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RESUME

Le travail se fonde sur des données réunies en Cote-d'Tvoire et au Burkina Faso de 1980 a4 1986 et sur une
synth&se bibliographique portant sur les mémes régions.

L'Afrique de 1'Quest, ainsi que la Cote-d'Ivoire et le Burkina Faso, sont tout d'abord présentés dans leur
ensemble puis une description plus détaillée de chacun des trois points d'étude principaux (Lamto 6°13'N -
5°2'W, Ouango-Fitini 9°35'N-4°1'W, et Nazinga 11 °9'N - 1°36 "' W) est faite en premiére partie.

La deuxi®me partie est consacrée au cycle phénologique des plantes de savane entre les latitudes 6 ° N et
12 ° N, les données concernant plus d'une centaine d'especes. Qualitative pour I'ensemble des végétaux, I'étude
est en outre quantitative pour les principaux végétaux herbacés (Graminées) avec un suivi saisonnier des phyto-
masses ainsi que de la réserve en semences du sol. Parmi les phénologies variées ainsi mises en évidence (dont
une classification synthétique est d'ailleurs proposée), des régles d'organisation apparaissent : certains traits phé-
nologiques s'associent entre eux de mani&re préférentielle et certaines phénologies sont liées aux types biolo-
giques des espces. A l'échelle de la phytocénose, la succession temporelle des floraisons est liée aux types bio-
logiques des espices et a leur appartenance taxonomique. Une influence des variations climatiques sur la
phénologie est également manifeste le long du gradient latitudinal.

Dans la troisiéme partie, la dynamique du renouvellement foliaire dans les clones des Graminées pérennes en
conditions naturelles est étudiée chez cing especes. Le cycle saisonnier des effectifs vivants et morts, celui de la
natalité et de la mortalité ainsi que la durée de vie des feuilles au cours de I'année sont analysés. La variabilité le
long du gradient climatique sud-nord est également examinée ainsi que la variabilité interspécifique gréce i Ia
comparaison du comportement des deux espéces les plus communes.

Les cycles saisonniers des phytomasses des parties aériennes et souterraines des plantes herbacées entre les
latitudes 6 ° et 12 ° N ainsi que leurs variations entre faciés et entre années sont étudiés dans la quatriéme partie.
Une évaluation de la consommation animale est tentée dans le site de Nazinga. La production primaire est
ensuite calculée selon plusieurs méthodes dont les avantages respectifs sont discutés. L'influence de divers fac-
teurs (sols, topographie, composition de la phytocénose, climat) sur les variations de la production est ensuite
recherchée.

La discussion finale porte sur l'aspect adaptatif des variations mises en évidence le long du gradient clima-
tique. Elle aborde : les structures spécifique et spatiale des phytocénoses, la phénologie des espéces (principale-
ment la croissances des Graminées pérennes) et des communautés, les valeurs des phytomasses et de la produc-
tion herbacées. Elle comporte également un essai de synth&se sur les lois reliant phytomasse, production et
divers facteurs du milieu, en particulier climatiques.



THESIS ABSTRACT

"The Phenology, Growth and Production
of Plants in Some Savannahs of West Africa.
Variation in terms of a Climate Gradient"

This study is based on data collected in Ivory Coast and Burkina Faso from 1980 to 1986 and a bibliographical
synthesis compiled on these same regions.

The first part of this study contains a general presentation of West Africa, Ivory Coast and Burkina Faso,
followed by a more detailed description of each of three main sites examined in depth : (Lamto 6° 13' N -

5°2'W, Ouango-Fitini 9° 33' N - 4° 7' W and Nazinga 11°9'N - 1° 36' W).

The second part is focused on the phenological cycle of plants in the savannah between the 6° N and 12° N
latitudes involving over a hundred species. Qualitative for all the plants, this study is also quantitative for the
principal herbaceous plants (Graminae) which also includes a seasonal follow-up of phytomasses and seed
reserves in the ground. Among the various phenologies thus analyzed (regrouped moreover into a synthesized
classification scheme) it appears to be certain rules of organization : certain phenological characteristics can be
seen to associate themselves one with the other in a preferential pattern while certain phenologies are linked to
biological species types. From the point of view of phytocenosis, consecutive temporal flowerings appear to
be linked to biological species types and their taxonomical category. The influence of climatic variations on
phenology is also evident throughout the latitudinal gradient.

The third part deals with the dynamics of foliation renewal in five species of perennial graminae clones
grown under natural conditions. The seasonal cycle in the numbers of living and dead, of birth and death rates
and life expectancy for leaves in the course of the year have been analyzed. Variability along a north-south
climatic gradient has also been examined as well as the interspecific variability based on a comparison between
the behavioral patterns of two of the most common species.

The fourth part is concerned with seasonal cycles of the phytomasses of herbaceous plant parts above and
below the ground between the 6° and 12° N latitudes as well as their variations in facies and years. An assess-
ment of animal consumption is attempted for the Nazinga site. Primary production is then calculated according
to several methods whose respective advantages are discussed. The influence of various factors (soils, topogra-
phy, phytocenosis composition, climate) on variations in production are then studied.

The final discussion bears on the adaptative aspect of variations detected along a climatic gradient. It
involves : the specific and spatial structures of the phytocenoses, the phenology of species (primarily, the growth
of perennial Graminae) and communities, the volumes of herbaceous phytomass and production. It also includes
an attempted synthesis of the laws relating phytomass, production an various environmental factors such as
climate.
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ment.

Sans les autorités ministérielles de Cote-d’Ivoire et du Burkina Faso, qui ont toujours facilité mes séjours et
mes recherches, ce travail n’aurait pas pu étre mené  bien : je tiens 2 les assurer de ma déférente gratitude. Que
monsieur le recteur de I"université d’ Abidjan, monsieur le directeur de 1'Institut d’écologie tropicale de Cote-
d’Ivoire et monsieur le directeur des Parcs nationaux de Cote-d’Ivoire, soient tout spécialement remerciés pour
leur appui. Au Burkina Faso, c’est 2 monsieur le directeur général du Centre national de la recherche scientifique
et technique, & monsieur le directeur de I’Institut de recherches en biologie et écologie troplcales et & monsieur le
directeur des Eaux et foréts et des parcs que va toute ma gratitude.

Les excellentes conditions de travail et I’accueil chaleureux que j’ai toujours rencontrés 2 Lamto ont grande-
ment facilité mes séjours, j’en remercie vivement Roger VUATTOUX, directeur de la station d’Ecologie, dont je
n’oublierai jamais 1’aide amicale.

A I’'ORSTOM de Ouagadougou j’ai également bénéficié de conditions de travail particuli€rement bonnes, ce
dont je suis trés reconnaissante 8 MML.GROUZIS et GAUTUN, successivement directeurs du centre pendant mes
séjours.

Je remercie également trés sincérement MM, LUNGREN et OUEDRAOGQO, directeur et sous-directeur du
ranch de Nazinga pour leur accueil sympathique et I’efficacité de leur aide pendant mes séjours sur le terrain.
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Cbte-d’Ivoire ont identifié des Cypéracées et des Graminées de Cote-d’Ivoire et M. Ouattara de I'Institut de bio-
logie et d’écologie tropicales a déterminé des ligneux du Burkina Faso.

De nombreux collégues m’ont aidée de diverses maniéres : monsieur le docteur SPINAGE m’a mis en
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INTRODUCTION

Les savanes occupent une place importante parmi les écosystémes des régions chaudes : elles y couvrent de
vastes superficies sur tous les continents a localisation intertropicale.

Du fait de leur lien étroit avec le passage répété du feu d’une part, de la coexistence en leur sein d’arbres et
d’herbes d’autre part, ces milieux ont une profonde originalité et posent des problemes biologiques fondamen-
taux.

Les savanes prennent par ailleurs une importance économique croissante car leur aménagement se dessine
comme une voie d’avenir pour de nombreux pays tropicaux, en particulier africains, oli elles tiennent une place
souvent prédominante. Seulement cependant la connaissance approfondie des mécanismes de leur fonctionne-
ment peut conduire 2 leur utilisation rationnelle pour I’agriculture et surtout pour I’€levage.

Ce double intérét théorique et appliqué a suscité ces dernitres années dans la récherche un regain d’activité,
qui se traduit par la publication d’un certain nombre de synthéses et surtout de projets. Il n’en reste pas moins
qu’il s’agit de milieux encore trés imparfaitement connus.

L’un des traits les plus marquants des savanes est, il est vrai, leur extréme diversité. La divergence des défini-
tions adoptées - certains auteurs y incluent des formations herbacées tempérées, d’autres prennent en compte les
milieux i plantes herbacées annuelles du Sahel africain - traduit la difficulté de cerner cette réalité biologique
qu’est la variabilité intrinséque des écosystémes de savane. De trés nombreux milieux du monde ont ainsi été
dénommés savanes ; trds semblables entre eux par certains aspects, ils différent fortement par d’autres. Méme les
définitions les plus strictes regroupent une large gamme de physionomies et de types de fonctionnement. Plu-
tot que d’entrer dans de stériles débats sur la meilleure définition du terme de savane, il est bien préférable
aujourd’hui de comparer les milieux entre eux pour mettre en évidence leurs différences et leurs points com-
muns. Ainsi pourra étre éclairci le role respectif des divers facteurs physiques et biotiques en interaction.

Parmi les principales questions que posent au biologiste les écosystémes de savane, ’une des plus passion-
nantes, encore loin d’&tre résolue, est celle de leur origine. Correspondent-elles au climat actuel de régions relati-
vement séches, représentent-clles les vestiges d’époques climatiquement plus arides, sont-elles totalement et tou-
jours liées au feu, ont-elles été créées par I’Homme ou bien par les grands herbivores qui I’ont précédé, ou
encore par leur action conjointe ? Le lien actuel de ces milieux avec le feu et donc avec I’'Homme est trop évi-
dent pour poser véritablement question, mais qu’en était-il par le passé ? On observe aujourd’hui le fruit d’une
longue histoire pendant laquelle se sont peu & peu mis en place les mécanismes actuels et la connaissance de ses
étapes éclairerait certainement notre compréhension des écosystémes de savane. Les événements ayant présidé a
leur formation n’ont en effet probablement pas été les mémes sur tous les continents ni dans toutes les régions
d’un méme continent. Ces questions, bien qu’elles sortent du cadre strict de I’écologie végétale, car elles tou-
chent 2 1a paléobotanique, 4 1a paléozoologie, a la paléoclimatologie, & la paléoécologie et méme 4 la préhistoire,
doivent rester présentes en arriére-plan de toute réflexion sur 1’aspect et 1'usage possible actuels des savanes. Les
négliger pourrait conduire dans bien des cas a des contresens dans 1’interprétation des phénoménes actuels.

Le fonctionnement actuel des savanes pose lui aussi des problémes intéressants, En dehors des déterminants
historiques déja évoqués, quels sont les facteurs qui induisent et maintiennent la grande diversité des faciés ? Les
climats, les sols, 1a nature et la densité de la faune, I'importance des populations humaines et leurs types d’acti-
vité, le régime des feux interviennent tous sans aucun doute, mais la part respective de chacun est difficile & éva-
luer. Si I’on peut trouver dans la littérature quelques modeéles explicatifs - généralement spéculatifs, parfois
contradictoires - sur ce sujet, les données de terrain sont le plus souvent encore trop rares pour permettre de juger
de leur portée réelle. S appliquent-ils seulement & une échelle locale ou sont-ils au contraire valables pour toutes
les savanes ? Pour tirer des conclusions claires sur les facteurs induisant la variation, il semble donc prudent de
s’appuyer sur de solides données de terrain et de comparer entre eux des milieux ayant connu 2 peu de chose
prés la méme histoire. Le cadre d’une grande région dans un mé&me continent semble pour cela le plus approprié.
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Introduction

Une caractéristique trés importante de la plupart des savanes, liée aux climats des régions ot elles se rencontrent,
est leur grande variation saisonniére mais aussi interannuelle. Des variations de ce type existent certes dans tout
milien naturel, mais elles semblent ici plus marquées qu’ailleurs. Plusieurs questions se posent alors devant cette
fluctuation des conditions de milieu. Comment les savanes perdurent-elles dans des conditions si différentes
d’une saison et d’une année & I’autre, quels mécanismes permettent aux plantes de supporter de tels changements
a un niveau individuel ? Quels types de plantes sont capables de vivre dans de tels milieux, lesquelles y sont le mieux
adaptées et pourquoi ? Comment Ia structure spécifique des communautés s’ajuste-t-elle pour faire face & cette varia-
bilité temporelle ? Au-dela de quelle limite I’adaptation des individus et des communautés n’est-elle plus possible ?

Cette variabilité a également d’importantes implications méthodologiques. Les savanes offrant des aspects
fort divers selon les saisons, il est indispensable pour les comprendre de mener les études sur des cycles annuels
complets. De plus, & cause de la grande amplitude des variations interannuelles, ’idée de “comportement
moyen” dans le temps, toujours un peu délicate & manier, semble tout particuli®rement discutable dans leur cas :
apres 1’étude d’un cycle saisonnier, le sentiment surgit presque toujours qu’il s’agit d’une année “exception-
nelle”, s’écartant sensiblement du comportement moyen. Il parait donc impératif d’essayer de cerner cette carac-
téristique importante des savanes qu’est leur variabilité en faisant porter les études non seulement sur des cycles
saisonniers complets, mais si possible sur plusieurs années en un méme site. Une autre fagon d’aborder la ques-
tion de I'influence des facteurs climatiques est d’examiner la variation de structure et de fonctionnement des éco-
systtmes le long de gradients climatiques ; I'influence des conditions moyennes, y compris 1a variabilité interan-
nuelle peut y étre percue plus clairement.

Le présent travail ne prétend pas apporter une réponse a toutes les questions qui-viennent d’&tre énumérées. Il
s’attache seulement a préciser les principales caractéristiques de la structure et du fonctionnement de la végéta-
tion des savanes dans une vaste région : 1’ Afrique de 1’Ouest. On a cherché 2 y mettre en évidence, & Paide de
données de terrain aussi précises et nombreuses que possible, I'influence des variations climatiques le long d’un
gradient de sécheresse.

Les milieux considérés correspondent aux définitions les plus strictes qu’on puisse donner des savanes : il
s’agit de formations végétales associant une strate herbacée continue, dominée par les Graminées pérennes, et
une strate ligneuse plus ou moins dense (rarement absente). De telles formations recouvrent environ 1/3 du terri-
toire de I’ Afrique de 1’Ouest (1,3 millions de km?). Les régions considérées sont assez fortement peuplées et
donc en grande partie dégradées. Afin de ne pas obscurcir ’analyse en introduisant d’autres questions - celles de
P’évolution de communautés soumises a4 une perturbation - les points d’étude ont été choisis dans des milieux
aussi peu anthropisés que possible, sans culture ni paturage d’animaux domestiques. Comme toutes celles de ces
régions, les savanes considérées sont cependant parcourues par des feux de brousse annuellement allumés par
I’Homme, pratique qui les affecte depuis des époques reculées. Le feu sera toujours considéré dans ce travail
comme un facteur naturel pour ces milieux qu’il a en partie fagonnés. Indissociable des savanes ouest-africaines,
il semble en effet une condition nécessaire de leur maintien sous la forme actuelle.

Le travail s’appuie sur quelques sites d’étude, répartis entre les latitudes 6 ° N et 12 ° N en Cbte-d’Ivoire et
au Burkina Faso (voir carte). Trois d’entre eux, dans lesquels 1’acquisition des données a été ia plus poussée,
fournissent I’essentiel de la matidre qui est présentée et discutée.

