcia, Achimenes, Gasteranthus, Cremosperma...). Les arbustes se retrouvent sur-
tout sur les bords de ruisseaux forestiers (Besleria) et les escarpements en moyenne montagne
(Gesneria). Les especes saxicoles ont fréguemment une base tubérisée et colonisent surtout les
rochers exposés 4 la lumiére en milieux forestiers trés humides (Sinningia, Rechteineria...).

En Asie, les épiphytes sont plus rares (Aeschynanthus, Agalmyla) de méme que les herbes ter-
restres (quelques Didymocarpus et Cyrtandra). Les arbustes sont fréquents, surtout sur les bords
des ruisseaux (Cyrtandra). En revanche, les espéces saxicoles sont trés abondantes et diversifiées
surtout en sous-bois, souvent sous forme de plantes petites & tige ligneuse non tubérisée
(Didymocarpus, Didissandra, Loxocarpus, et nombreux genres pauci-spécifiques) ou sous forme de
plantes réduites & une seule feuille (Monophyllaea).

Ces spectres biologiques américains et asiatiques rappellent ceux déja évoqués pour les Araceae
et refletent 'abondance des épiphytes en Amérique et |'abondance des petites espéces terrestres
ou saxicoles en Asie.

En Afrique, deux genres seulement sont importants, Saintpaulia et Streptocarpus, ce dernier
étant également tres bien représenté & Madagascar. Les espéces sont saxicoles et sciaphiles, et
caractérisent surtout les sous-bois de moyenne montagne, en Afrique de I'Est. C'est dans le genre
Streptocarpus que I'anisocotylie, suivie du développement d’un unique cotylédon a croissance indé-
finie pour tout appareil végétatif, est le mieux exprimé dans la famille.
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Melastomataceae

Cette famille est trés bien représentée en Amérique tropicale ou le genre Miconia regroupe & lui
seul un millier d’'espéces. L.es Melastomataceae sont présentes dans tous les milieux et sous les
formes biologiques les plus variées & ['exception des grands arbres. Les arbustes et herbes de
lisieres de foréts basses, de milieux perturbés et de savanes, sont trés fréquents et se retrouvent
dans de nombreux genres. Les hémi-épiphytes se rencontrent chez les Blakea et les lianes chez les
Topobea. Les herbes de sous-bois sont peu nombreuses et essentiellement réparties dans les
genres pauci-spécifigues de la tribu des Bertolonieae (Bertolonia, Macrocentrum, Monolena,
Triolena...) ; elles sont surtout saxicoles, comme pour les autres familles & petites graines
(Gesneriaceae et Begoniaceae) et leur répartition est également péri-amazonienne, pour la majeure
partie des especes.

En Asie, les Melastomataceae sont surtout présentes en sous-bois, sous forme de petits arbres
(Memecylon), de lianes {Dissochaeta, Macrolenes), d'arbustes (Melastoma, Allomorphia, Astronia...),
de buissons épiphytes (Medinilla avec plus de 400 espéces), ainsi que d’herbes et sous-arbrisseaux
terrestres et saxicoles, dans la tribu des Sonerileae (Sonerila avec prés de 200 espéces, Phyllagathis).
Les arbustes de milieux ouverts et perturbés se retrouvent surtout dans le genre Melastoma. Bien
gu’'étant essentiellement forestiéres, on retrouve donc pour les Melastomataceae la tendance déja
observée pour les Begoniaceae, a savoir une grande diversification d’espéces relativement hélio-
philes en Ameérigue alors que la plupart des espéces d'Asie sont sciaphiles. Comme dans le cas des
Araceae et des Gesneriaceae, les petites Melastomataceae de sous-bois terrestres ou saxicoles sont
plus nombreuses en espéces et marguent davantage le paysage en Asie qu'en Amérique.

En Afrique, les Melastomataceae sont surtout présentes dans les milieux ouverts ou perturbés,
en lisiére forestiére, dans les zones marécageuses, dans les milieux rocheux de moyenne montagne.
l_es genres principaux sont Osbeckia, Tristemma et, surtout, Dissotis qui renferme plus d’'une cen-
taine d'espéces. En forét, & c6té des Memecylon, ce sont surtout les Sonerilae qui sont présentes,
notamment avec les genres Calvoa, Amphiblemma et Cincinnobotrys. Ce sont des espéces herba-
cées saxicoles qui évoquent les Sonerila asiatiques. L'excellent travail de Jacoues-FELIX (1976) sur les
Cincinnobotrys, permet de mettre en évidence des types écomorphologiques tout a fait exception-
nels pour la famille : tubercules en chapelets successifs séparés par des zones caulinaires étroites
évoquant de nombreuses Zingiberaceae (C. letouze)), bulbilles caulinaires permettant une multiplica-
tion végétative (C. oreophila, C. speciosa), ensemble caulinaire pérenne constitué d'une base tubéri-
sée d'ol part une tige ligneuse dressée (C. felicis), monophyliie {ou haplophyllie) marquée, une seule
feuille étant saisonniérement formée par le tubercule (C. acaulis, C. letouzeil). Le nombre réduit des
espéces (6), les particularités morphologiques, I'endémisme marqué de la plupart des espéces, et la
vaste répartition du genre dans toute la bande équatoriale africaine, plaident pour une origine
ancienne du genre qui a évolué en milieu forestier, et dont il ne subsiste plus que quelques especes
relictuelles disjointes. A Madagascar, les Sonerilae de sous-bois sont tres bien diversifiées puisque
le seul genre Gravesia renferme plus de 100 espéces.

Piperaceae sensu stricto (Piper et genres affines)

Les deux principaux genres de Piperaceae sensu lato sont considérés séparément, de nombreux
auteurs les classant souvent dans deux familles différentes : Piperaceae (Piper et genres affines) et
Peperomiaceae (Peperomia). Ce dernier genre comporte un millier d’espéces essentiellement répar-
ties dans les régions montagneuses d'Amérigue (distribution péri-amazonienne) ; bien gue ce soient
surtout des épiphytes et des saxicoles forestieres, de nombreuses espéces se sont différenciées
dans les milieux ouverts d'altitude, la succulence foliaire marquée permettant une adaptation a la
sécheresse.

Les Piper américains sont essentiellement des arbustes de sous-bois répartis aussi bien en
Amazonie centrale que dans des foréts de moyenne montagne péri-amazoniennes. Les espéces
pionniéres (P auritum, P. aduncum...) ou de lisiére forestiere (P hostmannianum, F. marginatum,
P. hispidum, P dilatatum...) représentent probablement moins de 10 % des espéces du genre. Les
lianes sont rares mais néanmoins plus nombreuses que ne le laisse supposer le récent travail de
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TesBs (1988) qui ne compte gue 8 espéces pour toute I'Amérique (les cing espéces observées en
Guyane frangaise sont ainsi oubliées). Les arbustes sont physionomiquement trés diversifiés, et leur
appareil végétatif est parfois réduit a un stade guasiment herbacé (P consanguineum, P. humistra-
tum). Les Piper américains et les petits genres satellites comme Trianaeopiper et Sarcorhachis pré-
sentent, sous des allures globalement homogénes, une grande diversité des modes de croissance
(BLANC et ANDRAOS, 1983).

En Asie, les Piper restent encore plus mal connus qu‘en Amérigue du fait que la plupart des
espéces {probablement environ les deux tiers) sont des lianes diciques, un seul sexe étant souvent
récolté. Ces lianes possédent une tige principale fixée aux troncs d'arbres par des racines adventives
et des tiges latérales floriferes détachées du support. Les arbustes sont donc plus rares gu'en
Armérique et ne marguent pas le paysage des sous-bois. Les espéces pionniéres et de lisigre sont
guasiment inexistantes.

En Afrique, en dehors de Lepianthes umbellata qui est pantropical, le genre Piper ne compte que
deux espéces : un arbuste (P, capense) et une liane (R guineense). Cette derniére espéce est cepen-
dant trés variable ; elle est dioique, produit des drupes rouges et se rapproche ainsi des groupes asia-
tiques.

Urticaceae

Les Urticaceae sont dominées par deux genres : Pilea et Elatostema qui représentent les trois quarts
des especes. Pilea est essentiellement américain et présente une distribution péri-amazonienne de
moyenne montagne (sur prés de 400 espéces américaines, 4 seulement se rencontrent en Guyane fran-
caise). Comme les Elatostema, centrés sur I'Asie, les Pilea sont surtout saxicoles, en sous-bois
humides.

En Afrique, les Urticaceae sont peu nombreuses mais appariiennent & une douzaine de genres
répartis dans les différentes tribus. Comme en Amérique et en Asie, les petites espéces herbacées
(Pilea, Elatostema) sont surtout des plantes de sous-bois montagnards hyperhumides. Dans les
foréts de basse altitude, le genre Urera a différencié surtout des espéces lianescentes.

Discussion

Avant d'émettre des hypothéses pour tenter d'expliquer la discrétion de ces familles de sous-bois
en Afrigue, une comparaison entre les trois continents, prenant en compte |'écomaorphologie, doit
étre abordée.

Ce sont les groupes les plus fragiles qui retiendront I'attention. En sous-bois, ol la vitesse de
croissance est faible, il apparait qu'une plante est d’autant plus fragile qu'elle est petite. En effet,
contrairement & ce que I'on peut observer en milieux ouverts ou |'énergie lumineuse est élevée, les
plantes de sous-bois ont un systéme racinaire peu développé (BLanc, 1989). Les périodes séches
seront donc d'autant plus traumatisantes que les plantes sont petites, possédent peu de racines et
vivent sur des supports non recouverts de sol. Les petites espéces saxicoles, poussant sur les faces
inclinées des rochers, peuvent donc étre considérées comme les plus fragiles. C'est dans ces
groupes de petites plantes saxicoles que |'on renconire les spécialisations morphologiques et phy-
sionomiques les plus importantes : plantes dont la forme globale est un ovale incliné, monophyllie
(plante réduite & une seule feuille), anisophyllie partielle ou totale dans des groupes ou les feuilles
opposées sont habituellement égales, plagiotropie dans des genres marqués par 'orthotropie, base
de la plante tubérisée, tiges ou plantes entiéres monocarpiques, alternance de zones caulinaires &
entre-nceuds longs et de zones a entre-nceuds sub-nuls, croissance intermittente par émission simul-
tanée de tout un ensemble de feuilles, ce dernier phénomeéne étant exceptionnel chez les plantes de
sous-bois (BLanc, 1989, 1992). Par ailleurs, ces petites espéces saxicoles produisent, en régle trés
générale, de petits fruits capsulaires (essentiellement des pyxides de 3 8 5 mm de diameéire) dont
les nombreuses petites graines sont dispersées par les gouttes de pluie, par le vent {pour les indivi-
dus poussant dans des sites exposés) et, probablement de fagon accidentelle, par épizoochorie (sur
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les pattes d'oiseaux et de mammiféres). L'autochorie a faible distance reste probablement le méca-
nisme essentiel de dispersion car la plupart de ces espéces présentent un haut degré d’'endémisme,
ce qui témoigne d'une évolution sur place par dérive génétique.

Tous ces faits permettent d'émettre 'hypothése que, pour une région donnée, plus ces petites
espéces saxicoles sont nombreuses en individus et en espéces, avec une large répartition taxono-
migue (générique et familiale), plus cette région est soumise a un climat humide depuis une longue
période, sans iniervention de périodes séches suffisamment traumatisantes pour éliminer ces
plantes. En fonction de la répartition taxonomique et géographique, plusieurs échelles de temps
seraient alors & considérer : trois cas peuvent étre dégagés, chacun d’entre eux correspondant a 'un
des trois ensembles phytogéographiques considérés.

1) Ces groupes sont trés diversifiés d'un point de vue taxonomique et écomorphologique,
comme c'est le cas en Asie du Sud-Est avec de nombreux genres appartenant aux familles précé-
demment discutées ainsi qu'aux Rubiaceae (Argostemma avec plus de 100 espéces, Ophiorrhiza),
Acanthaceae (des Justicia, des Eranthemum), Pentaphragmataceae (Pentaphragma), Stemonaceae
{(Pentastemona), Zingiberaceae (Camptandra, des Boesenbergia, des Globba), Orchidaceae (des
Malaxis, Cryptostylis, des Paphiopedilum). Une telle diversification plaide pour une période humide
persistant depuis longtemps (probablement plusieurs millions d’années), au moins dans toute une
série de sites suffisamment proches les uns des autres pour permetire aux plantes de recoloniser
les zones d'ol elles auraient disparu pendant les périodes séches.

2) Ces groupes sont peu diversifiés d'un point de vue écomorphologique et taxonomigue (niveaux
générique et familial) mais on assiste & une explosion d'espéces et d'individus dans quelques genres,
comme c'est le cas dans les Andes de moyenne altitude ; trois genres renferment ainsi chacun plu-
sieurs centaines d'espéces dans les Andes : Begonia (Begoniaceae), Pilea (Urticaceae) et Peperomia
(Peperomiaceae). Pour ce dernier genre, comme pour Pilea, les diaspores sont de petits achénes
adhésifs. En dehors de ces groupes, peu de petites plantes saxicoles se sont diversifiées dans les
autres familles & I'exception de quelques Melastomataceae, Gesneriaceae et Bromeliaceae. Parmi
les Rubiaceae, I'équivalent des Argostemma asiatiques ne semble pas exister, méme dans la tribu
des Hameliae qui en serait le vicariant américain (BREmMeR, 1987). Globalement, toutes ces plantes
montrent moins de spécialisations (formes, monophyllie, anisophyllie, etc.} que celles observées
chez les especes asiatiques, et ceci méme pour les trois grands genres : Begonia, Pilea et
Peperomia. Cette prédominance de quelques genres présentant une explosion d'espéces peu spé-
cialisées plaide pour I'existence d'un milieu trés favorable mais existant depuis une période relative-
ment récente. Des groupes trés spécialisés d'un point de vue écomorphologique n'auraient pas
encore eu le temps de se mettre en place. On peut émettre I'hypothése que dans le futur les autres
familles actuellement discrétes sur ces rochers humides de sous-bois (Melastomataceae,
Rubiaceae, Gesneriaceae, Araceae) pourraient se diversifier dans ces milieux aux cotés des trois
grands genres ; ces derniers pourraient alors étre amenés a régresser et on se retrouverait dans une
situation plus équilibrée, avec diversification de nombreux genres comme en Asie du Sud-Est. La
situation actuelle serait alors a relier a la jeunesse des Andes qui sont toujours en pleine surrection
{BENJAMIN et al, 1987) ; ce phénoméne initié it y a 10 & 15 millions d'années se serait accéléré depuis
3 millions d'années, créant ainsi de nouveaux biotopes ol se serait effectuée la spéciation dans les
‘Pilea, Begonia et Peperomia.

La pauvreté du bassin amazonien dans ces groupes de petites plantes fragiles a faible pouvoir de
dispersion doit &tre reliée a la rareté des supports inclinés humides en permanence et aux multiples
fluctuations de I'étendue forestiére depuis le Quaternaire. Les refuges, au sens de PRaNCE (1982),
n'auraient pas été suffisamment humides et stables a long terme pour permettre a ces groupes de
subsister. D'autres cas de distribution péri-amazonienne ont été discutés (voir, entre autres,
(GENTRY,1982 et de GRANVILLE, 1992). En revanche, les groupes renfermant des espéces plus robustes
(grandes herbes et arbustes) dont les baies sont dispersées par les animaux (suriout oiseaux et
chauve-souris) et dont les « grosses » graines (supérieures a 2 ou 3 mm) germent sur le sol fores-
tier, sont bien représentées en Amazonie : Palmiers, Araceae, Piperaceae, Rubiaceae, pour ne citer
gue des grandes familles.
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3) Ces groupes fragiles sont diversifiés d'un point de vue écomorphologique mais les espéces
sont peu nombreuses et présentent souvent des aires de répartition disjointes. C'est le cas en
Afrique tropicale, notamment pour les Begoniaceae, les Gesneriaceae et les Melastomataceae
{cf. supra). Ces faits plaident pour une diversification et une abondance autrefois plus marguées. Les
especes actuelles seraient alors relictuelles et témoigneraient de longues périodes passées humides
pendant lesquelles ces groupes se seraient spécialisés. Le climat actuel, également humide et favo-
rable & ces espéces fragiles, aurait été précédé de climats secs pendant lesquels ces groupes
auraient subi de fortes régressions et n'auraient persisté que dans des sites refuges {montagnes,
abords de cascades,...). La présence actuelle de ces plantes en basse altitude, dans des zones envi-
ronnées de montagnes, comme c'est le cas au Cameroun, au Congo et au Gabon, laisse supposer
gue la période humide actuelle a été suffisamment longue pour permettre & ces espéces a faible pou-
voir de dispersion de recoloniser les foréts de basse altitude.

D’une fagon plus générale, se pose le probleme de l'interprétation de la disjonction africaine, par
rapport a I'‘Asie et I'Amérique, pour les plus grandes familles du sous-bois, & ['exception des
Rubiaceae qui sont représentées par 1 500 & 2 000 espéces en Afrique sur environ 10 000 espéces
qgue renferme la famille (voir, entre autres, HePPER et KEeay, 1983, pour I'Afrique de I'Ouest et
VERDCOURT, 1976, pour I'Afrique de 'Est). La présence, voire I'abondance d'autres familles moins
grandes dans les sous-bois africains doit aussi étre discutée. Certaines de ces familles, comme les
Acanthaceae et les Commelinaceae semblent &tre représentées de fagon comparable dans les trois
continents. En revanche, les Balsaminaceae (/Impatiens) et les Dracaenaceae (Dracaena) marquent
les sous-bois d'Asie et d'Afrique alors que les Marantaceae (nombreux genres) les Moraceae
{Dorstenia) et des Oxalidaceae (Biophytum) marquent ceux d'’Amérique et d'Afrique.

Pour toutes ces familles, on remarque également, en Afrique, une grande diversification dans les
milieux plus cu moins ouverts : foréts claires, savanes, zones sub-désertiques, berges des grands
fleuves. Comme on I'a vu, cette diversification va de pair avec des caractéres écomorphologiques
xériques inhabituels dans ces familles ; c’est également le cas pour les Rubiaceae et Acanthaceae,
trés riches dans les milieux secs d'Afrique. Par ailleurs, les Dracaena ne sont qu'artificiellement sépa-
rés des Sansevieria (BOS, 1984) qui sont caractéristiques des milieux secs. Les Dorstenia et
Biophytum ont également différencié de nombreuses espéces en milieux ouverts.

DIVERSIFICATION ET REGRESSION DES FLORES DE SOUS-BOIS EN AFRIQUE, ET CHANGEMENTS CLIMATIQUES

Vue la distribution pantropicale de toutes ces familles (et surtout des sous-familles, parfois méme
des genres comme Begonia, Pilea, Peperomia, Piper) qui sont essentiellement diversifiées dans les
sous-bois de foréts denses humides sempervirentes, leur origine est probablement ancienne et pré-
céderait la fin de la séparation Afriqgue-Amérique du Sud. Ces groupes auraient donc existé au
Crétacé, avant ['Albien {100 millions d'années).

En effet, pour ces plantes de sous-bois, les transports & longue distance semblent peu probables,
comme en témoigne la répartition souvent limitée de la plupart de ces espéces. Ainsi, ['endémisme
des espéces s'oppose au caractére pantropical des taxons de rang plus élevé (genre, sous-famille,
famille). Ces groupes forestiers présentant toute une gamme de caractéres écomorphologiques ligs
au sous-bois (voir BLaNc, 1989, 1992), il semble raisonnable d'admettre une origine forestiére a ces
groupes. L'absence trés générale de pollens et d'autres restes fossiles est d'ailleurs caractéristique
des plantes de sous-bois, peu lignifiées et produisant peu de pollen, souvent agglutiné et non trans-
porté par le vent. Il convient d'ailleurs de se méfier de I'abondance de certains pollens : si les Piper
sont pour environ 90 % des arbustes et des lianes de sous-bois (cf. supra), des pluies de pollens fos-
silisés de Piper peuvent indiguer un milieu ouvert, correspondant & des lisieres forestiéres (ABsy et al.
1991) car les quelques especes pionniéres de lisiere comme P aduncum forment des peuplements
denses qui produisent d'énormes quantités de pollen dispersé par le vent, contrairement aux petits
Piper de sous-bois. |l peut en &tre de méme pour les Palmiers dont les peuplements de Borassus en
savane ou les inflorescences contenant des millions de fleurs chez les Corypha produisent proba-
blement beaucoup plus de pollen que les nombreuses especes de sous-bois & sexualité pius dis-
créte ; I'abondance des pollens de palmiers & certaines époques (MOORE, 1973 ; SALARD-CHEBOLDAEF,
1981) n'est donc pas nécessairement indicatrice de forét humide. Comme on le voit, les quelques
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cas de fossilisation de pollens dans ces familles ne permettent pas de se faire une idée sur l'abon-
dance et la diversité de ces groupes en forét. Les interprétations peuvent alors étre basées sur des
données phytogéographiques et écomorphologiques.

Premiére période

Le fonds floristique du sous-bois, commun aux trois continents et remontant probablement au
moins jusqu’a I'Albien, aurait persisté et se serait diversifié en foréts. Le bloc Afrique-Amérique du
Sud ayant un climat continental chaud et sec en son centre (GUIRAUD et MAURIN, 1991), les foréts
denses auraient été surtout périphériques puis se seraient développées le long de I'ouverture de
I'Atlantique (voir synthése de MALEY, sous presse). Cette période, pendant laquelle les groupes
seraient restés forestiers, peut s'étre poursuivie jusqu’au Miocéne moyen (10 3 15 MA) ol le climat
plus sec aurait entrainé une mosaique forét-savane (BOUREAU et al. 1983 ; VAN ZINDEREN BAKKER et
MERCER, 1986 ; HAMILTON, 1991).

Deuxiéme période

Une phase climatique séche longue et généralisée en Afrique aurait entrainé une régression
générale des flores herbacées et arbustives de sous-bois. Les groupes dont les graines ne peuvent
germer gue sur le sol forestier en raison de leurs dimensions (plus de 2 &4 3 mm de longueur) auraient
guasiment disparu des foréts, comme dans le cas des Piper, ou fortement régressé comme dans le
cas des Araceae et des Palmiers. Dans le cas des Piper, on ne peut cependant pas exclure I'hypo-
thése d'une arrivée récente a partir d’'une souche asiatique. Les Araceae auraient été capables pen-
dant cette longue période séche, de différencier des espéces en foréts claires et en savanes, grace
a de nouvelles structures morphologiques (cf. supra). Quant aux plantes a petites graines germant
sur supports inclinés ou verticaux dépourvus de litiere (Gesneriaceae, Melastomataceae,
Begoniaceae et, & un moindre degré, Balsaminaceae et Peperomiaceae), elles auraient trouvé refuge
aux abords de cascades ayant persisié dans des zones montagneuses restées humides méme pen-
dant les phases seches. Ainsi, en dehors de certains Begonia, la plupart de ces plantes & petites
graines auraient poursuivi leur évolution morphologique dans des milieux restant humides pendant
une phase climatique seche.