Bien que les ligneux soient pris en compte dans certaines des études, c’est la strate herbacée dans son
ensemble, mais plus spécialement sa composante graminéenne, qui a été placée au centre de ce travail, les rai-
sons en sont multiples. La premi&re est le caractére obligatoire de la présence des herbes puisqu’une savane peut
se concevoir avec ou sans arbres mais pas sans un tapis continu d’herbes. Elles sont ensuite Ie principal groupe
de producteurs primaires de ces milieux - les ligneux produisant généralement moins d’un quart du total de la
matiere végétale - et & ce titre constituent I’essentiel du premier maillon des chaines trophiques. Plus souples
que les arbres dans leur mode de croissance, elles sont enfin plus susceptibles qu’eux de répondre de maniére
nette et rapide a des variations temporelles des conditions externes.

Toutes les questions concernant la végétation des savanes ne pouvant étre abordées, un choix a di se faire
parmi elles. La phénologie des plantes ligneuses et herbacées a paru trés importante A connaitre comme indica-
teur de 1’évolution le long du gradient, tant au niveau de 'espéce qu’a celui de la communauté. 11 a ensuite sem-
blé indispensable de se pencher plus particuli¢rement sur la croissance des Graminées, principal constituant de la
strate herbacée, en complétant 1’étude de leur phénologie par un suivi quantitatif de la dynamique saisonniere de
renouvellement de leurs feuilles. Ces données permettent d’observer de maniére trés fine les réactions des végé-
taux aux variations saisonnigres du climat. Le dernier point auguel il a été jugé utile de consacrer un effort
important est la quantification de 1’évolution saisonniére des phytomasses c’est-a-dire de la production herbacée.
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LES GRANDS TRAITS
DU MILIEU

Les savanes proprement dites (a ’exclusion des formations steppiques sahéliennes) sont caractérisées par la
prédominance des Graminées cespiteuses pérennes dans la strate herbacée. Elles s’étendent en Afrique de 1'Ouest
depuis la limite nord de la forét jusqu’aux confins du Sahel, sur une bande large d’environ 6 © en latitude (fig. I.1).
L’exploitation pour I’agriculture et surtout pour I’élevage de ces régions relativement peuplées, qui représentent
certainement les ressources de 1’avenir, est aujourd’hui en pleine expansion.

Les conditions naturelles du milien en Cote-d’Ivoire et au Burkina Faso, pays auxquels ce travail est plus par-
ticulierement consacré, feront 1’objet de tout le deuxiéme chapitre. La géomorphologie, les sols et les climats,
dont dépendent largement dans ces régions les caractéristiques des savanes, vont étre traitées avant la description
de 1a végétation elle-mé&me, qui comprendra sa classification en unités phytogéographiques ainsi que des données
sur la richesse floristique et sur la structure des communautés. Quelques caractéristiques des peuplements ani-
maux et humains, qui ont eux aussi une influence certaine sur la végétation, seront ensuite rappelées.

Les caractéristiques spécifiques des trois localités - Lamto, Ouango-Fitini et Nazinga - sur lesquelles
s’appuient pour 1’essentiel les recherches présentées dans la suite du texte seront ensuite détaillées dans un troi-
siéme chapitre.

Si 1’aspect des savanes dépend des conditions actuelles, il résulte également de toute I’histoire passée de ces
régions. Les faits géologiques, les paléoclimats tertiaires et quaternaires, 1’évolution de la faune et enfin la
conguéte du milien par I'Homme ont joué un rdle important dans leur mise en place. Aussi la premiére partie de
ce chapitre s’attache-t-elle & retracer ce que 1’on sait de cette histoire plus ou moins lointaine.
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Figure 1.1. Zone d’extension des savanes subhumides en Afrique de I'Ouest, d’aprés les travaux
de BLAIR-RAINS (CIPEA, 1984)
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Chapitre |
LA GENESE DU CADRE NATUREL

HISTOIRE GEOLOGIQUE ET FLORISTIQUE DE LA REGION

Géologie

De trés nombreux travaux, qui ne sanraient tous &tre cités ici, concernent la genése géologique de I’ Afrique.
Seul un apergu des étapes principales de cette longue histoire va &tre présents, il s’appuie essentiellement sur un
article de synthese traitant de 'ensemble du continent (FURON, 1980) et sur quelques ouvrages plus particulié-
rement consacrés i la Cote-d’Ivoire (AVENARD, 1971 ; VENNETIER et LACLAVERE, 1983) et au Burkina
Faso (PALLIER, 1973 ; PERON et ZALACAIN, 1975). Une chronologie des époques géologiques est donnée en
annexe.

L’ Afrique est une vieille plate-forme précambrienne constituée de roches cristallines dures, principalement
granitiques ou gneissiques. Il y a 2 ou 3 milliards d’années, pendant le Précambrien inférieur, elle a connu dans sa
partie occidentale des plissements qui ont fait surgir une chaine de montagnes, ensuite transformée par I’érosion
en une pénéplaine : le socle libérien. La mer a peu a peu envahi ce vieux socle libérien, des géosynclinaux se
sont creusés et des sédiments, produits par une activité volcanique sous-marine, se sont déposés. Cette partie de
I’histoire du continent, qui s’achéve au début du Précambrien moyen il y a environ 2,3 millions d’années, corres-
pond aux formations géologiques dites “birrimiennes” et “tarkwaiennes”.

Aux environs de 2 milliards d’années, au Precambnen supérieur, a commencé la phase d’orogénie dite “ébur-
néenne” : par plissement et soulévement des sédiments déposés dans le géosynclinal, une nouvelle chaine de
montagnes a été créée. C’est alors que se sont mises en place les formations géologiques du Buem et de I’ Ata-
corien du Burkina Faso qui correspondent au métamorphisme du complexe volcano-sédimentaire. Ces monta-
gnes ont été, elles aussi, pénéplanées par 1’érosion et recouvertes de sédiments.

A P'Infracambrien, des sédiments marins (gres) se sont déposés : on les retrouve dans les systemes du
Voltaien, du Nigérien et du complexe de Bobo-Dioulasso au Burkina Faso. A partir de cette époque, 1’essentiel
des traits géologiques de I’ Afrique de I’Ouest était fixé, seuls quelques épanchements volcaniques (dolérites)
sont venus rompre la période de calme qui a suivi.

A la fin de I’ere primaire, a commencé le plissement hercynien qui a présidé a la formation des montagnes
d’Eurasie ; il n’a provoqué qu’une légére ondulation de la plate-forme africaine et de sa couverture sédimentaire,
mais a engagé le processus de démembrement du grand continent gondwanien qui réunissait alors I’ Amérique du
Sud, I’ Afrique, Madagascar, I'Inde, 1’ Australie et une partie du continent antarctique.

C’est au cours du Secondaire que le continent gondwanien s’est disloqué, isolant ainsi I’ Afrique qui était en
son centre. Au cours du Secondaire encore (Crétacé supérieur), la Méditerranée et le golfe de Guinée ont été en
communication 2 travers I’actuel Sahara, isolant I'Ouest africain de la masse du continent.

Au Tertiaire, les mouvements qui ont érigé les chaines de montagnes de I’Eurasie (systéme alpin), fracturg-
rent seulement 1a plate-forme africaine. Pendant la période post-éocéne des sédiments éoliens et fluvio-lacustres
(argiles et sables) dits du continental terminal se sont mis en place.

Le Quaternaire a seulement vu la formation de cordons dunaires au nord du Burkina Faso et le dépot de sédi-
ments cotiers en Cote-d’Ivoire.
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Paléoclimats et paléoécosystémes tertiaires

Plusieurs faits géologiques et pédologiques témoignent d’une alternance de climats secs et humides a 1’ére
tertiaire (SCHNELL, 1976a).

D’aprés les travaux de CHRIST (1892), de PIAS (1970), et de LOUVET (1971, 1973), SCHNELL (19763)
donne un schéma hypothétique de Ihistoire des flores africaines au Tertiaire.

Au Paléogene une végétation de type tropical aurait existé sur les cotes méditerranéennes, alors plus méridio-
nales que de nos jours. La région immédiatement cOtiere aurait ét¢ couverte par une forét dense humide, tandis
qu’une bande plus méridionale aurait contenu des foréts stches et des savanes. A I’Oligocene cette bande de
savanes boisées se serait étendue entre le sud de I’ Algérie et 'Egypte.

Au Miocene inférieur la végétation de ces zones serait devenue plus séche tandis que 1a bande équatoriale
continuait le lent mouvement de descente vers le sud qu’elle avait amorcé au début du Tertiaire, A I’Eoceéne et au
Miocene les régions tropicales actuelles auraient renfermé une flore ligneuse ayant des affinités avec celle des
foréts claires soudano-zambéziennes actuelles, tandis que I’ Afrique australe aurait abrité une flore plus séche. Un
asséchement climatique est probable a la fin du Tertiaire.

Leffet des fluctuations climatiques du Tertiaire, avec alternance d’épisodes secs et humides dans P'aire des
flores tropicales actuelles, aurait été de provoquer alternativement 1’extension et la régression des grands
ensembles floristiques, et d’occasionner des échanges entre les flores séches du sud et du nord de I’ Afrique
(SCHNELL, 1976a et b).

A partir de formes primitives de Monocotylédones, apparues au Crétacé (fin du Secondaire), se sont différen-
ciés il y a environ 100 millions d’années les premiers représentants des Graminées (CHADEFAUD et al., 1980 ;
PRAT, 1980). C’est toutefois seulement au Tertiaire (Mioceéne) que cette famille s’est pleinement épanouie et que
1a chaine alimentaire Monocotylédone -> Herbivore -> Carnivore a atteint son apogée (POMEROL, 1980). On
peut donc situer vers cette époque 1’apparition des premiers €cosystémes dont le fonctionnement pouvait ressem-
bler a celui des savanes actuelles.

Plusieurs auteurs, cités par SCHNELL (1976a), ont souligné le rble que les grands herbivores ont pu jouer
dans la mise en place de la végétation naturelle avant que n’intervienne 'Homme. KORTLANDT (1972) et
HAMILTON (1974) font méme remonter au Miocéne moyen et tardif I’action de ces animaux, dont I’activité a
dd étre déterminante dans la création des formations herbeuses. Diverses observations actuelles, en particulier
sur les Eléphants, semblent plaider en faveur de cette hypothese (LAWS, 1970 ; GUY, 1981 ; GANDAR, 1980 ;
SCHOWALTER,1981). La simple utilisation du milieu par de grands troupeaux d’herbivores semble suffire dans
certains cas pour maintenir un milien ouvert dans des régions ot le climat permettrait pourtant & des formations
foresti¢res de s’installer. Plus récemment MAC NAUGHTON (1979, 1985), s’appuyant sur une large revue
bibliographique et sur des observations personnelles dans les savanes du Serengeti en Tanzanie, rappelle que la
consommation peut &tre favorable & 1a fois aux herbivores et aux Graminées lorsqu’une “intensité optimale™ est
atteinte, Des arguments biochimiques - la présence dans 1a salive des ruminants d’une substance stimulant la
croissance des Graminées - peuvent également &tre avancés comme témoignant de la longue coévolution et de la
coadaptation entre les herbes des savanes et leurs consommateurs (VITTORIA et RENDINA, 1960 ; REARDON
etal., 1972, 1974 ; cités par MAC NAUGHTON, 1979). Ces plantes font d’ailleurs preuve dans certains milieux
d’une extraordinaire résistance au surpaturage (MAC NAUGHTON, 1985).

PALEOCLIMATS QUATERNAIRES ET MISE EN PLACE DES PEUPLEMENTS VEGETAUX
ACTUELS

L’existence de plusieurs variations climatiques quaternaires en Afrique n’est plus & démontrer, 1’étude de la
géomorphologie, des sols et des pollens en apporte de nombreuses preuves. La position écologiquement “aber-
rante” de certaines savanes actuelles en semble également une preuve pour AUBREVILLE (1964). Pour certai-
nes zones de 1’Ouest africain, comme le Sahara (plusieurs auteurs cités par MALEY, 1981), le Sénégal (MICHEL,
1973) ou le Tchad (MALEY, 1981), les données sont mé&me assez nombreuses et précises. AVENARD (1971) a
réuni tous les résultats géomorphologiques concernant la Cote-d’Ivoire & partir des travaux de ROUGERIE
(1950), MAYMART (1954), LE BOURDIEC (1958), VOGT (1959), TRICART (1962a et b), LAMOTTE et
ROUGERIE (1962), LENEUF (1964) et RIOU (1965).
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Pour I’ensemble de I’ Afrique de 1’Ouest, les observations sont en revanche encore trop dispersées et la chro-
nologie trop incertaine pour qu’un schéma général siir puisse étre établi : seules quelques tentatives de synthése
ont été faites a cette échelle (DRESCH, 1952 ; MALEY, 1981). Les travaux de MALEY (1981), s’appuyant sur
des données géologiques, montrent toutefois un assez bon synchronisme zonal des phénoménes pour la zone
s’étendant du nord-Cameroun au Tibesti.

Tous les auteurs s’accordent sur une alternance de phases humides (pluviaux) et séches (interpluviaux), mais
les avis divergent sur la coincidence de ces périodes avec les épisodes glaciaires nord-européens. Pour certains,
les pluviaux correspondent aux glaciaires (tab. 1.1), mais I’hypoth&se d’un balancement climatique entre les
régions situées au nord et au sud du Sahara a également été proposée (TRICART, 1956 ; DRESCH, 1961). Dans
ce cas la coincidence des glaciaires avec les pluviaux existerait pour les zones équatoriales mais pas pour le
Sahara méridional ni la zone soudanienne. SCHNELL (1976a) passe en revue les travaux qui étayent ces
diverses hypotheses.

Tableau I.1. Tentative de corrélation entre les phases glaciaires d’Eurasie et les phases pluviales
d’Afrique orientale (d’aprés CHALINE, 1972, modifié)

AFRIQUE
EPOQUE gﬁiss) égfi:‘ﬁs‘i) ORIENTALE
(pluviaux)
Pléistocéne
supérieur 2000 a70000 Wiirm Gamblien
Pléistoceéne Riss Kamasien 2
moyen 7000021 M Mindel Kamasien 1
Giinz Kaguerien 2
Pléistocéne
inférieur 1Ma3M Donau Kaguerien 1
M : millions d’années

Quelles que soient la chronologie exacte et la correspondance entre les différentes régions de I’ Afrique, ces
alternances climatiques ont occasionné des extensions de la forét dense en alternance avec des extensions de la
savane. HAMILTON (1976) propose un schéma des extensions maximale et minimale de 1a forét dense pendant les
20 derniers millénaires (fig. 1.2). Les demigres variations sont donc récentes : elles datent de moins de 20 000 ans ;
1a figure 1.3 donne la reconstitution qu’en ont faite GRANDIN et DELVIGNE (1969) pour les 200 000 derniéres
années d’aprés des observations sur les cuirasses de la région de Toumodi en Céte-d’Ivoire. D’aprés les études
polliniques effectuées par MALEY (1983, 1986) dans la zone du lac Bosumtwi au sud du Ghana, 1a dernitre
reconquéte de la forét ouest-africaine sur la savane aurait débuté il y a 8 500 ans, ce qui est en bon accord avec le
schéma proposé par GRANDIN et DELVIGNE.

17



Les grands traits du milieu

il y a 20000 ans

......
-----------
...........
........