D'autres groupes auraient également trouvé refuge sur les berges des riviéres dans les foréts
galeries comme cela a pu étre le cas pour des Dracaena, des Commelinaceae, des Marantaceae. La
diversification de groupes hygrophiles dans des milieux plus ouverts et plus secs aurait débuté pen-
dant la phase séche du Miocéne moyen (10 a 15 MA) puis se serait poursuivie jusqu’au Pliocéne
(2 MA) (HamiLton, 1991 ; MALEY, sous presse). C'est pendant cette phase que se serait diversifide
I'ancienne flore seche africaine évoquée par CHRIST en 1892.

Troisiéme période

Des phases climatiques séches et humides alternées de courte durée, auraient entrainé depuis
le Quaternaire des régressions et transgressions entre la forét dense humide et des formations de
type forét claire ou savane {voir SERVANT et al., 1993). Des familles bien adaptées aux milieux ouverts
comme les Rubiaceae, Acanthaceae, Dracaenaceae, Commelinaceae, Poaceae, auraient pu diffé-
rencier des espéces de sous-bois lors des transgressions forestiéres. Les groupes 4 faible vitesse de
recolonisation comme les Melastomataceae a pyxides, les Gesneriaceae, les Begoniaceae, auraient
subi des alternances de phases de spéciation par isolement suivies de phases d'extinction, a partir
de refuges comme les collines et montagnes d'Afrique de I'Ouest (Mont Cameroun, Chaillu, monts
de Cristal, Mayombe, Nimba, Fouta Djalon). Le cortége actuel de ces petites espéces fragiles n'est
probablement qu’un péle reflet de la spéciation qui s'est effectuée au cours des derniers millions
d’'années. Quant aux groupes ayant préalablement différencié des espéces en milieux ouverts
{Araceae, Palmiers), celles-ci ont probablement suivi les phases de transgression et de régression.

Ainsi, les événements climatiques marqués par de longues périodes de sécheresse en Afrique
ont entrainé une régression dans les familles hygrophiles en sous-bois mais aussi, parallélement,
I'apparition de types écomorphologiques profondément originaux.
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LES SECTEURS INTERMEDIAIRES ENTRE DOMAINES SOUDANIEN ET SAHELIEN
EN AFRIQUE OCCIDENTALE.
SIMPLES TRANSITIONS QU REALITE A PART ENTIERE ?

P. COUTERON
ENGREF B.P. 5093. 34033 Montpellier, France

Résumé : Si la plupart des classifications phytogéographiques traitant de I'Afrique occidentale distinguent et
définissent des ensembles soudaniens et sahéliens, le statut conféré aux territoires intermédiaires (« soudano-
sahéliens ») varie grandement selon les auteurs. D'une fagon générale, ces espaces posent encore certains pro-
blémes aux phytogéographes avec, a preuve, les hésitations de vocabulaire concernant la caractérisation de
leurs structures de végétation. Ces divers problémes nous semblent résulter d’'une méme insuffisance de notre
compréhension, en ce qui concerne le fonctionnement et la dynamique de types de végétation complexes, dés
lors que I'importance relative des ligneux et des herbacés ne peut plus étre expliguée seulement par le feu.
Malgré tout, it nous semble possible d'identifier, pour des réalités « soudano-sahéliennes », un certain nombre
de critéres, en termes de structures {physionomies, flore, groupements végétaux), de fonctionnement (redistri-
bution de I'eau dans le paysage) et de changements {phases de contraction de la végétation), qui permetient de
les distinguer 4 la fois des situations plus septentrionales et méridionales. Ce faisceau de spécificités fait plutot
pencher pour la reconnaissance d'une entité « soudano-sahélienne » a part entiére, plutét que pour un statut de
simple transition.

Cela étant, ces constatations, établies a partir des observations d'un nombre limité de sites, mériteraient
d'étre plus largement vérifiées avant de prétendre revétir une réelle signification phytogéographique a I'échelle
d’un trés grand territoire.

Mots-clés : Afrique occidentale, secteur soudano-sahélien, classification phytogéographique, écologie des paysages.

Abstract: Sudanian and Sahelian units have been identified and delineated in western Africa according to
most phytogeographic classifications and authors. Nevertheless, the status of intermediate territories (those
that can be called “sudano-sahelian”), is seldom consistent from one author to the other. In a more general way,
these areas raise a lot of questions to phytogeographers, and the controversies about the denomination of their
vegetation structures give an additional evidence of a whole problem. This problem seems to stem from our
lack of understanding of the function and changes of complex vegetation types, when the proportion between
their woody and herbaceous components is no longer regulated by fire.

Nevertheless it seems feasible to identify, for the Sudano-Sahelian situations, some characteristics, either in
terms of structure (patterns and flora), function {as water allocation inside the landscape), and change (as pe-
riods of vegetation shrinkening), that allow a good discrimination with both Sahelian and Sudanian situations.
This set of specificities leads us more toward considering the sudano-sahelian areas as a specific phytogeogra-
phic unit, rather than treating them only as transitions. Anyway, those conclusions, established from the obser-
vations of a limited number of locations, should be more widely checked and discussed, before pretending to
be valid for a very large area.

Keywords: Western Africa, Sudano-Sahelian areas, phytogeographic classification, landscape ecology.
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Introduction

L'Afrique occidentale (1 a fait I'objet, de longue date, de propositions de subdivisions phytogéo-
graphiques d'ensemble (CHEVALIER, 1933 ; AUBREVILLE, 1936) ; la derniére synthése est celle de Tro-
CHAIN (1970), a laquelle nous faisons implicitement référence dans le titre ci-dessus. Les conceptions
gui la guident avaient d'ailleurs été formulées par le méme auteur antérieurement (1940 et 1952), et
ont inspiré des travaux plus localisés, tels que ceux de FoNTEs (1983), puis de GUINKO (1984), au
Burkina Faso, et de Saapou (1984), au Niger. Antérieurement, d'autres subdivisions, pas exactement
concordantes, avaient été proposées par AUBREVILLE (1936, 1949 et 1950).

Notre but ici n'est pas de revenir sur le débat traitant des intéréts relatifs des principaux systemes
- débat qui ne sera jamais clos, compte tenu de la part d'arbitraire inhérente a toute tentative de sub-
division d'une réalité naturelle. 1l s'agit plutdt de s'intéresser en priorité a un territoire particulier, pou-
vant étre défini comme intermédiaire entre ce que ce dernier auteur nomme domaine soudanien et
domaine sahélien ; de revenir sur la place que lui ont réservé les principales classifications et de s'in-
terroger sur le modele implicite de classification utilisé ; d'envisager dans gquelle mesure les difficul-
tés & décrire son couvert végétal ne sont pas la résultante d’'une reconnaissance insuffisante de son
originalité ; enfin, d'explorer en quoi la prise en compte d’'un éventail assez large de caractéres éco-
logiques (sensu lato) permet de préciser son statut phytogéographique. Il va sans dire que, concer-
nant une réalité aussi vaste et variée, il s'agit plus d'initier une réflexion que de prétendre apporter
des éléments de réponse définitifs.

A. Modeéles de classification et statut retenu

1. Classification des unités spatiales
Dans les sciences de la nature, « les classifications servent & des fins si diverses que la taxinomie
doit satisfaire & des exigences quasi contradictoires » (BENZECRI et coll., 1984, p. 63). Pourtant, I'éla-
boration d'un systéme de classification, d'une taxinomie, est loin d'étre un exercice scientifiqguement
neutre ou arbitraire car il traduit, plus ou moins explicitement, la représentation que nous souhaitons
retenir pour la réalité observée ; réciproguement, une fois construite, la taxinomie influence notre
fagon de penser et de percevoir le réel (GouLd, 1983 in CALKINS et OBERMEYER, 1991).
Le classement peut &tre vu comme un processus d'affectation d‘individus - ici des unités spa-
tiales -, a des catégories, selon un ou plusieurs critéres. Avant d'étre mis en ceuvre, un tel processus
demande que certains choix fondamentaux concernant les caractéristiques de la classification aient
été faits. Parmi ces alternatives, figure en tout premier lieu le choix entre (GoDRON, 1975) :
® une classification fermée ol les critéres sont choisis en petit nombre, et les catégories sont défi-
nies avant le début du processus de classement ;

e une classification ouverte oli un nombre important de critéres est considéré, sans définition de
catégorie ni hiérarchisation a priori .

e Dans ce dernier cas, c'est 'analyse des interrelations entre criteres qui définit les catégories et
leurs éventuelles regles de subordination (@, Généralement, ce sont d'ailleurs ces regles de subor-
dination qui constituent les principales caractéristiques de la taxinomie finale.

(1) Par Afrigue occidentale, nous entendons un ensemble sub-saharien, a limite orientale arbitrairement située a peu prés au
niveau du lac Tchad. D'autre part, la présente réflexion ne prétend pas intégrer le cas du Sénégal, possédant de fortes par-
ticularités climatiques (MOREL, 1992).

(2) « Puisque les critéres ne s'imposent pas d'eux-mémes, que leur hiérarchie est inconnue a priori, ..., I'étude positive des
effets, des ressemblances doit précéder celle des principes taxinomiques » {BENZECRI et coll., op. cit. , p.67).
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2. Natures des elassifications phytogéographigues en Afrique occidentale

Ce sont toutes des classifications fermées (catégories définies a priori, par le biais d'un petit nombre
de criteres) qui se veulent partitions complétes de I'espace considéré : elles n’acceptent explicite-
ment ni le hiatus, ni le recouvrement entre catégories. Un seul critére principal est utilisé (climat, flore
ou végétation), a l'exception de la classification de TrocHaAIN (1970) qui utilise conjointement les trois
critéres, mais aprés avoir insisté sur les « corrélations » entre eux. Cette classification est béatie sur
un principe clairement hiérarchique, avec une subordination stricte de catégories selon une exten-
sion spatiale croissante (district, secteur, domaine, région).

La classification d'AuBREVILLE (1949 et 1950), réalise une partition compléte en cing catégories
majeures, selon des critéres exclusivement bioclimatiques ; elle n'est hiérarchique que par rapport a
certaines nuances coétiéres ou d'altitude, de faible extension spatiale, distinguées a l'intérieur des
grandes catégories.

Dans une perspective uniquement floristique, VWHITE (1983) réalise une classification d'un principe
relativement différent, distinguant des catégories majeures, bien affranchies les unes des autres
{« phytochories »), et des catégories de transition, censées combler les hiatus entre les précédentes.
Pour des raisons de simplicité, il déclare n'avoir pas recours a une quelconque hiérarchisation (méme
si I'on peut percevoir un principe de subordination des transitions aux phytochories).

3. Statuts de l'interface « soudano-sahélienne »

L'expression « soudano-sahélienne » est considérée, a ce stade, et pour la suite du texte, sans
aucune référence a des terminologies déja existantes, mais comme la dénomination la plus naturelle
pour exprimer une situation intermeédiaire entre les territoires pouvant étre définis comme souda-
niens et sahéliens.

Pour AUBREVILLE (1936, carte des « territoires géobotaniques forestiers »), il y a une limite majeure
entre « zones soudanaises et sahéliennes » ; par contre, sa carte des « bioclimats » (1949 et 1950)
ne la reconnaft plus puisque les deux « zones » sont fusionnées dans un méme ensemble « sahélo-
soudanais », trés vaste, ayant rang de catégorie majeure.

Pour TRocHAIN {1970), la distinction entre Soudan et Sahel est fondamentale ; l'interface entre les
deux est vue comme des subdivisions (secteurs) a l'intérieur des deux domaines principaux. Une
vision similaire se retrouve chez Keay, 19563 (méme s'il n'a pas recours aux subdivisions), PITOT, 1956
{in MonoD, 1957).

La carte de WHITE (1983), a trés petite échelle, reprend la distinction entre Soudan et Sahel, mais
la premiere catégorie est érigée en centre d’endémisme alors que la seconde n'a qu'un statut de
« zone » de transition.

Plusieurs travaux a |'échelle nationale sont basés sur des conceptions a peu prés semblables a
celle de TROCHAIN ; ainsi, ce méme auteur (1940) au Sénégal et LETOUzEY (1968}, au Cameroun. Au
Burkina Faso, FONTES {1983} distingue des secteurs soudano-sahélien et sahélo-soudanien, inclus res-
pectivement dans les deux domaines précédents ; par contre, il regroupe les deux dans une caté-
gorie principale « soudahélienne » pour sa classification en « zones éco-floristiques de synthese ».
Guinko (1984), néanmoins, conserve la distinction initiale entre des secteurs nord-soudanien et sub-
sahélien, rattachés respectivement aux deux domaines phytogéographiques précédents. On voit
donc coexister - parfois & ['intérieur d’'un méme travail - les deux conceptions :
® un statut de catégorie majeure (I'interface est alors une catégorie & part entiére) ;
® un statut de sous-catégorie, annongant la transition (brutale a I'échelle de la carte | @ entre deux

catégories majeures ; l'interface est vue comme une simple discontinuité, encadrée par deux
variantes des catégories majeures.

A noter que la deuxiéme conception est bien plus fréquente que la premiére.

(3) Limportance qu'il serait bon d'accorder aux probiémes de limites est néanmoins évoquée par TROCHAIN (1970, p. 142} :
« Mais ici il ne faut pas perdre de vue que ce sont davantage des marges de chevauchement qu'il faudrait utiliser que des
traits précis ».
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B. La difficile description des types de végétation de « I'interface soudano-
sahélienne »

1. Quel vocabulaire pour quelles structures ?

Lincertitude que nous avons vue précédemment, d’ordre taxinomigue et terminologique, semble
se maintenir dés que I'on aborde la description des physionomies des types de végétation concer-
nés. Les conclusions de I'accord de YaNGamBl (Anonyme, 1956), qui constituent un cadre de travail
assez bien respecté pour les types de végétation plus méridionaux, deviennent plus délicates a inter-
préter. Ainsi, la distinction proposée entre « savanes » et « steppes » est critiquable et a été critiquée
(VoLk 1966 in MENAuT, 1983 ; DESCOINGS, 1976) ; le terme « steppe », lui-méme, est de plus en plus
rejeté par les tropicalistes (SCHNELL, 1977; TROCHAIN et al., 1980), car il renvoie & des types de végé-
tation a fonctionnement trés différent, et localisés en dehors de la zone intertropicale. L'appellation
de « pseudo-steppe » (TROCHAIN, 1952) n'a pas fait I'unanimité, alors que la tendance a pousser le
terme de « savanes » jusqu’aux franges du désert (MaIRe in MENAUT, 1983) reste aussi controversée.
Les termes de « fourré » (thicket), ou de « formation buissonnante » (bushland) de WHITE (1983},
quant a eux, ne conviennent qu'a certains types de peuplements. La classification de I'UNESCO (1969-
1973) ne paralt pas opportune (DesCOINGS, 1976; WHITE, op. cit), alors que les principes définis par le
premier auteur sont lourds a utiliser pour une étude régionale.

L.a question est alors de savoir si les difficultés de vocabulaire rencontrées ne sont pas le reflet
d'une connaissance insuffisante des systémes écologiques considérés ? li semble en effet plus
facile de définir une terminologie relative aux physionomies de végétation, dés lors qu’un premier
niveau de connaissance a été acquis au sujet des dynamigues sous-jacentes.

A titre d'exemple, considérons les savanes plus méridionales (« eu-soudaniennes », au sens de
TROCHAIN) : dans son acception actuelle la plus courante (cf. la définition de BOURLIERE et HADLEY,
1970), le terme de savane évoque plus qu'une simple physionomie végétale, comprenant des
ligneux dispersés, surmontant un fort couvert herbacé. |l renvoie & un équilibre dynamique entre une
phase ligneuse et herbacée, réglé par un régime de feux & trés courts temps de retour. Depuis
MORISON et al. (1948), il existe des modeles qualitatifs exprimant treés schématiquement un tel équi-
libre. Dés lors, les nuances de physionomie semblent relativement plus simples a décrire car elles
correspondront trés largement & des niveaux le long d'une courbe d’équilibre ¥ (méme si cette der-
niere n'est pas explicitement formulée).

ATlinverse, en ce qui concerne notre dition, il ne semble pas y avoir encore de concept clairement
exprimé face a des types de végétation intertropicaux associant durablement ligneux et herbacées
lorsque le feu est atténué ou disparait totalement. Sans doute parce que I'on ne sait pas comment
se régle I'équilibre entre la phase ligneuse et la phase herbacée ; et que le facteur prépondérant est
peut-étre variable selon les situations. WALKER et al. (1981), & partir d'chservations en Afrique aus-
trale, ont proposé un modéle quantitatif simple, basé sur la concurrence pour I'eau ; mais il n’est pas
prouvé que leurs hypothéses de base soient partout valides.

Dans I'ensemble, les difficultés a décrire les végétations soudano-sahéliennes nous semblent
donc assez largement prendre leurs racines dans le manque de références concernant le fonction-
nement et la dynamique de ces systémes écologiques.

2. Une description malgré tout

Le couvert végétal « soudano-sahélien » associe, dans des proportions diverses, des herbacées et
des ligneux. Ce couvert n’est que rarement entieérement fermé, méme au maximum de végétation,
si bien qu'il est important de tenir compte du recouvrement du sol nu. La végétation herbacée est
principalement composée d'espéces annuelles ; les incendies affectant ce couvert annuel sont
inexistants ou a trés faibles temps de retour, ce qui constitue un caractére fondamental du territoire
soudano-sahélien. La végétation ligneuse est généralement basse (peu de sujets ou de peuplements
dépassant 4 a 5 m) comportant fréguemment des individus multicaules. L'agrégation entre individus
ligneux est souvent forte {structure de « fourrés »).

(4) Pour les « savanes », le principe de classification retenu & Yangambi se base schématiquement sur des classes d'impor-
tance de la fraction « haute » de la strate ligneuse.
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Ces quelques caractéres de la végétation « soudano-sahélienne » recoupent trés largement les
descriptions des auteurs qui en ont donné un apercu. Volontairement, il ne sera pas question, a ce
stade, de fourchettes pluviométriques précises, mais |‘on peut dire que ces physionomies sont par-
ficulierement fréquentes pour des territoires recevant une lame d'eau annuelle moyenne comprise
approximativement entre 400 et 700 mm ; lame d'sau connaissant généralement une trés forte varia-
bilité interannuelle (avec un coefficient de variation souvent supérieur a 25 %). Cette trés forte varia-
bilité dissuade d'ailleurs de rechercher une fourchette de moyennes pluviométriques trop fine pour
caractériser |'espace considéré.

Malgré les difficultés évoquées, le classement de la végétation soudano-sahélienne nous semble
pouvoir étre esquissé, grace a une classification ouverte, en précisant les caractéres structuraux de
la végétation, et en intégrant des éléments de fonctionnement et d’évolution de ces systémes.

C. Criteres pour une spécificité « soudano-sahélienne »

1. Critéres structuraux

La structure de la végétation sera ici considérée des points de vue physionomique (répartition
dans l'espace des volumes végétaux), floristique {espéces présentes), et phyto-écologiques (réparti-
tion des espéces selon les milieux).

a) Point de vue physionomique

Types biologiques (RAUNKIAER, 1934)

A partir de la végétation soudanienne, en remontant vers le nord, la transition se marque, pour les
herbacées, par une diminution de I'importance relative des hémi-cryptophytes et une augmentation
des thérophytes. En ce qui concerne les strates ligneuses, on observe une diminution des méso-pha-
nérophytes au profit des micro-phanérophytes. Par rapport au contexte sahélien, les différences sont
plus floues et vont plutdt se marquer par une raréfaction des ligneux, plutdt que par un net change-
ment des spectres biologigues {en termes de contribution & la phytorasse). A noter toutefois qu'en
contexte strictement sahélo-saharien, les hémi-cryptophytes herbacées reprennent une importance
considérable (avec Panicum turgidum).

Structures vertticales

Celles-ci sont généralement basses, sauf conditions édaphiques particuliéres. En ce qui concerne
les ligneux, d'aprés les résultats d'une étude réalisée au nord-ouest du Burkina Faso {14° N,
2° 35 W ; CouteroN, non publié), il ne semble pas y avoir de réel antagonisme entre le développe-
ment des strates les plus basses (inférieures & 2 m) et celui des strates de niveau supérieur {par
exemple de 2 m a 5 m). Dans I'ensembile, les structures verticales ne sont pas a proprement parler
discriminantes des situations « soudano-sahéliennes », si ce n'est au travers de I'évident abaisse-
ment des peuplements ligneux par rapport au secteur « eu-soudanien ».

Structures horizontales

C'est sans doute sur ce point que se distinguent le mieux les physionomies « soudano-sahé-
liennes », a partir de la trés forte agrégation des individus dans la majorité des peuplements ligneux ;
cette agrégation peut correspondre & des peuplements denses {logique de fourrés ou de bosquets),
ou & des individus de petite taille, agrégés autour dun individu de plus grande taille. Dans certains
cas, les agrégats sont répartis relativement réguliérement ; dans d‘autres, leur répartition est trés irré-
guliére, souvent avec une logique trés marquée ; I'exemple le plus connu étant sans doute celui des
fourrés (« brousses ») tigrés. L'existence ou la fréquence de ces derniers semblent étre d'ailleurs une
caractéristique de certains paysages « soudano-sahéliens ». D'une maniére générale, les agrégats
ligneux coexistent avec des surfaces herbacées et des surfaces de sol nu ; I'ensemble constitue des
mosaiques relativement fines avec peu d'éléments constitutifs s'étendant sur plus de quelques
dizaines de métres.
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b} Point de vue floristique

Un raisonnement trés général, basé sur les principales familles constituant les peuplements
ligneux, permet de cerner une certaine spécificité « soudano-sahélienne ». Ainsi la famille des Cappa-
raceae (Boscia spp., Capparis spp., Maerua spp., Cadaba farinosa) est peu représentée en milieu
« eu-soudanien » ; elle devient fréquente dés que le régime des feux s'affaiblit, et reste ensuite un
constituant important de la végétation jusqu’aux marges du désert (AUBREVILLE, 1950). Par rapport a
notre dition, elle semble décrire une « écaille » (GobrRoON, 1967) vers le nord.