.....

ily a 8000 ans

aujourd'hui

Figure 1.2. Distribution de la forét en Afrique depuis 20 000 ans d’aprés HAMILTON (1976) modifié
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Figure 1.3 Variations climatiques au Quaternaire dans la région de Toumodi, Cote-d’Ivoire
(d’aprés GRANDIN et DELVIGNE, 1969, simplifié)
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MISE EN PLACE DES PEUPLEMENTS ANIMAUX ET HUMAINS

Le peuplement animal

La faune africaine actuelle est d’une grande richesse, notamment en grands Mammiferes. Ceci est la consé-
quence des caractires propres du continent et de ses relations avec les autres continents au cours d’une longue
histoire (MONOD, 1980).

Du point de vue de 1a végétation, c’est surtout la richesse en Mammiferes qui importe. La présence de grands
herbivores, peut-&tre autrefois déterminante dans la mise en place des peuplements végétaux, influence encore de
nos jours leur dynamique dans les régions ot ils ont toujours une forte densité.

D’aprés BIGALKE (1978), I’exceptionnelle richesse actuelle de la faune mammalienne africaine serait due a
la grande taille du continent, 2 la situation intertropicale d’une bonne partie de sa superficie,  la diversité des
milieux naturels qui s’y rencontrent, ainsi qu’aux possibilités passées et actuelles d’échange avec les masses
continentales adjacentes.

MAGLIO (1978) distingue deux grandes étapes au cours de I’évolution des Mammiféres d’ Afrique : une
“faune archaique” a tout d’abord dominé pendant I’Eocene et le Miocene, puis une “néofaune” est assez brus-
quement survenue pendant le Miocgne ancien, essentiellement par introduction depuis le nord. Ces deux faunes
auraient coexisté un certain temps, mais au Miocene le passage de 1’une a ’autre était achevé pour I’essentiel. A
P’intérieur de la néofaune, il distingue encore une “faune primitive”, constituée de représentants du Miocéne
ancien des familles modernes, une “faune moyenne”, qui a dominé pendant tout le Pliocéne avec de nombreux
précurseurs de genres actuels et une “faune moderne” du Pléistocéne et de I’'Holocéne, correspondant au rempla-
cement des especes anciennes par les espéces actuelles des genres modernes. COOKE (1963) précise que c’est
surtout au Pliocéne que la faune africaine s’est diversifiée.

Ce que nous considérons aujourd’hui comme uniquement africain ne I’est ainsi en fait qu’en partie. Pendant
plus de 50 millions d’années, la faune d’Afrique a en effet autant recu de I’Eurasie qu’elle lui a donné. Ce sont
les extinctions massives des deux derniers millénaires en Eurasie qui ont relégué en Afrique de nombreux genres
qui n’y étaient autrefois pas limités (MAGLIO, 1978). Ces extinctions pourraient &tre dues aux effets conjugués
d’importantes variations climatiques et de la forte pression de chasse exercée par les hommes, déja nombreux en
Europe alors qu’ils laissaient en Afrique de grands espaces encore inhabités (LEROI-GOURHAN, 1983).

Depuis la fin du Pléistoceéne jusqu’a des périodes récentes, la faune africaine semble n’avoir souffert aucun
changement majeur de composition, de distribution ni d’abondance. C’est seulement au cours des 200 demires
années, et plus spécialement pendant les dernitres décennies qu’elle a été décimée (BIGALKE, 1978). Maigré
ces destructions, une bonne partie des especes de grands herbivores restent encore communes dans la plupart des
pays d’ Afrique en particulier en Afrique de 1’Ouest (SIDNEY, 1965).

L’apparition de ’'Homme

On admet aujourd’hui que I’humanité est apparue en Afrique avec I’ Australopithéque 2 la fin de I'ere ter-
tiaire, pendant la période du Pliocene, il y a plus de 5 millions d’années (CHALINE, 1972 ; SENUT, 1980 ;
GARRETT, 1988 ; PUTMAN et al., 1988). D’autres anthropomorphes, comme 1’Oréopithéque et le Ramapi-
théque, dont les restes ont été découverts en Afrique et en Eurasie, avaient précédé I’ Australopithéque que ’on
s’accorde cependant a considérer comme le premier humain véritable (SENUT, 1980 ; LEROI-GOURHAN,
1983).

L’ Australopitheque n’est actuellement connu que d’ Afrique, avec plusieurs formes qui occupaient probable-
ment des niches écologiques de cueilleurs-récolteurs et peut-étre de nécrophages occasionnels (HOWELL,
1978 ; SENUT, 1980). 1l savait fagonner un outillage fruste, que 1’on classe dans le complexe industriel du
Paléolithique inférieur : des éclats de quartz datant de 2 & 3 millions d’années ont été retrouvés en Afrique du
Sud.

Une autre forme plus évoluée, probablement issue de 1’ Australopithéque, Homo habilis, apparut il y a envi-
ron 2 millions d’années, elle a été retrouvée en Afrique du Sud et de ’Est. Homo habilis, qui serait 1’ancétre
direct de I’Homme actuel, aurait d’ailleurs cohabité avec 1’ Australopithéque pendant un bon millier d’années
(BERTAUX, 1973 ; HOWEL, 1978). C’est 2 Iui qu’on attribue la grossi¢re industrie sur galets (“pebble culture™)
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retrouvée surtout en Afrique, qui se classe dans le Paléolithique inférieur. La question de savoir si cette industrie
sur galets n’est pas plutSt I’ceuvre de I’ Australopithéque est cependant encore débattue (CHALINE, 1982). Son
régime €tait bien plus diversifié et opportuniste que celui de 1’ Australopithéque, contenant plus de proies ani-
males, de petite taille pour la plupart. Une activité de chasse, qui était peut-Etre organisée en groupe (COPPENS,
1983), est attestée par des crines d’Antilopes fracturés en des endroits précis. Le lien entre 1’aridification du
climat et le développement d’Homo habilis dans un environnement de type savane ne fait aucun doute aux yeux
de certains auteurs (COPPENS, 1983).

Le stade suivant, celui d’Homo erectus, dont les plus anciens représentants ont été retrouvés en Afrique de
I’Est, daterait de 1,9 millions d’années mais il aurait été atteint par paliers, avec des modifications morpholo-
giques progressives. Cet &ire plus évolué aurait déja possédé une industrie assez diversifiée, dite de type acheu-
Iéen, appartenant toujours au Paléolithique inférieur. 1 semble s’étre multiplié trés rapidement et avoir colonisé
tout 1’ Ancien Monde (SENUT, 1980 ; GARRETT, 1988 ; PUTMAN et al., 1988). COPPENS (1983) propose
I’hypothése trés séduisante que la recherche d’un gibier suffisamment abondant aurait pu étre I’un des principaux
moteurs de ces grands mouvements de migration,

L’Homme actuel, ou Homo sapiens, serait apparu au Pléistocene, il y a environ 300 000 ans, avec des formes
archaiques retrouvées en Afrique, Europe et Asie, puis avec la célébre forme de Néanderthal en Europe de
I’Ouest, en Afrique du Nord et du Sud ainsi qu’au Proche-Orient (VAN CHI-BONNARDEL, 1973). Les formes
modernes d’Homo sapiens seraient nées en Asie (CHALINE, 1982) ou en Afrique (GARRETT, 1988),ily a
90 000 ans environ (Pl¢istocéne moyen) ; elles se seraient ensuite rapidement répandues dans 1’ensemble du
monde, Elles seraient les premitres lignées humaines & avoir développé un art véritable. L’ origine commune de
leurs industries trés varies peut étre rapportée au complexe dit moustérien, elles sont classées par les préhisto-
riens dans le Paléolithique moyen (SENUT, 1980, GARRETT, 1988 ; PUTMAN et al., 1988). Ces industries
moustériennes sont suivies par une phase trés créative, classée dans le Paléolithique supérieur, qui se développe
sur une courte période en Europe. La période suivante, le Mésolithique, est surtout considérée comme une phase
de transition avec le Néolithique ; elle apparait en Europe il y a environ 10 500 ans et se caractérise par des
microlithes. Le Néolithique, age de la pierre polie et des meules, correspond a ’adoption de 1’agriculture, de
I’élevage et de la sédentarisation en agglomérations. Il apparait pour la premitre fois il y a environ 9 000 ans au
Proche-Orient puis se répand dans le monde entier (RIQUET, 1980a et b ; LEROI-GOURHAN, 1983). Les diffé-
rents stades technologiques semblent toutefois avoir été atteints 4 des époques trés variables selon les continents
et les régions.

Des incertitudes demeurent cependant nombreuses sur le détail des étapes de 1’histoire de 1’humanité,
I’absence presque totale de prospection dans certaines zones, surtout en Afrique, permet d’envisager dans les
années qui viennent de profondes révisions des idées.

La préhistoire en Afrique de I’Ouest

L’ Afrique de I’Ouest est, malheureusement, une région du monde o les connaissances préhistoriques sont
encore trés fragmentaires 4 cause du petit nombre des recherches entreprises et de la difficulté d’accés des ves-
tiges, dissimulés par les cuirasses latéritiques et les foréts (ALIMEN, 1966 ; HUGOT, 1970).

Aucune trace d’industrie sur galets n’y est 4 ce jour connue, mais les industries de type abbevillien-acheu-
1éen, suivies d’un complexe moustéroide, sont en revanche assez communes (HUGOT, 1970. ; CHALINE, 1972).
Des gisements d’objets de type acheuléen ont par exemple été retrouvés au Soudan, en Guinée, au Ghana, au
Togo, au Bénin et au Nigéria (HUGOT, 1970. ; ANOZIE, 1975 ; ADE AJAYI et CROWDER, 1988). Les objets
moustéroides, présents dans I’ensemble de I’ Afrique, sont relativement abondants dans la partie méridionale de
1’ Afrique de I’Ouest (zones actuellement forestitres), par exemple au Nigéria (ALIMEN, 1966 ; HUGOT, 1970 ;
ANOZIE, 1975.). Ces industries semblent, pendant Ia durée du Paléolithique moyen d’Europe (Wiirm I, I1 et pre-
miére partie du Gamblien), contemporaines en Afrique et en Europe. Elles se poursuivent toutefois bien plus tard
en Afrique, tandis que se développent en Europe les faciés du Paléolithique supérieur du Wiirm final (ALIMEN,
1966 ; CHALINE, 1972.).

Le hiatus entre Paléolithique et Mésolithique, trés net en Europe, n’existe pas en Afrique ot le passage se fait
insensiblement sur de longues périodes (ALIMEN, 1966). Des microlithes sont connues de Sierra Leone, du
Ghana et du Nigéria (divers auteurs cités par ANOZIE, 1975).
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Le Néolithique, 4 I’origine étranger au continent africain, s’y serait introduit par le nord il y a quelque
7 000 ans (ALIMEN, 1966). 11 aurait gagné les plateaux éthiopiens, le Tchad et le Niger il y a 4 000 ou 5 000 ans
(VAN CHI-BONNARDEL, 1973). Il est trés bien représenté en Afrique occidentale, oli on le rencontre méme
dans des zones actuellement couvertes de foréts apparemment intactes (SCHNELL, 1976a). Dans le nord de
I’ Afrique de 1’Ouest, le Néolithique se caractérise par des pointes de fléches : abondantes jusqu’au 17 ° parallele
nord, elles se raréfient ensuite pour disparaitre vers le 13 © ou le 14 © paralléle. Dans la zone intertropicale les
industries néolithiques sont au contraire marquées par une tradition dite “capsienne” sans pointes de fléches
(ALIMEN, 1966). En Cote-d’Ivoire et au Burkina Faso, des haches polies ainsi que des céramiques sont couram-
ment retrouvées (ALIMEN, 1966 ; ADE AJAYI et CROWDER, 1988). J’ai observé de tels objets et recueilli
plusieurs témoignages de leur présence dans les localités ivoiriennes de Lamto (6 ° N) et de Ouango-Fitini (9 ° N).
Des meules sur affleurement granitique sont extrémement fréquentes dans ces régions 4 Lamto comme & Nazin-
ga au Burkina Faso (11° N). L’ancienneté de ces objets, parfois encore utilisés par les populations actuelles, n’est
cependant pas connue. Lintroduction de I'élevage en d’ Afrique de I’Ouest serait trés récente, elle ne daterait que
d’environ 3 000 ans avant 1’époque présente (ADE AJAYT et CROWDER, 1988).

Les études préhistoriques 2 peine débutantes en Cote-d’Ivoire et au Burkina Faso ne permettent pas d’affir-
mer que la présence de ’'Homme y soit trés ancienne. Les indices retrouvés dans des pays limitrophes (Guinée,
Sierra Leone, Ghana, Nigeria) la rendent cependant plausible des le stade technologique acheuléen dont une
datation précise est encore impossible. L’importance de I’occupation humaine dans ces zones au Néolithique,
dont la datation méme approximative est elle aussi encore impossible (ADE AJAYI et CROWDER, 1988), ne
fait en revanche aucun doute.

La maitrise du feu par 'Homme

11 est difficile de déterminer 1’époque de la premitre utilisation du feu par I'Homme : les traces peuvent avoir
été effacées par le temps et quand elles se sont conservées leur caractére intentionnel est souvent impossible a
démontrer. L acquisition du feu - et son usage pour la chasse - pouvant avoir précédé de trés longtemps la
construction de foyers, on congoit la complexité du probléme de datation (PERLES, 1977).

Les controverses sont donc nombreuses au sujet des vestiges les plus anciens, mais PERLES (1977) estime
qu’ancun indice d’utilisation du feu par les auteurs des industries 2 galets aménagés du Pléistocene inférieur ne
peut, 4 ’heure actuelle, &tre retenu. C’est aux Archanthropiens (Homo erectus) qu’il conviendrait d’attribuer les
premigres utilisations, d’ailleurs strictement limitées a certaines régions.

I’usage du feu ne semble pas apparaitre & la méme époque sur tous les continents, les différences pouvant
atteindre plusieurs centaines de milliers d’années. En Europe comme en Asie, les premiéres traces sires date-
raient du Riss (Pléistocéne moyen), tandis qu’en Afrique les vestiges les plus anciens remonteraient seulement a
environ 60 000 ans, ¢’est-4-dire au Gamblien ancien (Pléistocéne supérieur), & peu pres contemporain du Wiirm I
d’Europe occidentale, (PERLES, 1977. ; DESCHAMPS, 1980). Les industries associées a ces premiers vestiges
se rapportent toujours 4 I’ Acheuléen. Toujours d’aprés PERLES (1981), I'usage du feu pourrait en revanche étre
considéré comme général apres 1’ Acheuléen dans 1’ensemble du monde alors habit€.

Ces données, que les progrés des découvertes préhistoriques africaines viendront peut-&tre modifier dans le
futur, permettent au moins d’affirmer que I’usage du feu en Afrique de I’Ouest est extrémement ancien et que
son extension est peut-8tre contemporaine du Gamblien.

CONCLUSION

Les Graminées, premier maillon de la chaine alimentaire des écosystémes de savane, sont apparues au
Crétacé ; leur association avec les grands herbivores et les Carnivores correspondants daterait du Miocéne infé-
rieur, avec une faune archaique trés différente de I’actuelle. Les Australopithéques, apparus au Pliocéne, alors
que se diversifiait trés activement la faune africaine, étaient de régime principalement végétarien et ne partici-
paient pratiquement pas 2 cette chaine alimentaire.