Al'inverse, la famille des Caesalpiniaceae, extrémement importante plus au sud (genres Afzelia,
Burkea, Detarium, Daniellia, Isoberlinia, etc.), et ce jusgu’aux limites de la forét guinéenne, devient
irés peu représentée, a l'exception de quelques espéces, comme Piliostigma reticulatum ou
Bauhinia rufescens.

La famille des Combretaceae reste trés importante {malgré des substitutions d'espeéces a l'inté-
rieur du genre Combretum), mais devient anecdotique & pariir d’une certaine limite septentrionale
{début du Sahel?).

En conclusion, il semble qu’une certaine spécificité « soudano-sahélienne » puisse se dégager, a
partir d'un agencement « en écaille », de la richesse en espéces ligneuses de quelques familles.

¢) Point de vue phyto-écologique

L& encore, nous raisonnons principalement a partir des espéces ligneuses, car la végétation her-
bacée, lorsqu’elle est dominée par des especes annuelles, est trés variable d'une année sur l'autre
{BremaN et Cisst, 1977), et est donc d'une interprétation beaucoup plus délicate.

D’une fagon trés générale, des analyses numériques appropriées (DAGET et GODRON, 1982), per-
mettent d'identifier des structures phyto-écologigues (groupes écologiques, groupements végétaux)
assez nettes en ce qui concerne la végétation des paysages soudaniens (KErsHAW, 1968 ; COUTERON
et al., 1991 ; COUTERON et Kokou, 1992). Ces structures sont généralement en relation étroite avec
une morpho-pédologie d’ensemble, a I'échelle d’'un macro-relief. En contexte « soudano-sahélien »,
des structures nettes apparaissent encore mais le relief d’ensemble perd de son pouvoir explicatif ;
c'est plutdt un méso-relief, a une échelle de l'ordre de quelques centaines de métres - et parfois
méme un micro-relief, qui deviennent déterminants. Ceci n'est pas sans point de comparaison avec
les remarques faites précédemment sur les spécificités des formations végétales «soudano-sahé-
liennes» qui se présentent sous la forme de mosaiques a grain fin.

Dans un autre registre, il semble apparaiire une spécificité de groupements ligneux « soudano-
sahéliens », structurés autour du couple Combretum micranthum et Pterocarpus lucens , mais inté-
grant aussi d'autres éléments, tels que Boscia spp., Grewia spp., etc. Ces groupements correspon-
dent & des compositions floristiques et a des situations écologiques nettement différentes de celles
des groupements relevant du secteur « eu-soudanien » {par exemple ceux a Butyrospermum para-
doxum) ; en particulier, les premiers ne sont que tres marginalement affectés par les incendies.

Ces deux types peuvent néanmoins étre souvent juxtaposés dans un méme espace, et il faut
faire intervenir la notion de paysage, avec des indices simples de caractérisation de structure
(FormaN et GODRON, 1986), pour interpréter de tels agencements : dans de nombreux cas, la
« matrice » du paysage sera soudanienne mais des groupements soudano-sahéliens pourront consti-
tuer des « taches », d'importance relative variable. Ce cas semble assez fréquent dans les paysages
marqués par le cuirassement, lorsque les précipitations annuelles deviennent significativement infé-
rieures a environ 1 000 mm. Mais a l'inverse, lorsque la matrice est composée de groupements
« soudano-sahéliens », les cas de paysages avec des taches soudaniennes significatives semblent
plutdt rares.

Par contre, les paysages « soudano-sahéliens » sont facilement pénétrés par des «taches» sahé-
liennes, par exemple & la faveur des placages sableux fossiles, ou du fait de perturbations anthro-
piques (si I'on considéere, avec AUBREVILLE, 1950, que des espéces comme Balanites aegyptiaca,
Acacia laeta, Acacia raddiana, Acacia senegal relévent du domaine sahélien). Plus généralement,
I'agencement de ce qui pourrait &tre trois grandes familles de paysages semble dessiner des écailles
nettement orientées vers le nord.
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2. Critéres fonciionnels

a) Echelles spatiales et redistribution de I'eau

Comme il a été dit, la plupart des couverts « soudano-sahéliens » correspondent & des mosaiques
entre ligneux, herbacés et sols nus; ceux-ci, dans la majorité des cas, connaissant un encro(itement
presque systématique en surface. La définition et la mise en évidence du réle hydrologique de ces
« organisations pelliculaires de surface » (CASENAVE et VALENTIN, 1990), permet d’envisager, a terme,
la compréhension des interrelations entre structures végétales et flux d'eau. La végétation « sou-
dano-sahélienne », de par ses structures horizontales souvent trés contrastées, exacerbe générale-
ment l'influence du ruissellement ; réciproquement, le ruissellement semble constituer la régulation
dynamique prépondérante du couvert végétal (et donc de l'importance relative des sols nus). Ce haut
degré d'interdépendance, se manifestant & presque toutes les échelles, nous parait &tre un caractére
important des milieux « soudano-sahéliens ».

En contexte sahélien, l'influence du ruissellement est souvent perturbée, voire oblitérée, par I'ac-
tion éolienne (actuelle ou passée). En contexte soudanien, un couvert végétal herbacé généralement
plus fort (herbacés pérennes notamment), ainsi que des structures de végétation plus réguliéres,
limitent le role du ruissellement & des transferts d'eau entre grandes unités géomorphologiques
{entre versants et talwegs, sommets et versants, etc.).

En contexte « soudano-sahélien », ces grandes redistributions se repérent encore (en fonction
des opportunités du modelé), mais elles sont souvent associées & des redistributions & plus faibles
distances, a l'intérieur d'une méme unité géomorphologique. Un exemple maintenant assez bien
connu, est celui des « brousses tigrées ». D'autres exemples peuvent s'identifier avec des distances
de redistribution encore plus faibles (« brousses tachetées »).

b) Couvert ligneux et production herbacée

Une des caractéristiques du fonctionnement des savanes (sensu stricto) est l'existence d’un seuil
d'antagonisme entre couvert ligneux et production annuelle des herbacées pérennes. Celle-ci déter-
mine en effet trés largement la violence des incendies qui limitent le développement des peuple-
ments ligneux. A l'inverse, ceux-ci, passés certains seuils de couvert, sont susceptibles de limiter la
production herbacée. L'idée de la juxtaposition dans I'espace de plusieurs types de fonctionnement,
en relation avec les conditions édaphiques, a été pour la premiére fois suggérée par MORISON et al.
(1948) ; a plus petite échelle, l[e méme principe permet d’expliquer le fait que les savanes guinéennes
préforestieres sont généralement trés peu boisées (AUBREVILLE, 1949 ; MENAUT, 1983).

En remontant vers le nord, la production herbacée moyenne diminue, sa variabilité interannuelle
augmente, et le régime des feux s'affaiblit {faibles intensités et/ou longs temps de retour). A partir
d’un certain degré de sécheresse, celui-ci n'est plus une contrainte majeure pour l'extension du cou-
vert ligneux. Cette limite correspond généralement & la disparition des herbacées pérennes dans cer-
taines localisations topographigues, a leur raréfaction dans les autres. Ainsi par exemple, au parc
national du « W » {NIGer, 12° 30 N, 2° 35 E), il n'y a plus aucun antagonisme entre recouvrement
basal des herbacées pérennes et couvert ligneux (COUTERON et Kokou, 1992); une constatation simi-
laire peut étre faite dans la partie centrale du parc national de la Boucle du Baoulé (Mali, 13° 40 N,
8° 40 W). '

Dans des situations plus méridionales, par contre, |'antagonisme est fort, quoique ne s'exprimant
généralement pas linéairement (COUTERON et al, 1991).

3. Critéres diachroniques (Effets de la sécheresse : contractions et contrastes de la végétation)

a) Variations de la hauteur des précipitations

La variation récente la plus marquante, & |'échelle de I'’Afrique occidentale, a été un abaissement
sensible des précipitations pour une période allant de la fin des années 60 jusqu’au milieu des années
80 (MOREL, 1992) ; cet épisode a fait I'objet de nombreuses études météorologiques et hydrolo-
giques, sans pour autant que la tendance actuelle soit bien claire.
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Une des conséquences les plus perceptibles du phénomeéne a été la mortalité, souvent massive,
de peuplements ligneux (BOUDET, 1972), constatable sur de nombreux sites. Schématiquement, mis
a part quelques cas trés ponctuels, ce phénomeéne n'a été que trés peu perceptible dans les savanes
soudaniennes. Plus au nord, la dégradation a souvent associé sécheresse et augmentation locale des
pressions, agricoles et pastorales.

Sans entrer dans les détails, la baisse des précipitations, en valeur médiane et par rapport a la
période 50-80, semble avoir revétu deux formes extrémes (MOREL, op.cit,, p. 70-71). La premiére cor-
respond a une baisse forte {de I'ordre de 250 mm), & extrémement forte (400 mm et plus), par rap-
port a une lame d’'eau relativement élevée (de I'ordre de 600 a 1 000 mm, pour la période 50-60). Elle
concerne essentiellement des territoires compris entre les douzieme et quatorzieme paralléles; les
déficits les plus drastiques se repérent dans la partie la plus occidentale du continent (Sénégal, Ouest
du Mali). La seconde représente une baisse plus modérée {(moins de 100 mm), par rapport a une
lame d’eau faible (300 & 500 mm), ou tres faible (200 a 300 mm), et concernant des territoires situés
nettement au nord du guatorziéme paralléle.

Dans le premier cas, qui correspondrait assez largement a ce que nous avons proposé d'appeler
« soudano-sahélien », la sécheresse a perturbé une végétation relativement fournie, ayant bénéficié
d'une décennie trés bien arrosée; elle a déterminé un changement durable de la structure de la végé-
tation et du fonctionnement hydrique des bassins-versants.

Dans le second, elle a concerné une végétation déja clairsemée, qui n'a vraisemblablement souf-
fert que de quelques minima, extrémement bas, atteints durant certaines années de la décennie ;
les changements significatifs de structure de végétation et de fonctionnement hydrique sont plus
rares (d'autant plus qu'a ces latitudes, c¢'est le fonctionnement éolien qui devient prédominant).

b} Analyse d’un cas particulier
SiI'on considére un exemple d’'évolution du couvert végétal, pendant la période séche, pour une
petite région (Burkina Faso, aux alentours de 14° N et 2° 30" W) on peut dire, trés globalement que :
e le couvert ligneux fotal a [égérement régressé, mais les évolutions sont trés variables, selon les
situations topographiques et les formations végétales ; a diverses échelles, certains éléments
ligneux ont bénéficié d'un surplus de ruissellement dégagé par la régression du couvert en amont ;

@ le couvert herbacé (essentiellement annuel) a trés fortement diminué au profit des sols nus entre
1970 et 1984 ; ces dernieres années, mieux arrosées, ont favorisé une recolonisation partielle. A
noter que, dans beaucoup de cas, le couvert herbacé s'est maintenu en relation étroite avec le cou-
vert ligneux (par exemple, en franges par rapport aux bosquets, aux fourrés ou méme au pied des
individus isolés). Les éléments ligneux ont, de ce fait, confirmé leur r6le essentiel pour la résistance
de la végétation durant les périodes séches. Ces constatations sont vérifiées pour la totalité d'une
petite région, dans I'ensemble soumise a une pression anthropique faible; elles restent valides
comme trame générale sur un secteur particulier, beaucoup plus anthropisé dont I'évolution a été
trés finement décrite par SERPANTIE et al. (1992).