Lorsque ’'Homme sous sa forme H. habilis, est intervenu comme consommateur secondaire au Pléistocéne
inférieur, il y a 2 millions d’années, les espeéces d’animaux actuelles étaient déja en place. Son action, poursuivie
et intensifiée pendant des millions d’années, a abouti, sans doute depuis peu, a la raréfaction et & I’appauvrisse-
ment de la faune.
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C’est au moins & partir du Pléistocéne supérieur, il y a donc 60 000 ans, que 1a maitrise du feu par I’Homme
en Afrique est certaine et que son usage comme instrument de chasse est probablement devenu régulier dans les
savanes. Méme s’il n’existe aucune preuve directe, il semble donc raisonnable de penser qu’apres les derniers
épisodes climatiques humides du Quatemaire, lorsqu’elles ont reconquis le domaine qu’elles occupent actuelle-
ment, les savanes étaient déja habitées par 'Homme et soumises & ses feux plus ou moins réguliers.

Les premigres activités agricoles en Afrique de 1’Ouest et donc les premiers défrichements remonteraient
moins de 5 000 ans. Avec P’introduction de I’agriculture a commencé une destruction du milieu qui a dii toucher
en premier lieu les savanes, plus faciles 4 défricher, puis les foréts, et qui n’a jamais cessé depuis.

L’apparition de 1’élevage dans ces régions daterait seulement d’environ 3 000 ans avant I’époque actuelle.
Cette dernitre intrusion de 1’Homme par substitution de ses propres troupeaux 2 la faune sauvage comme
consommateurs primaires, est donc relativement récente mais elle a déja imprimé une marque profonde dans les
paysages végétaux tout en accélérant la destruction de la faune.
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Chapitre II

LE CADRE NATUREL ACTUEL

GEOMORPHOLOGIE ET SOLS

La géomorphologie de la Céte-d’Ivoire et du Burkina Faso

L’essentiel des deux pays s’étend sur des formations granitiques précambriennes. Toute la région présente
une grande uniformité morphologique, 1a phase éburnéenne y ayant laissé une vaste pénéplaine avec seulement
quelques collines et pointements de schistes, protégés par des cuirasses ferrugineuses. Sur une bonne partie du
Burkina Faso s’étendent aussi des formations précambriennes de couverture, constituées de matériel gréseux.
Ces grés, dans ’ensemble horizontaux, présentent cependant localement de faibles ondulations. L'instabilité cli-
matique de 1a fin du Tertiaire puis du Quaternaire a laissé des zones de cuirassement. Quelques unes se rencon-
trent au centre de la Céte-d’Ivoire, mais elles caractérisent surtout le nord de ce pays et le Burkina Faso, ol elles
sont étagées entre 300 et 500 métres. Ces cuirasses n’ont en fait réalisé qu’une fossilisation de 1’ancien relief
(LAMOTTE et ROUGERIE, 1962 ; MONNIER, 1981).

Les sols de la Cote-d’Ivoire et du Burkina Faso

Les sols que nous rencontrons aujourd’hui sont liés a la roche mére sous-jacente, aux climats passés, au cli-
mat actuel et 4 la végétation. Les données générales sur la pédologie qui suivent sont tirées des ouvrages consa-
crés par PERRAUD (1971) et VENNETIER et LACLAVERE (1983) a la Cote-d’Ivoire, et par PERON et
ZALLACAIN (1975) et PALLIER (1978) au Burkina Faso.

Les sols ferrallitiques

Sous les climats humides se réalise I'important phénomene de la ferrallitisation : ’altération compléte des
minéraux primaires conduit  des sols & grande teneur en kaolinite, gibbsite et autres hydroxydes d’alumine, et
en goethite et autres oxydes et hydroxydes de fer.

Le profil le plus fréquemment associé aux sols ferrallitiques est de type ABC. Le premier horizon (A) pos-
seéde une matiére organique bien évoluée et liée & la matiére minérale, le second (B) est généralement épais et
renferme surtout des minéraux secondaires ainsi que parfois du quartz, le troisieme (C), trés épais, contient des
minéraux complétement altérés trés friables.

Du point de vue chimique, ces sols se caractérisent par une capacité d’échange et une quantité de bases
échangeables faibles, un pH acide et un taux de saturation variable mais souvent faible. ’

Selon la désaturation de leur complexe absorbant (définie & partir de 1a somme des bases échangeables, du
taux de saturation et de la réaction physico-chimique) trois classes de sols sont distinguées.

Les sols fortement désaturés coincident en gros avec les climats les plus humides, ils se répartissent en une
auréole sud et sud-ouest en Cote-d’Ivoire. Les sols moyennement et faiblement désaturés couvrent la majorité du
territoire de la Cote-d’Ivoire, ol ils correspondent & des climats moins humides mais ils sont rares au Burkina
Faso, ol on ne les rencontre pratiquement qu’autour de Bobo-Dioulasso.

Le processus de ferrallitisation, qui s’est déroulé dans le passé en Cote-d’Ivoire et au Burkina Faso, sous des
paléoclimats plus humides, se poursuit encore de nos jours dans une bonne partie de la Cote-d’Ivoire.

23



Les grands traits du milieu

Les sols ferrugineux tropicaux

Sous des climats actuels plus secs (nord de 1la Céte-d’Ivoire et sud du Burkina Faso) une autre évolution,
dite de type ferrugineux, peut avoir licu ; elle se surimpose parfois dans le matériau ferrallitique mis en
place sous les paléoclimats humides.

Dans ces sols un horizon de structure massive se différencie sous I’horizon humifére tandis qu’une
accumulation (taches et concrétions) et une induration des oxydes et hydroxydes de fer se fait dans la
couche suivante, qui correspond souvent a un horizon BC du sol ferrallitique tronqué. Ces phénoménes
peuvent d’ailleurs se confondre, sur les parties moyennes et inféricures des pentes, avec ’hydromorphie.

Les sols ferrugineux tropicaux couvrent seulement une petite partie de la Cote-d’Ivoire ; autour de
Ferkéssédougou et de Bouna et le long du Nzi, mais occupent environ la moitié du Burkina Faso. Peu
lessivés au nord de ce pays, ol ils se constituent aux dépens de sables éoliens quaternaires, ils le sont
davantage au centre et au sud, a cause de la plus grande abondance des pluies.

Les sols bruns eutrophes tropicaux

Ces sols-s¢ développent sur des roches cristallines basiques (dolérite) ou neutres (migmatites) et sur un
modelé généralement accidenté. Pen abondants en Cote-d’Ivoire forestitre, ils occupent en savane les
chaines de collines du complexe volcano-sédimentaire, en juxtaposition avec des sols ferrallitiques moyen-
nement désaturés. Au Burkina Faso, on les rencontre 2 I’est de Gaoua, le long de 1a Bougouriba, 3 I’est de
Quagadougou et dans les régions de 1’Oudalan, du Liptako, du Yaga et du Gourma.

Les sols sur roches basiques et les lithosols

Les sols sur roche basique sont riches en éléments grossiers constitués de fragments de roches plus ou
moins altérés et ferruginisés et de petites concrétions noires de type “plomb de chasse”. Ils occupent princi-
palement les chaines de collines du complexe volcano-sédimentaire et sont fréquemment juxtaposés avec
les cuirasses. On les rencontre dans la moitié nord-est de la Cote-d’Ivoire.

Les lithosols présentent un horizon de surface 2 peine ébauché (10 cm environ) ou inexistant, reposant
sur une roche non ou péu décomposée (cuirasse ferrugineuse, grés, ...). Ils ne sont abondants ni en Cote-
d’Ivoire ni au Burkina Faso, sinon de fagon locale.

Les sols peu évolués d’érosion sur matériau gravillonnaire

Généralement issus du démantélement des cuirasses ferrugineuses mais plus épais que les lithosols, ces
sols couvrent de grandes étendues au centre et 4 I’est du Burkina Faso.

Les sols hydromorphes

Caractérisés par des exces d’eau temporaire, entrainant une accumulation de matiére organique, ils se
localisent dans les bas-fonds, les plaines d’inondation des appareils hydrographiques et dans les régions ot
la nappe phréatique peut varier facilement (sables littoraux en particulier). En Cote-d’Ivoire, ils se rencon-
trent principalement sur la moitié est de la Cote atlantique, tandis qu’au Burkina Faso ils occupent un plus
vaste territoire autour du Mouhoun (anciennement Volta noire), du Bafing, de la Pendjari, du confluent
Koulouga-Nakanbé (anciennement Volta blanche) et dans la région d’ Aribinda.

Les vertisols

Ils se répartissent en taches disséminées et sont liés 4 des substrats de roches cristallines basiques ou
d’alluvions argileuses. Leur principale caractéristique est une teneur élevée en argiles, qui leur donne la
particularité de gonfler ou de se rétracter selon les saisons. Ils ne sont pas trés abondants, mais on les ren-
contre prés de la ville de Po, proche du Ranch de Nazinga, 1’un des trois points d’étude principaux.

Les autres sols

Quelques autres types de sols d’extension limitée se rencontrent encore au Burkina Faso et en Cote-
d’Ivoire : sols halomorphes 2 structure dégradée, pseudopodzols de nappe et sols peu évolués d’apport
marin.
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CLIMAT

Quelques éléments caractéristiques des climats de la zone des savanes a herbes
pérennes

La pluviosité

Depuis Ie sud jusqu’au nord de la zone des savanes, la pluviosité annuelle moyenne passe d’environ 1 300 mm
a environ 800 mm, tandis que la variabilité interannuelle augmente (RIOU, 1988). Le régime annuel des précipi-
tations, plus ou moins nettement bimodal au sud, devient trés strictement unimodal au nord. Le nombre moyen
annuel de jours de pluie de plus d’un mm excéde toujours 80 au sud, mais peut varier de 60 4 80 au nord
(THOMPSON, 1965). Le premier mois de 1’année totalisant plus de 50 mm est plus précoce au sud (mars) qu’au
nord (mai). Toujours du sud vers le nord, se produit une diminution du nombre de mois consécutifs de plus de
50 mm de pluie, qui passe de 9 2 6.

Les saisons

Au sud régne un régime 2 quatre saisons assez bien marquées. La grande saison séche dure de novembre 2
mars puis viennent une saison des pluies de trois mois environ (avril-juin), une rémission d’un ou deux mois et
une seconde saison des pluies de deux ou trois mois. La petite saison séche de juillet-aoiit est plus ou moins
longue et plus ou moins nette selon les années.

Au nord de Ia zone des savanes a herbes pérennes, il n’y a que deux saisons : 1a premigre humide, qui dure de
juin 2 septembre, 1a seconde séche, qui dure d’octobre 4 mai.
L’humidité de Vair

Le long du mé&me gradient latitudinal, I’humidité relative journaliére moyenne diminue et devient plus
variable d’une saison 4 1’autre. Ce paramétre différe sensiblement en un point donné selon la période de 1’année
et ’heure considérées : au lever du soleil en janvier il dépasse 90 % au sud mais n’atteint pas 40 % au nord, tandis
qu’a midi 4 la m&me époque il est de 60 4 70 % au sud et de moins de 20 % au nord. En juillet il dépasse 90 %
au lever du soleil dans toute 1a zone, et & midi il atteint 70 & 80 % au sud et prés de 70 % au nord (THOMPSON,
1965).

Les températures

Les températures moyennes annuelles sont relativement moins variables que les pluies, avec seulement un
degré d’écart entre le sud (prs de 27 °C) et le nord (28 °C). Leur amplitude annuelle augmente cependant sensi-
blement du sud (2 & 3 °) au nord (5 & 8 ©). La variabilité thermique journaliere est bien supérieure 2 la variabilité
annuelle, avec une amplitude maximale de 12 4 14 °C en janvier au sud et de 14 4 18 °C entre décembre et
février au nord.

L’évapotranspiration potentielle

L’évapotranspiration potentielle annuelle, calculée selon la formule de TURC, varie de moins de 1 500 mm
au sud a plus de 2 000 mm au nord de la zone des savanes 4 herbes pérennes.
La période théorique de végétation

La période de végétation est une valeur théorique calculée i partir des caractéristiques climatiques de la
région. La période réelle de croissance de la végétation dépend en outre de caractéristiques édaphiques, locale-
ment tres variables. COCHEME et FRANQUIN (1967) définissent la période théorique de végétation comme la
partie de I’année pendant laquelle la pluviosité est supérieure 4 1a moitié de I'ETP. Elle varie trés sensiblement
dans la zone des savanes, avec pres de 300 jours au sud mais moins de 150 jours au nord.

Conclusion

C’est au total I’économie de 1’eau qui differe le plus nettement du sud au nord des savanes 2 herbes pérennes
(total annuel et répartition saisonnitre des pluies, humidité de 1’air, évapotranspiration potentielle).
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Les divers climats de la Cote-d’Ivoire et du Burkina Faso

Les divers climats des deux pays seront présentés selon la classification qu’en propose RIOU (1988). Celle-ci
se fonde essentiellement sur 1a quantité totale et la répartition saisonniére des pluies mais fait également interve-
nir le déficit hydrique, 1’agencement des saisons, la durée de la période ou souffle I’harmattan - alizé boréal sec
et chargé de poussiéres - et secondairement la valeur et 1’amplitude des températures.

Ce sont les pluviosités considérées comme “normales” entre 1930 et 1967 qu’il utilise, de préférence aux
valeurs plus faibles des derniéres années. Son point de vue est en effet celui d’un géographe des sols et des for-
mations végétales, qui dans leur état actuel ne correspondent pas aux récentes péjorations climatiques mais aux
climats ayant régné sur de plus longues périodes. Cette facon de voir ne peut qu’étre partagée dans une étude
d’écologie végétale.

Du sud au nord trois grands types de climats sont distingués par RIOU (fig. IL.1) : le climat éburnéen (équato-
rial de transition), le climat soudanien (tropical) et le climat sahélien (tropical semi-aride). Il ajoute a ces trois
types un climat guinéen, 4 1’ouest de la Céte-d’Ivoire, pour rendre compte d’une variation est-ouest se surimpo-
sant 2 la variation sud-nord. Chacun de ces grands types de climat est, & son tour, subdivisé en deux & cing sous-
types pour parvenir 4 dix-huit classes au total, dont sept seulement recouvrent la région des savanes a herbes
pérennes.

Le climat éburnéen

11 couvre les trois quarts de la Cote-d’Ivoire et se caractérise par un régime pluviométrique A quatre saisons.
La pluviosité annuelle moyenne y est supérieure 2 1 100 mm, les températures moyennes sont voisines de 27 °C,
avec une amplitude thermique annuelle inférieure 4 5 °C. L’harmattan souffle pendant deux 2 huit semaines.

La sous-région éburnéenne typique a deux saisons des pluies d’inégale durée, la premi&re plus longue et cen-
trée sur juin, la seconde centrée sur octobre.

La sous-région éburnéenne a influence maritime est plus humide que la précédente (1 700 2 2 300 mm
annueliement) et les températures ainsi que leur amplitude annuelle sont un peu plus faibles. Une variante sassan-
drienne de la sous-région se rencontre vers I’ouest, avec des saisons des pluies plus arrosées.

La sous-région éburnéenne littorale est la plus humide de toutes avec des pluies annuelles de 2 000 a
2 900 mm.

La sous-région éburnéenne intérieure typique, avec sa petite saison séche peu marquée en aofit, représente
une transition entre le régime équatorial 3 quatre saisons et le régime tropical a deux saisons. La pluviosité
annuelle moyenne varie dans cette zone de 1 200 4 1 600 mm environ. Deux variantes, ’une dite de transition,
vers le nord, avec disparition du minimum pluviométrique d’aoiit, I’antre sassandrienne vers 1’ouest avec une
pluviosité relativement plus élevée peuvent &tre distinguées.

La sous-région éburnéenne continentale, encore plus au nord, présente des caractéres tropicaux plus mar-
qués : pluviosité annuelle de 1 100 4 1 600 mm environ, saison séche sévére de cing mois, amplitude thermique
annuelle plus forte (5 °C).

Seules les deux derniéres de ces cing sous-régions climatiques recouvrent la zone des savanes a herbes
pérennes.

Le climat soudanien

Cette région climatique recouvre une grande partie du Burkina Faso. Le climat y est chaud (température
annuelle moyenne de prés de 27 °C a plus de 28 °C) avec quelques mois torrides, de fortes amplitudes
thermiques journali¢res (14 a 18 °C), ainsi que des amplitudes thermiques annuelles plus élevées que dans la
sous-région éburnéenne (5 4 8 °C). Le régime pluviométrique est unimodal et le total des précipitations décroit
rapidement du sud vers le nord tandis que Ia durée de la saison séche s’accroit depuis le sud (6 ou 7 mois) vers le
nord (plus de 8 mois). L’harmattan domine pendant trois & six mois dans cette région. Du sud au nord, trois sous-
régions peuvent étre délimitées.

La sous-région soudanienne humide, avec une température annuelle moyenne de 27 °C environ et une ampli-
tude thermique annuelle de 5 ou 6 °C, recoit 1 000 4 1 100 mm de pluies annuelles.

La sous-région soudanienne séche a une température annuelle moyenne (28 a prés de 29 °C) et une ampli-
tude thermique annuelle (6 2 7 °C) plus fortes, tandis que sa pluviosité annuelle moyenne ne dépasse pas 800 a
900 mm.
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La dernitre sous-région soudanienne, dite & caractéres sahéliens, a une température (prés de 29 °C) et une
amplitude thermiques annuelles encore plus élevées, mais la pluviosité annuelle y est moindre (750 a 800 mm).

Le climat guinéen

Dans cette région, qui se situe dans la partie Ia plus occidentale de la Cote-d’Ivoire, la pluviosité est plus éle-
vée que dans la précédente (de 1 200 2 plus de 2 000 mm annuellement) mais aussi plus concentrée sur les cing
mois les plus arrosés. L’harmattan souffle pendant cing 2 six mois mais ne domine réellement toute la journée
que pendant trois mois.

Trois sous-régions y sont distinguées par RIOU, I’'une montagnarde et particuli¢rement humide au sud, les
deux autres dites typique, & I’ouest, et de transition, 3 ’est. Cette derniére sous-région est la plus séche.

Parmi les sous-régions du climat guinéen toutes concernent les savanes subhumides.

Le climat sahélien

La pluviosité passe bien au-dessous de 700 mm annuels dans ce type de climat et la saison humide, tres
contractée, ne dure que trois mois et demi environ. Le régime thermique oppose nettement une saison séche et
fraiche (moins de 24 °C en moyenne) & une saison séche et torride (33 °C en moyenne). L’amplitude thermique
journaliére peut dépasser 20 ° en décembre et en janvier et I’harmattan dure plus de six mois.

La sous-région méridionale de ce climat est un peu plus humide (500 4 600 mm annuels) et un peu moins
chaude que la sous-région typique (moins de 500 mm annuels).

Aucune de ces deux sous-régions ne correspond 2 la zone des savanes subhumides : la végétation rencontrée
sous climat sahélien est principalement constituée d’herbes annuelles accompagnées d’arbres généralement dis-
persés, elle se classe dans les steppes d’aprés la nomenclature de Yangambi (TROCHAIN, 1957).

VEGETATION ET FLORE
Généralités

De trés nombreux découpages phytogéographiques ont été proposés pour la végétation de I’ Afrique et en par-
ticulier pour sa région occidentale, oil se situent les localités d’éwude.

SCHNELL (1976a) retrace en détail I’historique de ces tentatives de cartographie de la végétation avec ’ana-
lyse des travaux de nombreux auteurs parmi lesquels on peut citer AUBREVILLE (1936, 1950), LEBRUN
(1947), MONOD (1957) et TROUPIN (1966) pour les grandes subdivisions ainsi que BEGUE (1937) et MIEGE
(1955) pour le découpage de la Cote-d’Ivoire et du Burkina Faso. D’autres contributions plus récentes, égale-
ment revues par SCHNELL (1976a), sont venues compléter ces premiéres recherches : par exemple celles de
JACQUES-FELIX (1970), de GUILLAUMET et ADJANOHOUN (1971), de WHITE (1971) et de KNAPP
(1973). 1 faut leur ajouter les travaux de TERRIBLE (1975) et de GUINKO (1984) pour le Burkina Faso.

C’est cependant selon 1a classification de CHEVALIER (1938) que SCHNELL (1976a) présente les diverses
régions phytogéographiques de 1’ Afrique occidentale, dans son remarquable ouvrage de synthése.

La classification de la végétation africaine de WHITE

Le découpage de la végétation proposé ici dans la figure I1.2 est dG & WHITE (1986). Il représente le fruit
d’un effort conjoint de 'UNESCO et de I’AETFAT (1), incluant la contribution de trés nombreux spécialistes, et
portant sur ’ensemble du territoire de I’ Afrique. Le but de ce travail, et son principal intérét, est de fournir une
cartographie générale de 1’ Afrique. Le mémoire accompagnant la carte présente, certes, les caracteres de chaque
région, mais de fagon moins détaillée et moins approfondie que les ouvrages de SCHNELL qui restent la réfé-
rence A cause de la richesse des discussions qu’ils renferment.

La cartographie de WHITE repose sur deux types de découpages, 1'un purement physionomique, 1’autre pure-
ment phytogéographique. Les grandes formations définies sur un critére physionomique sont ensuite caractéri-
sées par les phytochories (ou entités phytogéographiques) régionales auxquelles elles appartiennent. Le décou-

1 - Association pour 1'étude taxonomique de la flore d'Afrique tropicale
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Tableau 11.1 Types physionomiques principaux définis par WHITE (1986) dans sa carte de la
végétation de I’ Afrique

1. FORMATIONS D’EXTENSION REGIONALE

- forét dense - formation herbeuse

- forét claire - formation herbeuse boisée
- formation buissonnante et fourré - désert

- formation arbustive - végétation afroalpine

2. FORMATIONS INTERMEDIAIRES ENTRE LES PRECEDENTES
(A DISTRIBUTION GENERALEMENT RESTREINTE)

- forét broussailleuse

- forét claire de transition

- forét claire broussailleuse

3. FORMATIONS EDAPHIQUES, DE DISTRIBUTION RESTREINTE
OU NON NATURELLES

- mangrove

- végétation herbacée aquatique et des marais d’eau douce

- végétation halophyte

- bambousaie

- paysages anthropiques

Tableau 11.2 Phytochories définies par WHITE (1986) dans sa carte de la végétation de |'Afrique

CENTRES REGIONAUX D’ENDEMISME

- Guinéo-congolais - du Cap

- Zambézien - du Karoo-Namib
- Soudanien - Méditerranéen

- de 1a Somalie et du pays Masai

CENTRES MORCELES D’ENDEMISME
- Afro-montagnard
- Afroalpin (d’appauvrissement floristique extréme)

ZONES DE TRANSITION ET MOSAIQUES REGIONALES

- Guinéo-congolaise/Zambézienne - du Tongaland-Pondoland
- Guinéo-congolaise/Soudanienne - du Sahel

- du lac Victoria - du Sahara

- de Zanzibar-Inhambane - Méditerranéenne/Sahara
- du Kalahari-Highveld
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page phytogéographique s’appuie sur la chorologie de taxons considérés comme représentatifs. L’option de
WHITE d’associer 2 un niveau hiérarchique élevé, un critere phytogéographique au critére physionomique, est
dictée par le souci d’éviter la sélection arbitraire de caracteres physionomiques dont la réelle signification écolo-
gique est encore, 2 son avis, insuffisamment élucidée. WHITE fait d’ailleurs remarquer qu’en Afrique la concor-
dance est assez bonne entre chorologie et physionomie de 1a végétation. Ce systéme permet, d’aprés WHITE, un
traitement cartographique efficace des mosaiques et des zones de transition, ainsi que de la dynamique des types
régionaux dégradés par ’'Homme.

Seize types physionomiques principaux (tab. II.1) et dix-huit phytochories (tab. II.2) sont ainsi combinés
pour découper 1’ Afrique en zones de végétation.

Le résultat obtenu pour I’ Afrique occidentale (fig. I1.2) différe du découpage proposé par SCHNELL (19763,
p. 239) 2 la suite de CHEVALIER (1938) par une limite légérement moins haute en latitude entre les deux
bandes les plus septentrionales.

Le rejet par WHITE de la classification de Yangambi (voir TROCHAIN, 1957) et tout particuliérement celui
du terme de savane, qui n’est pas justifié de maniére trés convaincante, est toutefois une faiblesse dans un sys-
téme qui se veut général et synthétique. Cet inconvénient reste cependant mineur car il est assez facile de faire
correspondre ses “formations herbeuses” et “herbeuses/boisées” aux types de savanes définis & Yangambi
(tab. I1.3).

Depuis le sud vers le nord cing grands types d’unités de végétation se succédent dans la carte de WHITE
(fig. 11.2).

Les foréts ,

Toute la partie méridionale de 1’ Afrique de 1'Ouest est recouverte de divers types de foréts denses qui ne
seront pas détaillés ici.

La mosaique forét dense/savane guinéo-congolaise

Une bande de formations en mosaique, forét dense et savanes guinéo-congolaises, vient ensuite jusqu’a la
latitude de Bouaké environ. Cette unité contient les savanes les plus humides parmi celles qui seront examinées
dans les prochains chapitres, elle mérite guelques commentaires.

Tableau 1.3 Types de formations herbeuses et herbeuses boisées définis par WHITE (1986)
dans sa carte de la végétation d’Afrique et classification des savanes selon la
nomenclature de Yangambi en 1956 (TROCHAIN, 1957)

EORMATION Hauteur ' Recouvrement
des ligneux

Classification du colloque de Yangambi
Forét claire >8m 70290 %
Savane boisée >8m 20270 %
Savane arborée >8m 2220 %
Savane arbustive <8m 2270 %
Savane herbeuse <8m 032 2%
Classification de WHITE
Forét claire 8a20m >40 %
Formation arbustive <2m non précisé
Formation herbeuse boisée non précisée 10240 %
Formation herbeuse non précisée <10 %
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WHITE, comme SCHNELL (1971, 1976a) et comme de nombreux autres auteurs, interpréte ces savanes
comme des formations secondaires non climaciques, li€es 4 une action anthropique de feu et de défrichements. 11
est vrai que la mise en protection aboutit toujours dans ces régions a la reconstitution assez rapide d’une forét
humide ou séche (VUATTOUX, 1970, 1972 ; MONNIER, 1979 ; DEVINEAU, 1984 ; DEVINEAU et al.,
1984). Toutefois, méme en ’absence de protection, une régression de la savane s’observe souvent a la suite des

1¢ 1 ha 1 * s -
cultures : les jachéres n’évoluent que rarement vers la savane dans ces régions, elles conduisent plutdt & un peu-

plement arbustif fermé (HIERNAUX, 1975 ; SPICHIGER et al., 1981 ; PROFIZI, 1982). Bien que le paturage,
lui aussi, favorise généralement l’apparition de brousses secondaires plutﬁt que de savanes (BOUDET, 1966 ;
CESAR, 1975 ; BLANC-PAMARD, 1979), il pourrait contribuer dans certains cas au maintien de formations
herbacées (HIERNAUX, 1975). L'effet du défrichement et du paturage n’est donc pas inéluctablement la savani-
sation et c’est plutdt aux feux anthropiques qu’il faut attribuer 1’existence des savanes dans ces régions humides
a climax forestier.

L’hypothése d’une origine palé
haut (Paléoclimats paleoecosysté es tertiaires p 16
trés cohérente. Elle n’est pas en contradiction avec I’idée d’un maintien anthropique de formations relictuelles,
principalement par l’usage du feu. En I’absence de lien direct évident entre activités humaines et savanisation, le
probléme du contact forét-savane est cependant complexe, comme 1’a bien mis en lumiére DEVINEAU (1984)
dans son travail consacré aux foréts tropophiles de Cote-d’Ivoire.

La forét claire soudanienne & Isoberlinia doka

La zone suivante, qui couvre le nord de la Cote-d’Ivoire et le sud du Burkina Faso, est celle de la forét claire
soudanienne a Isoberlinia doka. Pour WHITE ces formations peuvent, du point de vue floristique, étre considé-
rées comme une variante appauvrie de la forét claire climacique de type “miombo” de la région zambézienne
(Za'ire et Sud-Ouest aﬁ‘icain) les cultures et le feu modifieraient fortement les foréts claires climaciques de ces

nglOl'lS ou les rcmpldLCIdICIll. par divers I.yp(’zb de savanes. GUILLAUMET ei ADJANOHOUN \17 71 ) eiia p1u-

part des auteurs pensent également que les savanes du nord de la Céte-d’Ivoire dérivent en majorité de la forét
claire par déomdat_lnn

La forét claire typique a Isoberlinia doka d’ Afrique de 1’Ouest, parcourue par des feux annuels sans que cela
n’entrave sa régénération, ne représenterait donc tout au plus qu’une forme dégradée du climax, méme si celui-ci
était une forét claire. AUBREVILLE (1950), CHEVALIER (1951) et SCHNELL (1976a) pensent d’ailleurs que
le climax de ces régions est plutdt une forét séche, ressemblant a celle qui existe encore de nos jours en
République centrafricaine entre Bria et Ndélé. Selon KEAY (1952) une protection totale des foréts claires du
Nigeria induit une évolution vers une formation bien plus fermée, qui semble se rapprocher de la forét dense

qadrnha
Suuiio,

11 convient, pour terminer, de souligner certaines caractéristiques importantes de la dynamique de ces forma-
tions, 1’absence totale de cultures depuis plus de 30 ans dans des zones briilées, comme le Parc de la Comoé, ne
suffit jamais & induire un retour généralisé des divers types de savane vers le stade forét claire, il semble que
dans ces régions le feu seul suffit & maintenir les savanes dans certaines conditions édaphiques.

La forét claire indifférenciée

Plus an nord encore, sur la maienre nartie du Burkina Faso jusan’an sud de Dori et de Diibo, s’étendent leg
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foréts claires indifférenciées. WHITE suppose que le climax de ces régions &tait une forét claire floristiquement
riche, moins dense que celle de la formation précédente et sans prédominance d’Isoberlinia doka.

Cette zone est actuellement extrémement marquée par 1’influence de I’Homme ; 1a végétation proche du cli-
max ne subsisterait plus qu’en de rares endroits, difficiles d’accés ou privés de points d’eau. Aucune expérience
de protection intégrale ne semble avoir ét€ tentée dans ces types de milieux et I’on n’a donc pas d’indication sur
I’évolution de leurs formations végétales en 1’absence de penurbatlons anthroplques Au Tchad dans des reglons
couvertes du mé&me type de végétation, GASTON (1981} a observé quc la pression anthropigue conduisait sou-
vent & un embrouissaillement ainsi qu’a une modification floristique vers des types plus secs. DEVINEAU
(1986) parvient a des conclusions semblables pour la région des vallées du Nazinon (anciennement Volta rouge),
du Nakanbé (anciennement Volta blanche) du Mouhoun (anciennement Volta noire) et de la Bougouriba au Burkina
Faso. GUINKO (1984) fait d’ailleurs intervenir ces modifications anthropiques dans sa classification des types
de végétation du Burkina Faso.
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La steppe sahélienne

L’extréme nord du Burkina Faso est couvert d’une steppe sahélienne (selon la nomenclature de Yangambi) &
Graminées annuelles, dans laquelle le feu ne passe pas, sinon de maniere localisée et accidentelle.