Ces évolutions illustrent, & plusieurs échelles, I'importance des interrelations entre structures de
végétation et redistribution de I'eau ruisselée dans les paysages. La période seéche peut étre vue
comme une modification brutale de ces structures (a ['échelle de la décennie), qui a modifié le fonc-
tionnement hydrologique des bassins-versants ; en retour, celui-ci détermine des évolutions actuelles
plus douces des structures végétales, sous la forme de lentes reconquétes de certaines surfaces
nues.

Plus largement, on peut se demander si, en relation avec un certain type de variabilité du climat,
ces changements brutaux de structures ne pourraient pas étre une caractéristique du contexte « sou-
dano-sahélien »? Pouvoir répondre précisément a cette question, nécessiterait cependant l'analyse
des changements sur un plus grand nombre de sites de référence et, un plus grand recul historique.
Pour le cas décrit, la contraction du couvert végétal et I'augmentation des contrastes, a |'occasion
dun épisode sec, nous semblent tout & fait caractéristiques.
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D. Quelle place dans une classification ?

Partant d’une logique de classification « ouverte », nous avons envisagé des critéres permettant
d'étayer I'hypothése d'une unité et d'une spécificité « soudano-sahélienne ». Cette spécificité n'est
pas reconnue par les classifications existantes, et, en particulier, par celle prenant le plus de critéres
en compte (TRocHAN, 1970) ; celle-ci fractionne, en effet, la réalité « soudano-sahélienne » en deux
secteurs, appartenant respectivement a deux domaines différents.

Plaider pour la reconnaissance d'un domaine « soudano-sahélien » intermédiaire serait, sans
doute, exagéré car :

@ le terme de « domaine phytogéographique » est associé & un critére floristique exigeant, avec un
endémisme spécifique marqué, ce qui n'est pas le cas;
@ les bouleversements de classification sont souvent plus facteurs de confusion que de progrés.

Une voie d'amélioration de la synthése de TROCHAIN serait peut-&tre de reconsidérer les interrela-
tions entre domaines et secteurs. Pourquoi faudrait-il exclure la possibilité de voir un secteur enjam-
ber des limites de domaine? Quelle que soit I'échelle considérée, peu de végétations semblent impo-
ser des emboitements de partitions aussi stricts. Ainsi, a I'échelle de la station écologique, un
modéle d'agencement de groupements végétaux en « écailles » (GoproN, 1967), permet de s'af-
franchir des rigidités des classifications phytosociologiques, strictement hiérarchigues. Une vision
similaire de notre probléme permettrait de tenir compte de la spécificité des espaces « soudano-
sahéliens », tout en conservant la division entre domaines soudanien et sahélien comme structure
principale de I'Afrique occidentale semi-aride. |l s'agirait alors de considérer un secteur « soudano-
sahélien », transgressif par rapport aux limites des deaux grands domaines.

En fonction des critéres cités précédemment, il semble possible, pour une unité spatiale donnée,
de savoir si elle doit &tre ou non classée dans un tel secteur. D'autre part, une analyse sur un plus
grand nombre de sites de référence, devrait permettre de préciser les interrelations {en termes de
redondance et de complémentarité) entre critéres, et d'identifier précisément les combinaisons de
critéres les plus discriminantes d'un éventuel secteur « soudano-sahélien ».

Conclusion

Cette réflexion n‘avait pas la prétention de définir a elle seule, et pour un grand ensemble régional,
les caractéristiques et le statut de I'interface entre domaines soudanien et sahélien. Par contire, nous
avons voulu illustrer combien une approche, ne se basant plus seulement sur une vision statique du
climat, de la flore et de la végétation, mais faisant intervenir aussi, dans la mesure de nos connais-
sances, des éléments de fonctionnement et de dynamique, pergus a plusieurs échelles, parait inté-
ressante pour affiner et synthétiser nos réflexions sur la phytogéographie de I'Afrique occidentale.

Si nous aboutissons a la reconnaissance d'une nette spécificité « soudano-sahélienne », ce
constat ne prétend pas étre autre chose qu'un résultat provisoire. Ceci du fait du petit nombre de
localisations (soit connues directement, soit décrites par la bibliographie), dont les caractéristiques
ont pu étre prises en compte dans les raisonnements. La généralité de certains de ces raisonne-
ments se verra vraisemblablement contredite par des cbservations faites sur d‘autres sites de
['Afrique occidentale. |l s'agira alors de débattre pour savoir ol est |'exception et ol est la régle; c'est
seulement par le biais de débats de ce genre, associant les réflexions et les expériences d'un
nombre important de personnes, que I'on peut prétendre aboutir & des résultats phytogéographiques
significatifs & I'échelle d'un trés grand territoire.
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BIODIVERSITE, PHYTOGEOGRAPHIE
DES PTERIDOPHYTES GUYANAISES

G. CREMERS* ET M. HOFF**
¥*ORSTOM, B.P. 165, 97323 Cayenne Cedex, Guyane.
**QRSTOM, Institut de Botanique, 28, rue Goethe. - F-67083 Strasbourg Cedex

Résumé : La répartition d’environ 1 800 espéces de fougeres néotropicales, principalement du plateau des
Guyanes, est étudiée a partir des informations géographiques indiquées sur pres de 40 000 spécimens d’her-
bier, récoltés sur plus de 200 unités administratives (pays, état, province, département).

L'étude phytogéographique montre que :

1) La richesse spécifique en Guyane est liée a des localités géographiques diversifiées (forét, forét ripicole,
présence de relief). La région de Salll rassemble les 2/3 des espéces guyanaises ;

2) Au niveau du plateau guyanais : les affinités Guyane-Surinam sont trés fortes. I en est de méme entre la
Guyane et '’Amapa au Brésil. Le Guyana est le plus riche avec le plus grand nombre d’endémiques, ses affini-
tés avec I'état de Bolivar du Venezuela sont trés grandes ;

3) Au niveau néotropical, |'extraordinaire richesse du Venezuela marque les autres relations phytogéogra-
phiques.

Mots-clés : Phytogéographie, Biodiversité, Ptéridophytes, Guyane frangaise, Plateau guyanais, Amérique tropicale.

Abstract: The distribution of about 1 800 neotropical fern species, principally located on the Guianese shelf,
is studied from geographical information found on nearly 40 000 herbarium species; collected on more than
200 administrative units (country, state, province, department).

A phytogeographical study shows that;

1) The specific richness in French Guyana is bound to diversified geographical localities (forest, riparian
forest, presence of relief). The Salil region has two thirds of Guianese species.

2) On the Guianese shelf: French Guyana-Surinam affinities are very strong. The same strong affinities are
observed for French Guyana and the Amapa state - Brazil. Guiana is the richest with the most endemics and
great affinities with the Bolivar state - Venezuela.

3) At a neotropical level, the extraordinary richness encountered in Venezuela, marks all the other phyto-
geographical relations between the different countries.

Keywords : Phytogeography, Biodiversity, Pteridophyte, French Guyana, Guianese shelf, tropical America.
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Introduction

Les informations taxonomiques et biogéographiques concernant les Ptéridophytes néoiropicales
ont été rassemblées dans deux fichiers informatiques : le fichier floristique et le fichier des spéci-
mens d'herbier. Le fichier floristique a été réalisé grace aux flores néotropicales, aux monographies
récentes et a différentes publications, mais aussi grace & I'Index Filicum. Actuellement 15 891 noms
de taxons de références et synonymes sont enregistrés, ils sont répartis de la maniére suivante :

1 @ @) (4)
FamiLLE 34 - 34 -
GENRE 229 199 428 54 %
EsPecE 4 607 9019 13 626 34 %
TAXON INFRASPECIFIQUE 528 1275 1803 29 %
TOTAL 5398 10 493 15 891 34 %
(1) Niveau taxonomique (3) Nombre de taxons synonymes
(2) Nombre de taxons valides (4) Total par niveau taxonomique

On observe que le nombre de taxons synonymes, par rapport au nombre total de taxons, croit
avec le niveau hiérarchique. Moins d'un tiers des taxons infraspécifiques sont valides alors que plus
de la moitié des noms de genres le sont.

Les spécimens d'herbier enregistrés proviennent :

1) des échantillons observés lors des visites dans les herbiers (B, BBS, BM, BR, BRG, HAMAB,
G, INPA, K, LY, MPU, NY, P, U, US, Z) ;

2) des échantillons regus en prét (C, CM, COL, E, F, GH, IAN, LE, MO, UC, S, AAU, LE, OXF. S,
TCD, UC, UPS) ;

3) des spécimens cités dans la bibliographie.

lls sont au nombre de 37 081 et proviennent des collectes de 3 100 botanistes au cours de plus
de deux siécles.

Au total, ces spécimens appartiennent a 1 727 espéces néotropicales, ¢'est-a-dire environ 37 %
des taxons actuellement reconnus dans les tropiques américains.

Les Ptéridophytes des trois Guyanes

L'état actuel de nos connaissances a permis de répertorier 489 espéces, qui sont réparties de la
maniére suivante :

Guyana 398 especes
Guyane francaise 315 especes
Surinam 286 especes

La liste compléte pour les trois Guyanes est présente dans une « checklist » (BoGgaN et al. 1992).
Notre étude porte sur trois aspects :

e la répartition des espéces en Guyane frangaise ;
e la répartition au niveau du plateau guyanais ;
o les affinités avec les autres pays néotropicaux.
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Méthode

Matériel et méthode d'étude

Les Ptéridophytes sont généralement bien collectées en raison de leur faible taille, de leur pré-
sence en sous-bois. Contrairement aux plantes supérieures, nombreuses sont déterminables a I'état
stérile. Les fougéres représentent environ 7 % des espéces de plantes vasculaires guyanaises {315
sur 4 529) ou 6 % de la flore totale inventoriée (315 sur b 228) et leurs récoltes environ 7 % des spé-
cimens de |'herbier de Cayenne (CAY) : 7 383 sur 106 023.

L'étude est réalisée a partir des informations exiraites des étiquettes d’ herbier et de la bibliogra-
phie constituée par les révisions, les monographies et les flores dont les plus importantes sont :
ALSTON et al. 1958 et 1981, BARRINGTON 1978, BisHopr 1978, ConaNT 1983, CrReMERs & Horr 1990,
CREMERS & KrAMER 1991, GasToNy 1973, HENNPMAN 1977, Holtumm 1986, Kramer 1957 et 1978,
LELLINGER 1988 et 1991, MickeL 1985, MickeL & BEITEL 1988, Moran 1986, 1987 et 1991, OLLGAARD
1987, PrROCTOR 1977 et 1985, A.R. SMITH 1983 et 1986, StoLze 1976, 1983 et 1986, TRYoN 1976,
TryoN & TRYON 1982, TRYoN & StoLze 1989, 1991 & 1992.

La banque de données AUBLET (HOFF 1989) rassemble actuellement plus de 80 % du nombre total
des spécimens guyanais récoltés depuis la fin du xviii€ siécle, et prés de 40 000 spécimens néotro-
picaux.