L’intensité des cultures et surtout du paturage ont profondément modifié cette région depuis des temps recu-
1és et les formations climaciques en semblent inconnues. La protection totale de ce type de milieu n’est pas fré-
quente, mais elle a été tentée dans le Parc national de 1a Kalamaloué au Cameroun ol une dégradation impor-
tante était intervenue, avec un fort appauvrissement de la flore et une dénudation des sols : au bout de 20 ans
aucune évolution ne s’était produite (voir GASTON, 1981).

Seules les trois unités cartographiques centrales, a I’exclusion des forét et des steppes, recouvrent le domaine
des savanes & herbes pérennes.

La structure de la végétation

Lien avec la topographie

En I’absence de défrichement ou d’autre forte perturbation anthropique, la végétation de savane s’ordonne
dans les paysages selon la topographie. Les savanes herbeuses se rencontrent généralement sur les sols minces
des plateaux cuirassés, sur les sols alternativement secs et engorgés des bas de pente ainsi que dans les bas-fonds
argileux. La densité des ligneux augmente sur les sols plus profonds et mieux drainés. La répartition des divers
types physionomiques suit ainsi en général de pres le relief. La figure I1.3 donne un exemple de répartition de la
végétation le long de deux toposéquences en Afrique de 1’Ouest.

Densité ligneuse et gradient climatique

Dans les milieux non dégradés par 'Homme, la densité des ligneux dans les savanes est de plus en plus
importante du sud au nord de la zone considérée. Dans la région de contact avec la forét dense (vers 6 ° de lati-
tude en Cote-d’Ivoire), les savanes sont plus fréquemment herbeuses ou arbustives trés claires que dans le sud et
le centre du Burkina Faso, ol le paysage le plus répandu est celui d’une formation arbustive au couvert avoisi-
nant 30 %.

Richesse floristique régionale et locale

La densification du couvert ligneux le long du gradient climatique semble aller de pair avec une modification
et un enrichissement floristiques. '

Certaines espéces, dont il serait fastidieux de donner la liste complete, n’existent qu’a une extrémité du gra-
dient ; les exemples de I’ Araliacée Cussonia barteri, trés fréquente 2 Lamto mais absente de Nazinga, de la
Combretacée Pteleopsis suberosa absente de Lamto et de Ouango-Fitini mais trés abondante 4 Nazinga ainsi que
des deux Graminées pérennes Andropogon ascinodis et Schizachyrium sanguineum, trés peu abondantes a
Lamto, mais dominantes 2 Nazinga suffiront 4 illustrer ce propos.

L’enrichissement de la flore le long du gradient sud-nord est particulierement net pour les ligneux et
Palmiers : 4 Lamto (6 ° N) leur flore ne comprend qu’une trentaine d’espéces environ (MENAUT, 1971) mais &
Nazinga (11 ° N) elle en compte prés de 70. La différence existe aussi chez les plantes herbacées, bien que de
maniére moins marquée : les listes floristiques établies dans les m&mes conditions a I’occasion de relevés de
phytomasse dans plusieurs faciés contiennent une centaine d’espéces a8 Lamto (CESAR, 1971b), mais plus de
130 & Nazinga.

L’augmentation de la richesse floristique du sud vers le nord se marque surtout & 1’échelle la plus locale. La
“zone physionomiquement homogéne” couramment utilisée pour les relevés d’écologie végétale contient tout au
plus une dizaine d’espices ligneuses et de palmiers et de 20 & 40 herbes, soit 30 4 50 espéces au total 8 Lamto. A
Nazinga elle renferme de 30 & 60 especes ligneuses et de 40 & 90 végétaux herbacés, c’est & dire un total de 60 &
120 espéces. La richesse en Graminées pérennes d’un faciés donné ne semble cependant pratiquement pas varier
d’un point & I'autre : elle atteint 5 & 12 dans les trois localités de Lamto, Ouango-Fitini et Nazinga. Une richesse
floristique en Graminées pérennes de cet ordre parait commune A beaucoup de milieux de savane, y compris sur
d’autres continents puisque SARMIENTO (1983) cite des valeurs trés semblables pour diverses savanes du
Venezuela. _
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Ouango-Fitini
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de bas-fond & de bas de versant & de milieu de versant & rebord de cuirasse & de plateau &
Cymbopogon giganteus [Andropogon schirensis Hyparrhenia smithiana Hyperthelia dissoluta Loudetia simplex
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. Savane arborée a Terminalia laxiflora et Andropogon ascinodis

. Savane arbustive & Lonchocarpus laxifforus et Andropogon ascinodis

. Savane arbustive de bord de cuirasse & Detarium microcarpum et Hyparrhenia involucrata
. Savane herbeuse de plateau cuirassé 4 Loudetia togoensis et Combretum collinum

- Savane herbeuse de plateau cuirassé a Loudetia togoensis et Detarium microcarpum

. Savane boisée de bord de cuirasse a Isoberlinia doka et Andropogon ascinodis

. Savane arborée a Pteleopsis suberosa et Andropogon ascinodis
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Figure 11.3 Deux exemples de la répartition de la végétation en fonction de la topographie en
Afrique de I"Ouest : Ouango-Fitini en Cote-d’lvoire (d’aprés FOURNIER et al., 1982)
et Nazinga au Burkina Faso (d’aprés OUEDRAOGO, 1985)
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Par ailleurs les Graminées pérennes présentent le long du gradient des variations morphologiques qui laissent
penser qu’une différence génétique entre leurs populations pourrait exister. Ainsi les populations de Loudetia
simplex de Lamto ne présentent-elles qu’un unique phénotype & glumes velues tandis que trois phénotypes dis-
tincts (glumes glabres, glumes velues et type intermédiaire) coexistent & Ouango-Fitini et que ¢’est uniquement
le phénotype 2 glumes uniformément glabres qui se rencontre & Nazinga. La trés commune espéce Andropogon
ascinodis existe sous deux phénotypes (feuilles glabres ou velues) & Ouango-Fitini mais sous un seul a Nazinga
(feuilles glabres). Chez Schizachyrium sanguineum existent deux phénotypes (2 feuilles glabres et a feuilles
velues) ; les deux formes se rencontrent & Nazinga mais seule 1a premiére est représentée & Ouango-Fitini. Il a été
constaté chez des Graminées d’autres régions d’Afrique que de telles modifications morphologiques s’accompa-
gnent parfois de changements dans la physiologie de la photosynthése, deux phénotypes distincts correspondant
par exemple aux deux variantes de la voie métabolique C4 décrites dans le neuviéme chapitre (FREAN, com.
pers., 1988).

Structure spatiale des communautés

Le long du gradient climatique les communautés d’herbes différent en outre dans leur organisation spatiale.

La comparaison de courbes aire-especes établies & Lamto et & Nazinga au moment de la reproduction sexuée
de la plupart des Graminées (fig. 11.4) mettent en évidence une nette différence dans la structure horizontale. Les
courbes établies par POISSONET et CESAR (1972) pour trois sites de Lamto plafonnent plus rapidement
(2 moins de 20 m2 avec 20 a 35 especes) que celles obtenues dans cing sites de Nazinga (vers 500 m2 avec 30 a
55 espéces). Une surface de 1 m2 porte ainsi en moyenne prés de 16 espéces & Lamto mais seulement 8 &
Nazinga. Les relevés effectués par KAGONE (1986) dans le site plus septentrional, mais aussi plus dégradé de
Gampéla, permettent d’évaluer 3 128 m? environ (avec une cinquantaine d’espéces) ’aire minimale des commu-
nautés herbacées et 4 500 m? environ (avec 30 a 60 especes) celle des communautés de ligneux.

Le recouvrement basal des Graminées pérennes diminue du sud au nord : proche de 15 % en moyenne a
Lamito, il n’est plus que de 8 % a Nazinga. Quelques schémas de I’implantation des touffes dans les savanes de
Lamto, de Ouango-Fitini et de Nazinga (fig. IL.5) indiquent que la surface unitaire moyenne est plus faible et
I’espacement plus grand entre clones au nord. II semble ainsi que lorsque le climat se fait plus rigoureux, la sur-
face au sol nécessaire A assurer I’existence d’un clone augmente et entraine une sorte d’extension de toute la
communauté.

La structure verticale de la strate herbacée differe elle aussi du sud au nord du gradient : I’indice foliaire
maximal passe ainsi de prés de 10 4 Lamto 2 seulement 4,5 & 8 2 Nazinga (tab. IL4). Cette modification va de
pair avec une diminution de la hauteur comme de la masse moyennes de la strate herbacée (voir chapitres IV
et X).

Structure spécifique de Ia strate herbacée

Une autre différence dans 1’organisation des communautés d’herbes peut étre décelée par un suivi saisonnier
des phytomasses par espéce. Lorsque la somme des biomasses moyennes annuelles des deux espéces domi-
nantes, qui sont dans tous les cas des Graminées, est comparée & la biomasse moyenne de ’ensemble des
espéces, il apparait que 1a hiérarchie est bien plus marquée & Nazinga qu’a Lamto. Elle représente 80 a2 90 % du
total dans les trois faciés suivis en 1985 4 Nazinga (voir chapitre IV), 66 % et 59 % du total dans les deux faciés
suivis & Ouango-Fitini FOURNIER et LAMOTTE, 1983), tandis que dans 7 faciés étudiés 4 Lamto par CESAR
(1971b), elle n’atteint que 49 4 80 % du total (66 % en moyenne).

PEUPLEMENTS HUMAINS ET ANIMAUX

La densité moyenne de la population, 25,5 habitants/km2 en Cote-d’Ivoire et 20 habitants/km? au Burkina
Faso (PERON et ZALACAIN, 1975 ; VENNETIER et LACLAVERE, 1978), est supérieure & la moyenne de
I’ensemble de 1’ Afrique qui n’atteint que 10 habitants/km?2. Cette population reste rurale a4 62 % en Cote-d’Ivoire
(recensement de 1980) et 4 90 % au Burkina Faso (recensement de 1975). Bien que 1’on ignore presque tout des
grandes tendances démographiques de 1’ Afrique noire avant le XVIe sidcle, on peut supposer avec
MONNIER (1979) que c’est I'introduction des plantes comestibles américaines, en particulier mais et manioc,
qui a suscité aux XVIe et XVIIe siecles une forte explosion démographique dans ces régions.
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t1) SAVANES DE LAMTO

1) SAVANES DE LAMTO
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Figure 11.4 Courbes aire-espéces de huit faciés des savanes de Lamto en Cote-d'Ivoire (d'apres
POISSONNET et CESAR, 1972) et de Nazinga au Burkina Faso
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Le cadre naturel actuel

Savane arbustive Nazinga (11° 09' N)

Savane arbustive Ouango-Fitini (9° 35' N)

Savane arbustive Lamto (6° 13' N)

50 cm

.|
1

Figure I1.5 Schéma d’implantation des touffes de Graminées pérennes dans quelques savanes

d’Afrique de I"Ouest
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Tableau I1.4 Estimations de I'indice foliaire annuel maximal (IF) dans quelques savanes
de Céte-d’Ivoire et du Burkina Faso (mesures effectuées par points-contacts)

SITE DATE IF

COTE-D’IVOIRE

Lamto

* savane herbeuse & Loudetia simplex 111X 1982 93

Quango-Fitini

* savane herbeuse & Loudetia simplex 14 IX 1980 8.5

* savane arbustive & Detarium microcarpum 13IX 1980 5,6

BURKINA FASO

Nazinga

* savane herbeuse X 1985 6,1
IX 1986 49

* savane arbustive 4 Gardenia erubescens X 1985 50
X 1986 6.2

* savane arborée a Detarium microcarpum X 1985 7.5
1X 1986 76

* savane boisée & Crossopteryx febrifuga X 1985 4,5

* savane boisée a Isoberlinia doka X 1985 5.8
X11986 50

L’agriculture traditionnelle prédomine toujours au Burkina Faso, sauf dans le sud-ouest ; I’espace cultivable
est pratiquement saturé dans tout le centre du pays oil les sols s’épuisent et ol il n’existe pratiquement plus de
végétation naturelle. L’agriculture industrielle est plus importante en Cote-d’Ivoire (café, cacao, coton) mais les
cultures traditionnelles restent encore nombreuses. Le paysage végétal est globalement moins dégradé en Cote-
d’Ivoire qu’au Burkina Faso.

L’élevage se localise surtout dans la partie nord de la Céie-d’Ivoire oil les conditions sanitaires sont
meilleures que dans le reste du pays. Le cheptel est surtout bovin, avec environ 2 tétes/km?2 pour I’ensemble du
territoire, dont 30 % de zébus et 70 % de taurins. Au Burkina Faso, I’élevage se concentre au nord du pays ou
la densité dépasse 10 bovins et 20 petits ruminants par km2. La moyenne nationale est largement supérieure
celle de 1a Cote-d’Ivoire avec 10 bovins, 7 ovins et prés de 10 caprins par km? (PERON et ZALACAIN, 1975 ;
VENNETIER et LACLAVERE, 1978).

Au Burkina Faso comme en Céte-d’Ivoire la faune sauvage est trés peu dense hors des réserves et des parcs
nationaux 4 cause de I'importance de 1a population qui pratique un braconnage intense méme dans les zones
protégées.
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Chapitre 111
LES TROIS POINTS D'ETUDE PRINCIPAUX

LAMTO, SOUS-CLIMAT EBURNEEN (AU SENS DE RIOU, 1988)

HISTORIQUE

L’histoire de la création de la station d’Ecologie tropicale de Lamto a été retracée par LAMOTTE (1967,
1970), un bref rappel en sera donné ici. Fondée par le laboratoire de zoologie de I’Ecole normale supérieure de
Paris avec ’aide du Centre national de la recherche scientifique, Lamto fonctionne depuis 1961 et travaille
depuis une vingtaine d’années en liaison étroite avec 1’université d’Abidjan & qui appartient maintenant le terri-
toire de 2 500 ha mis en réserve.

Les travaux réalisés depuis prés de 30 ans ont été menés par les chercheurs du laboratoire de zoologie de
I’Ecole normale supérieure, du CNRS, de I'Institut d’écologie tropicale et de I'université d’ Abidjan ainsi que de
plusieurs universités étrangéres. Un total de plus de 600 publications dont de nombreuses théses a &té
produit 2 ce jour.

Le but général des recherches est d’analyser la composition, la structure, le fonctionnement et 1’évolution
d’une communauté biologique naturelle. Ce travail, qui prolonge ceux entrepris dés 1942 dans les savanes et
prairies des monts Nimba (Cdte-d’Ivoire et Guinée), se situe dans la perspective du Programme biologique inter-
national. La premigre étape est la reconnaissance de la flore et de 1a faune du territoire étudié ainsi que 1’analyse
des facteurs physiques de I’écosystéme. La seconde consiste en la détermination quantitative de 1a biocénose :
elle comprend I’étude de 1’importance relative des populations des différentes espéces animales et végétales ainsi
que celle des variations saisonniéres, annuelles et locales de cette composition. La troisiéme étape est 1’étude des
échanges trophiques au sein de la biocénose : chaines trophiques, rations alimentaires et productivité des princi-
pales especes. Ces données sont destinées & établir le bilan énergétique de ’ensemble de 1’écosystéme. Les pre-
miéres synthéses des nombreuses recherches déja réalisées ont été données par LAMOTTE (1975, 1977a et b)
mais ce travail se poursuit encore.

Les études concernant la végétation sont d’abord des inventaires floristiques (PORTERES, 1966), des carto-
graphies des différents faciés (DE LA SOUCHERE et BADARELLO, 1969 ; HIERNAUX, 1974) et quelques
analyses phytosociologiques (SCHMIDT, 1978 ; HIERNAUX, 1975). La description des communautés végé-
tales de savane et de leurs cycles saisonniers annuels a été faite par ROLAND et HEYDECKER (1963),
ROLAND (1967), MONNIER (1968, 1973), BONVALLOT et al. (1970) et CESAR (1971b). Le cycle de 1a bio-
masse et de la production des principales espéces herbacées des savanes a été suivi surtout par CESAR (1971aetb,
1973, 1981, 1982). ABBADIE (1983, 1984) a également évalué la production herbacée de quelques sites mais son
effort a porté pour I’essentiel sur le cycle de I’azote. Les premitres analyses de valeur fourragére des herbes de
Lamto sont dues 8 HEDIN (1967). MENAUT (1971, 1973a et b) s’est intéressé aux ligneux de savane. Plusieurs
travaux de synthése sur les végétaux ligneux et herbacés des savanes ont été€ publiés (CESAR et MENAUT, 1974 ;
MENAUT et CESAR, 1979, 1982). D’autres études se rapportent a des groupes de plantes plus particuliers,
comme les roniers (PORTERES, 1964 ; VUATTOUX 1968, 1973), une Composée trés commune (DUVIARD,
1969), deux Légumineuses (MONFORT, 1985), les Graminées (FOURNIER, 1984). La végétation des foréts
riveraines du Bandama, des lots forestiers de plateau et des foréts galeries a été étudiée par DEVINEAU (1973,
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1975, 1976, 1984). Le probléme du contact forét savane a retenu 1’attention de DUGERDIL (1970a et b),
SPICHIGER (1977), SPICHIGER et LASSAILLY (1981), SPICHIGER et PAMARD (1973) et DEVINEAU
(1984). L'effet des feux de brousse sur la végétation des savanes a été étudié par MONNIER (1968, 1979, 1981).
La question de I'évolution de zones de savane protégées du feu a été traitée par VUATTOUX (1970, 1972,
1976), MENAUT (1977) puis par DEVINEAU et al. (1984).

Géologie, géomorphologie et sols dans la région de Lamto

La géologie et la géomorphologie & Lamto

Larégion de Lamto se situe sur le socle antécambrien ; les granites calco-alcaling birrimiens qui caractérisent
la vieille plate-forme affleurent en maints endroits en blocs et chaos. Il existe cependant une grande diversité
pétrographique liée aux épisodes éburnéens et volcaniques sous-marins de la région (AVENARD, 1971 ; RIOU,
1974). Une tres forte érosion liée 4 I’évolution complexe des bassins hydrographiques du fleuve Bandama et de
son affluent le Nzi a fagonné 1’aspect actuel des reliefs. De maniere générale les modelés sont peu vigoureux,
sauf aux abords immédiats du Bandama.

Les témoins des anciennes surfaces d’érosion sont nombreux autour de Lamto : une cuirasse bauxitique et
ferrugineuse s’est maintenue sur la plupart d’entre eux. Les interfluves tabulaires situés au-dessus de la courbe
de niveau 160 m correspondraient d’aprés RIOU (1974) au moyen glacis défini par VOGT (1959) et GRANDIN
(1973).

Les sols de Lamto

Dans la région de Lamto les sols de savane se sont en majorité développés sur un matériau remanié assez
sableux, d’origine ferrallitique. La troncature de 1’ancien sol est importante, un recouvrement sableux 2 sablo-
argileux repose sur les horizons ferrallitiques plus profonds, mais 1’évolution actuelle est ferrugineuse (PER-
RAUD, 1971 ; RIOU, 1974). De cette opposition entre 1’évolution passée et 1’évolution actuelle résulte une
grande complexité pédologique.

Sur les pentes et les sommets, ces sols remaniés sont graveleux ou profonds, avec des taches et des concré-
tions. En pente inférieure, ils sont plus sableux, sans léments grossiers, mais présentent une hydromorphie de
profondeur liée 2 une remontée de Ia nappe qui provoque un engorgement pendant deux ou trois mois au cours
de la saison des pluies.

Tableau 1.1 Description du profil pédologique d’une savane herbeuse de bas de pente a
Loudetia simplex de Lamto d’aprés DE JONG (1983). Site d’étude n° 1 de la
phytomasse de FOURNIER entre 1980 et 1983

Date : 6 février 1982

Altitude : 115 m au-dessus du niveau de la mer
Physiographie : versant colluvial orienté NW
Pente : 5 %

Horizon A : Gris-brun (10 YR 5/2) ; sable fin ; particules subarrondies, structure granuleuse ;
0-45cm nombreux micropores ; nombreuses racines fines et trés fines diffuses.

Horizon Ag : Brun-jaune clair (10 YR 6/4) ; sable fin et moyen ; particules subanguleuses ;
45-80 cm structure granuleuse ; nombreux micro et macropores ; nombreuses racines fines
et plus épaisses ; taches d’oxydation de taille moyenne autour des pores.

Horizon C : Blanc rosé (75 YR 8/2) ; sable moyen ; humidité & partir de 130 cm ;

80-155 cm particules subanguleuses ; structure granuleuse ; presque pas de pores ;
trés peu de taches d’oxydation ; concrétions ferrugineuses aux niveaux 80 et 110 cm ;
profondeur supposée de 1a roche mére 3 m (blocs granitiques & proximité).
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Sur les interfluves, on rencontre sous forét des sols ferrallitiques moyennement désaturés, du groupe remanié
et du sous-groupe induré mais la ferrallitisation ancienne semble moins poussée sous savane. On y rencontre,
sous la pédogenése actuelle, un stade de passage entre sols ferrugineux tropicaux - parfois & horizons vertiques
en profondeur - et sols ferrallitiques faiblement désaturés,

Sur versant, les sols ferrugineux tropicaux remaniés lessivés hydromorphes évoluent sur des colluvions
sableuses recouvrant des altérites ferrallitiques plus ou moins tronquées (sols sableux) ; une nappe de gravillons
peut s’y rencontrer a diverses profondeurs.

Des sols ferrallitiques faiblement désaturés rajeunis (également interprétables comme des sols bruns
eutrophes peu évolués) peuvent également s’observer sur roches basiques. Sur amphibolites ils se rapprochent
plutot d’un type vertique non typique car ils sont situés trés au sud de leur limite climatique habituelle.

A titre d’illustration sont présentés deux profils décrits par DE JONG (1983) sous savane, qui correspondent
a des parcelles d’étude de la phytomasse (tab. ITI.1 et I11.2) ainsi qu’une séquence analysée par PERRAUD
(1971) dans une région proche de Lamto (tab. II1.3 et fig. IT1.1). Les descriptions précises des sols des sites
d’étude de CESAR (1971b) sont données en annexe.

La disponibilité de Veau dans le sol a Lamto

L’importance de 1a fraction sableuse dans les sols de Lamto leur confeére une grande variabilité saisonniére de la
disponibilité en eau. Sous le climat humide de 1a région, les sols présentent une alternance de périodes de desseche-
ment et d’engorgement comme le montrent les figures I1.2 et I11.3, empruntées aux travaux de LAVELLE (1971)
et d’ABBADIE (1983). Ces mesures complétent et confirment celles faites auparavant par BONVALLOT (1968).

Climat de Lamto

Lamto appartient au climat éburnéen intérieur typique défini par RIOU (1988) et décrit au chapitre 11, Le
climat éburnéen p 27 (voir aussi fig. I1.1). Une étude détaillée des caractéristiques climatiques de Lamto a été
faite par LECORDIER (1974) ; 1a question a été examinée de nouveau par FORGE (1982), qui a souligné 1a
grande vdriabilité interannuelle de cette région, et surtout par PAGNEY (1988) qui a insisté plus particulidrement
sur les bilans hydriques.

Une station climatique fonctionne sur Lamto méme et de trés nombreunses données y ont été collectées entre
1962 et 1986 sous la direction de J.L. TOURNIER, puis sous celle de J.L. TIREFORD depms 1987 (LAMOTTE
et TIREFORD, 1988).

La valeur moyenne des paramétres climatiques dans Ia région de Lamto

La pluviosité annuelle moyenne, calculée sur 25 ans (1962-1986), atteint 1 198 mm ; une tendance a la dimi-
nution se manifeste cependant depuis 1968.

La température annuelle moyenne, calculée sur 10 ans (3 mesures quotidiennes entre 1962 et 1972), est de
26,7 °C avec un maximum journalier moyen de 27,4 °C et un minimum de 26,1 °C, ce qui est un écart thermique
trés faible.

L’évapotranspiration potentielle (ETP) annuelle atteint 1 294 mm.

La variation relative des pluies et des températures mensuelles permettent de définir une saison séche de
décembre a février et une saison pluvieuse de mars 3 novembre interrompue par une phase de diminution des
précipitations, le plus souvent au mois d’aofit, qui est couramment qualifiée de “petite saison séche” (fig. I1.4.1).
La forte humidité atmosphérique qui régne alors exige toutefois que soit nuancée 1’idée d’ aridité que pourrait
suggérer ce terme (LECORDIER, 1974).

La période théorique de végétation active, définie comme 1’époque ol les précipitations sont supéricures a la
moitié de 'ETP, dure environ 300 jours par an (fig. I11.4.2).

Les variations interannuelles des paramétres climatiques dans la région de Lamto

La pluviosité annuelle est trés variable : elle se situe entre les valeurs extrémes de 797 et 1 689 mm pour les
25 années comprises entre 1962 et 1986.

La température annuelle moyenne, bien plus constante que les précipitations, présente moins de 0,5 °C d’écart
sur 10 ans (1962-1972) avec un minimum de 26,43 °C et un maximum de 26,83 °C.
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Tableau Ili.2 Description du profil pédologique d’une savane arbustive de mi-pente a
Crossopteryx febrifuga et Andropogonées de Lamto d’aprés DE JONG
(1983). Site d’étude n° 2 de la phytomasse de FOURNIER entre 1980 et 1983

Pente : 5 %

Date : 11 février 1982
Altitude : 123 m au dessus du niveau de la mer
Physiographie : terrasse alluviale érodée

Horizon A Gris foncé (2,5 YR 4/0) ; sable fin et moyen ; particules subarrondies ; faible structure
0-40 cm subangulaire en blocs ; pores fins et trés fins, quelques pores moyens ;

nombreuses racines réparties de fagon homogéne ; presqu’aucun gravillon.
Horizon Bl Rouge-brun (2,5 YR 4/4) ; sable limoneux ; faible structure subangulaire en blocs ;
40-70 cm nombreux micropores ; pores fins et trés fins ; quelques pores moyens ;

quelques gravillons ; concrétions ferrugineuses, morceaux de quartz, particules
jaunes de granite altéré.

Horizon B cn
70-110 cm

Rouge (2,5 YR 4/2) ; couche graveleuse avec concrétions ferrugineuses arrondies et
graviers fluviatiles cristallins anguleux ; particules toutes enrobées dans un limon
illuvial ; structure granuleuse ; quelques pores fins ; quelques fines racines.

Horizon CR
110-150 cm

Rouge foncé (10 R 3/6) ; particules de roche mére altérée reconnaissables jaune-rouge
(5 YR 6/8) ; aucun caractére d’hydromorphie ni d’engorgement ; quelques pores fins et
racines.

CT 28(0m)

Sols ferrallitiques moyennement désaturés et sols ferrugineux issus de granites.
Séquences de sols de Toumodi-Nzéré (couloir de Nzi).

Végétation : forét dense humide semi-décidue, type & Celtis spp. et Triplochiton Seleroxylon et savane guinéenne, type a Loudetia

simplex et Loudetia phragmitoides.

Modelé : largement ondulé (L : 400-800 m, H : 20-30 m, alt. : 120-90 et 200/160-170 m).
Piateau sous savane arbustive (L. s.)
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Figure 111.1 Profils d'une séquence de sols de la région de Toumodi-Nzéré
(prés de Lamto) d’aprés PERRAUD (1971)
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Tableau 111.3 Caractéristiques physico-chimiques d’une séquence de sols de la région de
Toumodi-Nzéré (pres de Lamto) d’aprés PERRAUD (1971), voir les profils

correspondants dans la figure 11l.1

C %o A% Smé % v pH
PROFILn°1
Al 0-25cm 6.2 4,0 1,51 70 5,8
A31 3040cm 3,0 0,79 49 6,0
B3 vers 140 cm 10 1,25 57 54
PROFIL n° 2
Al 0-20cm 6,2 4,0 1,29 56 6,9
A3 vers 50 cm 12,5 042 53
B3i vers 110 cm 22.8 2,06 5.9
PROFIL n° 3
Al 0-20cm 5,1 4,7 1,0 45 5,6
Bg vers 100 cm 19,8 2,30 57
PROFIL n° 4
Al 0-20cm 51 3,7 1,36 56 58
A3 30-40cm 3,5 0,71 5,6
PROFILn° 5
Al 0-20cm 20,5 12,5 6,36 71 5,5
B2g 40-60 cm 24,5 6,28 6,1
PROFIL n° 6
Al 0-15cm 17,8 18,0 5,80 5,8
B3i 13,7 0,69 25 4,9
B3v 32,2 043 14 5.0
PROFILn° 7
Al 0-20cm 228 18,0 11,1 86 6,6
B21 20-40 cm 355 3,39 53
B22 80-100 cm 39,5 2,98 71 5,7

C %o : carbone total
A % : pourcentage d’argile
pH : réaction physico-chimique

S : somme des bases échangeables

V :taux de saturation
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¢1) EAU DU SOL EN SAVANE ARBUSTIVE DE LAMTO
0 A -10 CM ( ABBADIE, 1963 )
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Figure 1112 Variations saisonniéres de la disponibilité de I'eau du sol dans une savane arbustive
de Lamto (Cote-d’Ivoire) d’aprés ABBADIE (1983)
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Figure 111.3 Variations saisonniéres de la disponibilité de I’eau du sol dans une savane herbeuse
et une savane arbustive de Lamto (Cote-d’Ivoire) d’aprés LAVELLE (1971) et

ABBADIE (1983)
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(1) DIAGRAMME OMBROTHERMIQURE DE LAMTO
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Figure 1ll.4 Quelques éléments du climat de Lamto : diagramme ombrothermique, période de
végétation et répartition saisonniére des pluies pendant les années 1969 et 1970
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Figure I11.5 Répartition saisonniére des pluies 8 Lamto pendant les années d’étude
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L’organisation saisonniére bimodale des pluies n’est pas toujours réalisée et la date des phases de faible plu-
viosité est trés variable (fig. 111.4.3 2 I11.4.4 et 111.5.1 & 111.5.3). Ceci est sans doute lié 4 la situation de contact
entre le régime tropical du nord et le régime équatorial du sud.

Les peuplements humains et animaux dans la région de Lamto

Bien que de nombreux vestiges préhistoriques parsément le territoire ivoirien, on ne sait presque rien des pre-
miers occupants, il pourrait s’agir de populations de race négrille d’aprés le portrait qu’en brosse une tradition
orale trés vivace mais cela reste une simple hypotheése (SCHNELL, 1948 ; LOUCOU, 1978). Les traces d’une
occupation néolithique abondent dans 1a région de Lamto avec des meules sur afflenrement granitiques. La mise
en place de la population actuelle, aprés de complexes mouvements de migration, était achevée au XIXe¢ siécle.