Limites de I'étude

Seules sont utilisées les espéces pour lesquelles un spécimen d'herbier est cité dans la littéra-
ture ou revues par nous. Chaque spécimen est caractérisé par huit informations {nom du collecteur
et son numéro, taxon, pays (département, province ou Etaf), localité, nom du déterminateur et I'an-
née de la détermination, les lieux de dépdt]. Par conséquent les spécimens n'ayant pas ces huit réfé-
rences ne sont pas utilisés dans cette étude. Ceci a pour but :
# d'éliminer les taxons anciennement cités et qui se sont révélés é&tre des erreurs ;
e de permettre une rectification automatique des déterminations et des aires de répartition.

Cartes de répartition

Différentes cartes de répartition sont ensuite élaborées et étudiges :

e carte des localités de collecte (carte 1.1) ;

e carte des spécimens ;

e carte de chacune des espéces (carte 1.3) ; dans le cadre de vastes pays comme le Pérou, le
Venezuela ou le Brésil, notre étude se fait au niveau du pays, puis des Etats de ces pays.

Répartition des Ptéridophytes de Guyane francaise

Les données

La carte des localités montre qu'il y a deux grandes zones de collecte : I'une dans la zone cotiére
(Cayenne, Kaw et la route de Regina), |'auire dans le Centre-Ouest (Maripasoula - Sall) ; ainsi que
des petites unités comme la région de |'Arataye et celle de Paul Isnard.

Des zones vides de récoltes sont encore importantes. Elles présentent une végétation de basse
altitude, a priori peu intéressante. Les récoltes éparses effectuées dans un tel milieu montrent I'ho-
mogénéité assez grande de cette végétation, ¢'est ainsi, que des zones, non prospectées actuelle-
ment, peuvent &tre considérées comme relativement bien connues. I est peu probable d'y trouver
des especes nouvelles de fougeres.

Parmi 7 383 spécimens enregistrés, 834 sont a rejeter & cause d'une localisation douteuse.

Diversité phytogéographique

Une carte de la Guyane a été établie indiquant, pour chaque quadrat de 50 kmz, le nombre d’es-
péces récoltées (Horr et al. 1990). Linterprétation est relative, ne disposant certainement pas de
toutes les espéces dans chacun des quadrats. Nous pouvons cependant, dans |'état actuel de nos
connaissances, distinguer une vingtaine de centres de forte richesse spécifigue et une dizaine de
zones de richesse moyenne.
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De cette diversité phytogéographique plusieurs observations peuvent éire tirées :
- la diversité n'est pas strictement liée a I'importance des récoltes ;
- la diversité est en partie liée au nombre de localités par quadrat, en effet plus le milieu est varig,
plus le nombre de localités sera élevé, ainsi que le nombre d’espeéces.
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La diversification est due a certains facteurs
Le climat : les zones & forte pluviosité (Montagne de Kaw, Sall) et & faible pluviosité (Tumuc

Humac) sont & diversité élevée ;
Le substrat géologique : les terrains métamorphiques antécambriens sont plus riches que les ter-

rains sur roches éruptives et cristallines (gneiss et granites). Les terrains récents des séries marines

sont pauvres ;
Les variations topographigues, mémes faibles, sont un facteur de diversité ; les bords des fleuves

et le littoral sont peu variés ;
Les sols ne semblent pas intervenir directerment dans la richesse floristique.

Diversité écologique

Diversité et formation végétale
Il apparaft que les groupements forestiers sont plus riches que les savanes par exemple. |l en est de

méme des foréts primaires par rapport aux foréts secondaires.
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Du point de vue altitudinal, un gradient est observé. En effet, les foréts de basse altitude (0-200 m)
renferment deux fois plus d'espéces que les foréts submontagnardes (> 450 m), celles de moyenne
altitude ont un taux intermédiaire. Ceci peut &tre di simplement a la diminution de leur superficie
{otale, la forét dense sempervirente de basse altitude couvre les trois quarts de la Guyane. Les foréts
submontagnardes ne recouvrent que des sommets épars au milieu de cette forét de basse altitude.

Diversité et type biologique

Ce sont les herbacées terrestres qui dominent dans tous les groupements, sauf dans les foréts
submontagnardes et les foréts sur cuirasse latéritique. Dans ces milieux, ce sont les épiphytes qui
sont en plus grand nombre. Les fougeéres lianescentes sont spécialement abondantes dans les foréts
marécageuses ou inondables et dans les foréts secondaires.

Biodiversité comparative enire quatre zones
Les zones les plus riches floristiquement sont Kaw, Paul Isnard, Salll et les inselbergs du Sud. Les
affinités entre ces quatre pdles sont observés :

Montagne de Kaw

Ce premier pdle de diversité avec 169 espéces pour 720 spécimens, est relativement original.

En effet, elle compte moins de 50 % d'espéces communes avec Salll, 35 % avec Paul Isnard et
25 % avec le Sud. Ces faibles affinités sont dues en grande partie aux espéces de fougeéres littorales
dans les marais et qui sont absentes dans les trois autres.

Quelques espéces ne sont connues que de cette zone littorale : Ceratopteris pteridoides (Hook.)
Hieron., Lindsaea parkeri (Hook.) Kuhn, Thelypteris decussata (L..) Proctor (carte 1.4) et Cyathea oya-
poka Jenman.

Région de Paul Isnard

Cette zone comprend 159 espéces pour 458 spécimens. Les affinités les plus importantes sont
avec la région de Sall, deux espéces sur trois sont communes, alors qu'il n'y a qu'une espéce sur
trois avec les autres régions.

Quelgues espéces sont uniquement localisées dans ce secteur telles que : Asplenium cristatum
Lam., A. delitescens (Maxon) Gomez, Blechnum asplenioides Sw. et Thelypteris tristis (Kunze) Tryon.
Cependant il sera noté une certaine affinité avec les Monts Atachi-Bakka et la région de la Montagne
Bellevue de I'lnini.

Région de Saiil

Cette région occupe le coeur de la Guyane. Elle regroupe 206 espéces pour 1 240 spécimens et
présente ainsi quantitativement la plus forte originalité floristique. Les trois autres sont également
éloignées les unes des autres.

Une vingtaine d'espéces ne sont connues que dans cette zone, telles que : Adiantum macro-
phyllum Sw., A. repandulum Kunze, Cvathea lasiosora (Kuhn) Domin, C. marginalis (Kl.} Domin,
Danaea moriiziana C. Presl, Diplazium gracilescens (Mett.) C. Chr., Grammitis staheliana {Posth.)
Lellinger, G. taenifolia (Jenman) Proctor, Hypolepis parallelogramma (Kunze) C. Presl, Polybotrya
osmundacea Willd., Polypodium caceresii Sod., Thelypteris juruensis (C. Chr) R. Tryon & Conant,
Trichomanes membranaceum L.

Cette immense zone renfermant les montagnes Bellevue de ['Inini, le pic Matecho, les monts
La Fumée, le sommet Tabulaire, pourra étre subdivisée lorsque des données plus complétes seront
disponibles.

Région des Inselbergs du Sud

Cette vaste zone du sud de la Guyane renferme 161 espéces pour 572 spécimens. Elle est trés
proche de la région de Salil, dont elle est limitrophe, avec 76 % d'espé&ces communes. Au contraire
les différences sont bien marquées avec les deux autres.

Quelques espéces sont représentées uniquement sur les inselbergs du Sud, il s'agit d'Asplenium
zamiifolium Willd., Cyclodium rheophilum A.R. Smith, Hemionitis palmata L., Selaginella sandwithii
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Alsdion. Deux auires y sont nettement plus fréquentes qu’ailleurs : Asplenium feei Kunze ex Fée et
Nephrolepis cordifolia (L.) C. Presl.

Phytogéographie du plateau guyanais

Le plateau guyanais est une entité géographique limitée par I'océan Atlantique, au nord par
I'Orénoque, au sud et a l'ouest par I'’Amazone et le Rio Negro. Il comprend la Guyane frangaise, le
Surinam et le Guyana, mais aussi au Venezuela les états d’Amazonas et de Bolivar, et au Brésil les
états d'Amapa, de Roraima, et partiellement ceux d'Amazonas et de Para.

Richesse spécifique
Dans I'état actuel de notre banque de données, nous avons recenseé :

Nombre d’espéces Nombre de spécimens
Guyane frangaise 315 7383
Guyana 398 3426
Surinam 286 3529
Venezuela 947 5364
Venezuela, Amazonas 287 583
Venezuela, Bolivar 353 913
Brésil 472 5 062
Brésil, Amapa 90 286
Brésil, Para 137 546
Brésil, Amazonas 149 915
Brésil, Roraima 68 <200

BIODIVERSITE ET RELATIONS PHYTOGEOGRAPHIQUES (FIG. 2)

Guyane frangaise (fig. 2.1)

En Guyane, seul Cyclodium rheophilum A.R. Smith (carte 3.1) est actuellement limité a ce pays,
mais une quinzaine d'espéeces y sont abondantes alors quelles sont rares ou rarement récoltées
dans les autres pays.

a) Le Surinam est le pays le plus proche floristiquement avec 236 especes communes soit 75 % des
espéces guyanaises. Une dizaine d'espéces ne sont signalées que pour ces deux Etats, dont
Thelipteris holodictya Kramer (carte 3.1) et Trichomanes mougeotii Bosch.

b) Le Guyana en raison de ses variations plus grandes de milieux et d’altitude présente une diversité
beaucoup plus importante que la Guyane.

¢) Le Venezuela avec ses 947 espéces enregistrées est de loin le pays le plus riche floristiquement.
Un certain nombre d'especes n'ont d'affinités que vers les trois Guyanes et I'Est du Venezuela,
comme Lindsaea sagittata (Aubl.) Dryand. (carte 3.1).

d) Le Brésil : les récoltes sont numériquement inférieures numériquement dans sa partie du plateau
guyanais, d'oli un taux d'affinités nettement inférieur. Il ne refléte vraisemblablement pas la réa-
[ité au moins pour 'Amapa et le Para.

Surinam (fig. 2.2)
Dans ce pays neuf espéces paraissent endémigues ou du moins ne sont pas citées de maniere
incontestable pour un autre pays.

Biodiversité et phytogéographie des Ptéridophytes des Guyanes. G. CREMERS, M. HorF 57




Guyana (fig.2.3)

Des trois Guyanes, c'est le pays qui présente la plus forte ofiginalité avec 43 espéces endé-
miques, mais nombreuses sont du Mont Roraima. Hors pour cette zone, il y a eu de nombreuses
contestations dans la localisation exacte des récoltes entre le Guyana et le Venezuela.

Venezuela (fig.2.4-5)
C'est de loin le pays le plus riche floristiquement, avec environ 3 fois plus d'espéces que les
Guyanes et deux fois plus que le Brésil, d'aprés les données enregistrées.

Brésil (fig.2.6-7-8)

Actuellement 472 espéces sont recensées dans la Bangue de données pour ce pays, avec 90
pour I'Amapa, 149 pour I'Amazonas, 137 pour le Para et 68 au Roraima. Ces chiffres sont certaine-
ment inférieurs a la réalité, quoique I'’Amazonie ne soit pas considérée comme un lieu de trés grande
richesse spécifique pour les Ptéridophytes.

PHYTOGEOGRAPHIE GENERALE DES PTERIDOPHYTES NEOTROPICALES

Richesse spécifique

Les spécimens sont regroupés par état, dans la mesure du possible des renseignements.
Cependant, devant I'hétérogénéité du nombre de spécimens enregistrés pour chacun des pays et
des états, nous avons préféré nous limiter, d’'une maniére peut &tre arbitraire, a ceux qui sont repré-
sentés dans la banque de données par plus de 200 spécimens.

....u."°°n.

Relations phytogéographiques et biodiversité ]
Nous allons donc comparer la flore des Guyanes avec ces différents Etats et pays.

Guyane frangaise, Surinam et Guyana

Curieusement pour les Caraibes, c'est avec la flore de Porto Rico qu'il y a le plus d'affinités avec
116 especes communes (c'est-a-dire 37 %). Dans les autres fles des Antilles, comme la Jamaique
et la Martinique, il n'y a seulement que 40 a 50 espéces communes.
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puseetiin,

Nombre d'espéces Nombre de spécimens

ANTILLES - -

(GUADELOUPE 82 222
MARTINIQUE 82 213
Porto Rico 157 823
AMERIQUE CENTRALE - -

Costa Rica - Cartago 62 273
AMERIQUE DU SUD - -

BRESIL - Bahia 88 210
BRESIL - Minas Gerais 99 251
BRrEsIL - Rio de Janeiro 184 765
BRrEsIL - Sao Paulo 100 304
Coromgie - Cundinamarca B9 211
EQuATEUR - Napo 131 360
EQUATEUR - Pastaza 87 228
EQuATEUR - Pichincha 146 624
PErou - Huanuco 109 237
PEROU - Junin 85 265
PEROU - Loreto 104 307
VENEZUELA - Aragua 319 566
VENEZUELA - D.F. 172 268
VENEZUELA - Lara 238 289
VENEZUELA - Merida 268 442
VENEZUELA - Portuguesa 212 287
VENEZUELA - Sucre 159 225
VENEZUELA - Tachira 210 244
VENEZUELA - Trujillo 177 224

Au niveau de I"’Amérique centrale, c'est le Costa Rica avec 61 espéces qui présente le plus d'af-
finités ; le Guatemala, le Nicaragua et le Panama ont entre 15 & 35 espéces communes.

En Amérique du Sud, la Colombie posséde 125 espéces communes (40 %), aucun Etat n’atteint
un tel taux d'affinité. Il en est de méme avec I'Equateur, qui compte 86 especes communes (27,5 %),
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sans Etat prépondérant. Pour le Pérou en général, on releve 132 espéces (42 %), mais la disparité
entre les états est trés grande. Ainsi les Etats de Huanuco, de Loreto et de San Martin ont plus de
60 espéces communes, alors que ceux de Cuzco, de Junin et de Madre de Dios un peu plus de
40 espéces.

aramaribo

BRAZIL

Venezuela

Vis-3-vis de la flore antillaise les Etats d’Amazonas et de Bolivar présentent des affinités bien
moindres que les trois Guyanes (23 & 48 %), et cela d'une fagon plus importante pour I'’Amazonas.

Par rapport au Costa Rica, I'Etat de Bolivar a le méme pourcentage de similitude (31 %) que le
Guyana, par contre I'’Amazonas a un taux de loin inférieur (19 %).

L'Amérigue du Sud montre dans les mémes rapports une similitude trés semblable de I'Etat de
Bolivar a celle rencontrée pour le Guyana. Cependant pour le Pérou le pourcentage n‘atteint pas les
50 % comme cela est rencontré dans la majorité des cas pour les trois Guyanes.
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Ceci est di & I'extraordinaire richesse du Venezuela, véritable centre de diversification des ptéri-
- dophytes néotropicales et, par la, probablement le plus important refuge ancien pour la flore sud-
américaine.

Brésil
Les différents Etats brésiliens ont seulement entre 10 et 35 % de similitude avec les Antilles. i
en est de méme avec le Costa Rica. Avec les Etats du Sud-Est, Minas Gerais, Rio de Janeiro et Sao
Paulo seulement de 10 & 25 %, alors que celui de Bahia présente un taux double (27 & 50 %).
Avec les autres Etats de Colombie, d’Equateur et du Pérou, les taux varient de 5 & 40 %, ils sont
inférieurs de moitié aux taux des autres Guyanes. Vis-3-vis du Vénézuela, et de la majorité des Etats,
les affinités sont inférieures a 21 %.

Conclusion

L'étude phytogéographique des Ptéridophytes se base sur I'étude des spécimens d'herbier. Or,
la détermination de ceux-ci est variable. Outre les erreurs de détermination, les conceptions taxono-
migues différentes des spécialistes rendent les comparaisons continentales extrémement délicates.
La rédaction paralléle d'un fichier taxonomique hiérarchisé et synonymique & partir de la littérature
permet de rassembler les spécimens sous leur nom actuel.

La critique compléte des spécimens d'herbier, en utilisant systématiquement la détermination la
plus récente, madifie parfois considérablement I'aire de répartition connue de certaines espéces.

Le fait de travailler sur prés de 1 800 espéces rend les résultats plus généraux, mais ne doit pas
masquer I'extréme diversité de la connaissance entre Etats néotropicaux, certaines zones sont
presque vierges de connaissance.
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LES RELATIONS ENTRE SCAPHOPETALUM THONNERI (DE WILDEMAN
ET DURAND) (STERCULIACEAE) ET LES HOTES DE SES DOMATIES

A. DeJean® ET C. DJIETO-LORDON
Laboratoire de Zoologie, faculté des sciences, B.P. 812 Yaoundé, Cameroun
(*URA CNRS 667)

Résumé : Une enquéte écologique portant sur le contenu des poches foliaires du myrmécophyte
Scaphopetalum thonneri a permis de metire en évidence une relation entre cette plante et différentes especes
de fourmis. Les Technomyrmex (Dolichoderinae) sont les plus fréquentes. On trouve aussi des Tetramorium et
des Crematogaster (Myrmicinae). Ces poches abritent également des fondations de Cataulacus, Crematogaster,
Pheidole, Tetramorium (Myrmicinae) et de la Ponerinae Discothyrea oculata. Les reines fondatrices de cette der-
niére s'installent dans des poches occupées par des pontes d'araignées. Elles approvisionnent ensuite leur cou-
vain & partir des ceufs d'araignée. Des Lombricidae, de nombreux Arthropodes et des Gastéropodes ont égale-
ment été recencés. En dehors des fourmis, les araignées dominent. Deux types d'arguments sur le role des
fourmis sont discutés :

- protection contre les défoliateurs ;
~ assimilation de minéraux provenant des détritus des fourmis accumulés dans certaines domaties.

Mots-clés : Scaphopetallum, myrmécodomie, faune des domaties foliaires, fourmis, araignées.

Abstract: An ecological investigation on the content of foliar cavity of the myrmecophyte Scaphopetalum
thonneri has shown the relation between this plant and different ant species. The Technomyrmex (Doli-
choderinae) are the most frequent ones. Tetramorium and Crematogaster (Myrmicinae) are also encountered.
These cavities also bear nests of Cataulacus, Crematogaster, Pheidole, Tetramorium (Myrmicinae) and of the
Ponerinae Discothyrea oculata. The founder queens of the latter species invest cavities occupied by spider eggs.
They feed afterwards their progeny with these eggs. Lombricideae, numerous Arthropods and Gasteropods
have also been recorded. Except for ants, the spiders dominate. Two types of arguments on the role of ants are
discussed:

@ protection against defoliators;
@ assimilation of mineral elements, provided by ants debris, accumulated in some domaties.

Keywords: Scaphopetallum, myrmecodomy, foliar domatie fauna, ants, spiders.
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Introduction

La nature myrmécophytique de Scaphopetalum thonneri a été signalée par DE WILDEMAN dés
1897. Cet arbuste qui n'excéde pas 4 m de hauteur se rencontre dans les sous-bois de forét dense
du Cameroun, du Congo, du Gabon et du Zaire.

D'aprés BeQUAERT (1922), ScHNELL (1966) et JoLIVET {1986), les feuilles de cette plante sont carac-
térisées par la présence d’'une poche (ou domatie) foliaire située a droite ou a gauche de la nervure
principale, en alternance d'une feuille & I'autre. Ces poches qui peuvent atteindre 25 mm de longueur
pour 10 mm de largeur & leur base, ont un orifice en forme de fente situé sur la face inférieure de la
feuille. Elles sont généralement occupées par de petites fourmis.

Nous nous sommes proposé de rechercher d'abord quels étaient les animaux suceptibles d'oc-
cuper ces domaties et ensuite d'effectuer une approche permettant d'aborder trois aspects impor-
tants de la myrmécophilie.

1- Une espéce de fourmi est-elle spécifique de cette plante ?

2- Les fourmis exercent-elles une protection de la plante contre les défoliateurs ?

3- Les minéraux provenant des déchets des fourmis accumulés dans certaines domaties sont-ils

assimilés par la plante ?

Matériel et méthode

Zones d’étude

Cette enquéte s'est effectuée dans trois localités de deux régions du Sud-Cameroun: dans la
réserve forestiére de Campo a Mvini (10° 8" Est ; 2° 22’ N ; 58 m alt. ; décembre 1988) et a Akok par
Ebodiié (9° 53’ Est ; 2° 38" Nord ; 50 m alt. ; décembre 1990) ; et a Matomb, sur la colline de Pan Pan
{11° 4’ Est ; 3° 53" Nord; 708 m alt. ; déc. 1990 ; février et juin 1991 ; juin et octobre 1992).

Les animaux occupant les domaties
Aprés un travail préliminaire portant sur une centaine d'arbustes, I'enquéte a été organisée de la
fagon suivante.

Sur le terrain, les branches de Scaphopetalum sont sectionnées au sécateur et introduites dans
des poches en matiére plastique étiquetées. Chaque poche correspond a un arbuste.

Au laboratoire les feuilles sont comptées en deux lots : celles dont les domaties sont fortement
[ésées et ne peuvent pas abriter d'animaux et celles dont les domaties sont intactes ou peu lésées.
Parmi ces dernigéres, on distingue le lot de feuilles & domaties vides de celui de feuilles & domaties
occupées par des animaux.

Le limbe entourant les domaties occupées par des fourmis ou des araignées est découpé aux
ciseaux. Les domaties ainsi isolées sont introduites dans des tubes de verre étiquetés, contenant de
|'alcool & 60 degrés.

Les tubes contenant des fourmis ont été triés par espéces et expédiés au Natural History
Museum de Londres pour identification, alors que ceux contenant des araignées ont été expédiés au
docteur LEpoux (Aramont, France). Pour les autres groupes animaux, nous nous sommes limité a une
détermination sommaire.

La protection des plantes par les fourmis

Sur la colline de Pan Pan, en décembre 1990 (fin de la saison des pluies cette année-la), nous avons
relevé tous les rameaux de 10 arbustes de Scaphopetalum bien occupés par Technomyrmex sp.3 et
de 10 arbustes non occupés par des fourmis. Dans les deux cas, il s'agit d'arbustes dont la hauteur
varie de 1,30 m a 1,50 m.
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Pour sélectionner les plantes du premier lot (domaties contenant des Technomyrmex sp. 3) on a
récolté en fait tous les rameaux de 15 arbustes sur lesquels des ouvriéres patrouillaient ou dont on
a pu mettre en évidence sur le terrain la présence de ces fourmis par ouverture discréte d'une a trois
domaties. Nous avons gardé les 10 échantillons de plantes pour lesquels plus de 20 domaties étaient
occupées par ces fourmis.

Pour sélectionner les plantes dont les domaties ne contenaient pas de fourmis, trois sorties ont
été nécessaires. On a sélectionné sur le terrain tous les rameaux des arbustes dont [‘'ouverture de
cing & six dom