Lorsque les premiers représentants de I’ethnie Baoulé (groupe Akan) qui habite aujourd’hui la région de
Lamto, sont arrivés du Ghana vers le XIIIe si&cle, ils ont trouvé sur place des populations de Gouro qu’ils refou-
lerent vers 1’ouest. Les Baoulé sont traditionnellement des cultivateurs d’igname et de banane et des chasseurs,
I’élevage de petits animaux ne tient qu’une place réduite dans leur économie.

La densité actuelle de population dans la région de Lamto est comprise entre 21 et 50 habitants par km2, ce
qui est assez élevé pour I’ Afrique. Les principales cultures commerciales de la région sont le café et le cacao,
tandis que I’igname et le mais prédominent parmi les cultures vivrigres. L’élevage a toujours été trés peu impor-
tant dans cette région.

La faune mammalienne sauvage, de nos jours extrémement réduite (tab. 111.4) & cause de la densité des popu-
lations humaines, est incapable d’exercer un prélévement alimentaire important sur la végétation. Sa destruction
est cependant trés récente : elle coincide avec la généralisation des armes & feu. BOURLIERE et al.(1974)
constatent que la liste faunistique de la région refléte bien son caractére mixte : espéces de forét et de savane
coexistent, avec toutefois une prédominance des premiéres. D’aprés les vestiges actuels et par comparaison avec
des zones protégées sous des climats similaires, ces auteurs estiment que la charge en Mammiféres du climax de
ces régions de mosaique forét savane aurait pu étre d’environ 5 t/km2.

Tableau 111.4 Grands herbivores des savanes de Lamto d’aprés BOURLIERE, MINNER et
VUATTOUX (1974)

ESPECES REMARQUES
Loxodonta africana (Eléphant) agjourd’hui disparu, derniére observation en 1972
Hippopotamus amphibius (Hippopotame) autrefois abondant, disparu, derniére observation en 1972
Phacochoerus aethiopicus ‘(Phacochire)  autrefois abondant, parait aujourd’hui disparu
Kobus defassa (Cobe Defassa) n’a jamais €t& commun, s’observe exceptionnellement
Kobus kob (Cobe de Buffon) espece actuellement la plus abondante ; subsistent quelques

dizaines d’individus

Redunca redunca (Redunca) disparu
Ourebia ourebi (Ourébi) disparu
Alcephalus bucelaphus (Bubale) jamais observé ; connu des vieux chasseurs de la région
Syncerus cafer (Buffle) troupeau d’une dizaine d’individus observé ces derniéres années
Cephalophus monticola assez fréquemment observé en savane
(Céphalophe de Maxwell)
Tragelaphus scriptus (Guib harnaché) fréquemment observé aux alentours de la station
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La végétation de Lamto

La station de Lamto se situe & la pointe du “V Baoulé”, zone de savane pénétrant dans le domaine de la forét.
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de nombreuses interprétations faisant intervenir la paléoclimatologie, la pédologie et I'influence de I’homme
(voir plus haut), Cette gitnation de limite, au contact de la fort, confére une grande originalité anx savanes de
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Lamto.

Les formations végétales de Lamto

D’apres la carte générale de végétation de la Cote-d’Ivoire dressée par GUILLAUMET et al. (1969) la région
de Lamto appartient an secteur mésophile du secteur guinéen. Les formations qu’on y rencontre sont des savanes
arborées et arbustives & Loudetia simplex avec des peuplements de palmiers rOniers et des foréts galeries ainsi
que de petites superficies de foréts semi-décidues & Aubrevillea kerstingii et Triplochiton scleroxylon. Plus au
nord du “V Baoulé” apparaissent des savanes arborées et arbustives A Loudetia arundinacea et de maniere plus
localisée quelques savanes herbeuses 3 Loudetia phragmitoides.

Au terme d’une étude phyto-écologique approfondie des savanes du pays Baoulé méridional, HIERNAUX
(1975) conclut que ce sont le type et I'intensité de 1’artificialisation qui influencent de maniére primordiale la
composition floristique dans cette région. Celle-ci apparait ensuite fortement liée aux régimes hydriques des sols et
a la structure de la végétation. Dans les régions 2 artificialisation faible comme Lamto, ¢’est la structure de 1a végé-
tation qui importe le plus, seuls Ie rythme et la régularité des feux étant liés 4 I’homme. L’étude de HIERNAUX
lui permet aussi d’affirmer que la flore des savanes de Lamto est trés largement représentative de celle des
savanes d’ariificialisation faibie du pays Baouié méridional. Une carie des formaiions de ia réserve de Lamio a
été établie par HIERNAUX (1974) 4 partir de I’étude stéréoscopique de photographies aériennes au 1/20 000,
elle compléte celle, plus ancienne et moins étendue, réalisée par DE LA SOUCHERE et BADARELLO (1969).

Présentation des principaux sites d’étude

La localisation des principaux sites d’étude de CESAR. (1971b) ainsi que des deux sites d’étude de FOURNIER
(1982a, 1984), ABBADIE (1983) et DE JONG (1983) est donnée dans la figure II1.6. Seuls ces deux derniers
seront cependant décrits en détail, la présentation trés compléte des premiers se trouvant dans la thése de CESAR
(19710).

+ Faciés n° 1: Savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex

Cette savane est située sur la piste dite “du nord”, prés de 1a limite du territoire de la station. Elle occupe une
position de bas de versant et son sol est trés sableux (voir tab. IIL.1 p. 40).

Sa strate ligneuse extrémement claire se réduit & quelques especes comme Annona senegalensis et Cros-
sopieryx febrifuga ; quelques roniers (Borassus aethiopium) parsément aussi le siie.

Les Graminées dominantes, Loudetia simplex, Monocymbium ceresiiforme et Andropogon schirensis, sont

tAnt, Aag néran Nin tranvus ancaos < Hy tholin Aiconly ;.
toutes des pérennes. On trouve aussi : Hyperthelia dissoluta, Andropogon ascinodis, Hyparrhenia subplumosa,

Panicum baumannii, Andropogon perligulatus, Ctenium newtonii et Brachiaria brachylopha.
Les Cynéracées comprennent : Bulbostylis pilosa, Cyperus tenuiculmis var. schweinfurthianus, C. ledermannii,

. i CLALL COLLIEIVITICHL LA LA 1/ 2N ALl 14 eue

F zmbrzstylzs hispidula et Scleria lagoensis.

Les Légumineuses sont représentées par Vigna multinervis, V. filicaulis, Indigofera polysphaera, I. bracteo-
lata, I. hirsuta, I. pulchra, I. paniculata, Tephrosia flexuosa, Dolichos chrysanthus, Eriosema molle, Rhynchosia
sublobata et Sphenostylis holosericea. ’

Les autres espéces présentes sont : Borreria octodon, B. scabra (RUBIACEAE), Ancilema setiferum
(COMMELINACEAE) Haumaniastrum lilacinum (LABIATAE) Gladiolus Klattianus (IRIDACEAE) Vernonia
nigritana, V. guineensis (COMPOSITAE), Striga asiatica (SCROFULARIACEAE), Pandiaka heudelotii
(AMARANTHACEAE) et Curculigo pilosa (OXALIDACEAE).

+ Faciés n° 2 : Savane arbustive 3 Andropogonées
Située comme la précédente sur la piste du nord, cette savane en est éloignée seulement de quelques cen-

tevne An M,.c-nn s onny onl aot pamandant mlive geacillamnnien Ak ceailace fornde tale TIT Y o2 AN

taines ac meues ; soi S01 8t cepenaant l.ll'ub gravillonnaire et argileux {(voir tab. IIL2 p. 42).
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SITES D'ETUDE DE CESAR (1971b) :

a Savane boisée

b Savane herbeuse & Andropogonées

¢ Savane arbustive & Andropogonées

d Savane de transition : arbustive & Andropogonées en amont, herbeuse & Loudetia simplex en aval
e Savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex

SITES D'ETUDE DE FOURNIER

Savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex (+)

Savane arbustive & Andropogonées (+)

Savane boisée de plateau (¥)

Savane herbeuse de plateau & Loudetia simplex

Savane herbeuse de transition (¥)

Savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex (*)

Savane de lisi¢re de galerie 2 Andropogon macrophyllus

(+) Sites d'étude communs avec ABBADIE (1983) et DE JONG {1983)
(*) Sites d'étude communs avec ARBEILLE {1986)

NOU oW -

Figure l11.6 Localisation des sites d’étude a Lamto (6° N, Céte-d’Ivoire)
Carte d'aprés HIERNAUX (1975) ET DEVINEAU (1976)
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La strate ligneuse, dont le recouvrement atteint 30 % environ, est dominée par Crossopteryx febrifuga. Elle
comprend de plus : Annona senegalensis, Cussonia barteri, Dichrostachys glomerata, Piliostigma thonningii,
Terminalia glaucescens, Bridelia ferruginea, Nauclea latifolia, Cochlospermum planchoni et Ficus capensis.

Les Graminées dominantes, Hyperthelia dissoluta, Andropogon schirensis et Schizachyrium platyphyllum,
sont accompagnées par d’autres espéces comme : Hyparrhenia subplumosa, H. smithiana, Imperata cylindrica,
Panicum baumannii, Chasmopodium caudatum, Sorghastrum bipennatum ainsi que, bien plus rares, Panicum
fluviicola, Brachiaria brachylopha, Andropogon ascinodis et Loudetia simplex.

Les Cypéracées comprennent Bulbostylis filamentosa, Fimbristylis scabrida, Scleria lagoensis, §. litho-
sperma et Cyperus tenuiculmis var. schweinfurthianus.

Les Légumineuses appartiennent aux especes : Cassia mimosoides, Galactia tenuifolia, Indigofera poly-
sphaera, I. dendroides, Vigna multinervis, V. racemosa, V. filicaulis, Tephrosia elegans, T. bracteolata,
Desmodium canum, Pseudarthria hookeri, Centrosema pubescens, Eriosema flemingioides, E. griseum, E. molle,
E. glomeratum, Rhynchosia sublobata.

D’antres familles sont représentées par les espéces : Borreria octodon, B. scabra (RUBIACEAE), Pandiaka
heudelotii (AMARANTHACEAE), Aspilia bussei, A. helianthoides, Vernonia nigritiana, V. guineensis
(COMPOSITAR), Lippia multiflora (VERBENACEAE), Haumaniastrum lilacinum (LABIATAE), Aframomum
latifolium (ZINGIBERACEAE), Curculigo pilosa (OXALIDACEAE), Aloe barteri (LILIACEAE) et Polygala
arenaria (POLYGALACEAE),

OUANGO-FITINI, SOUS CLIMAT EBURNEEN (AU SENS DE RIOU, 1988)

Historique

La localité de Ouango-Fitini est située 2 la limite nord du Parc national de 1a Comoé. Dés 1926 la majeure
partie de la région située entre le fleuve Comoé et Ia ville de Bouna était déclarée “Refuge nord de la Cote-
d’Ivoire”. Ce Refuge fut agrandi en 1953 en une “Réserve de faune de Bouna” 4 laguelle s’est ajoutée la Réserve
forestiere de Kong, sur la rive ouest du fleuve Comoé, pour constituer en 1968 I’actuel Parc de la Comoé.

D’apres les textes du décret de création, le parc est destiné 2 la science, a I’éducation et au tourisme (FGU-
KRONBERG, 1979). Ce grand domaine de 11 500 km?2 posséde un réseau de plus de 1 000 km de pistes servant
i la surveillance mais aussi au tourisme qui s’est développé assez rapidement. '

11 semble que les premiers travaux de recherche scientifique remontent & 1967 et 1968, avec une étude sur la
population de Cobes (Kobus kob) effectuée par GEERLING et BOKDAM (1971, 1973). La premiére étude de
végétation sur I’ensemble du parc, plus tardive, est due 2 CESAR (1978). Un inventaire général des conditions
écologiques et biologiques, principalement axé sur la grande faune, a ensuite été réalisé par 1a FGU-
KRONBERG (1979) sur mission confiée par 1’Office allemand de la coopération technique (GTZ).

Des recherches écologiques plus ponctuelles mais plus approfondies, ont été commencées & Ouango-Fitini
sous I'impulsion du professeur LAMOTTE a partir de 1980 (LAMOTTE et al., 1981). Réalisés par une équipe du
laboratoire de zoologie de ’Ecole normale supérieure, les travaux concernent la végétation ligneuse (DEVINEAU
et MENAUT, 1981 ; DEVINEAU, 1982, 1984) et herbacée (FOURNIER, 1981, 1982a et b, 1983a et b ; FOURNIER,
HOFFMANN et DEVINEAU, 1982) ainsi que divers groupes animaux (LAMOTTE et al., 1980 ; LEPAGE,
1980, 1984 ; CAMBEFORT, 1984). D’autres études sur la végétation ont été continuées par la suite (LAVENU,
1984 ; PUYRAVAUD, 1990).

Géologie, géomorphologie et sols dans la région de Ouango-Fitini

Géologie et géomorphologie a Ouango-Fitini

Le.sous-bassement géologique du Parc de 1a Comoé est constitué de granites (en majorité calco-alcalins &
biotite), de schistes (auxquels il faut ajouter des grés et arkose) et de roches vertes (AVENARD, 1971 ; BETPA,
1978). La région de Ouango-Fitini se trouve dans une zone de contact entre schistes, roches vertes et granites
(fig. IIL.7).
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Association de sois ferraiiitiques faibiement rajeunis,
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eutrophes tropicaux
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Figure 111.7 Répartition des différents types de sols dans la région de Ouango-Fitini (d’aprés PERRAUD
et DE LA SOUCHERE 1969) et localisation des sites d’étude de la végétation
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Sur les schistes, a une altitude d’environ 300 m, se rencontrent de vastes plateaux 2 cuirasses ferrugineuses,
souvent légerement ondulés, cernés de corniches dont le ressaut habituellement assez net est suivi d’un replat
puis d’une pente relativement forte de 7 4 10 % (AVENARD, 1971).

Sur granites existent soit des buttes & cuirasse continue soit des plateaux peu étendus 4 cuirasse discontinue
avec un replat moins développé que sur schistes et une longue pente faible (1 a 3 %) aboutissant 4 un bas-fond
plat.

Les roches vertes correspondent 2 des barres rocheuses dominant de 100 4 200 m des glacis rigides.

Les sols de Ouango-Fitini

L’évolution quaternaire des sols, sous un climat plus humide que ’actuel, a été ferrallitique mais I’évolution
actuelle est ferrugineuse dans bien des cas, si bien que 1’on observe dans la région le passage entre les deux
types, avec toute une série d’intergrades. LEROUX (1967), dans une étude de 1a région Nassian-Bouna (sur
granite), a observé que les sols ferrallitiques prédominaient sous forét, tandis que les sols ferrugineux se rencon-
traient dans les zones de savane adjacentes.

La répartition des sols suit par ailleurs assez exactement celle des roches méres, 1a ferruginisation étant plus
poussée sur granite que sur schistes (PERRAUD, 1971).

Dans les deux sites d’étude principaux de la phytomasse, une savane herbeuse a Loudetia simplex et une

“savane arbustive & Detarium microcarpum (voir chapitre X), les sols sont ferrugineux tropicaux issus de sols fer-
rallitiques remaniés sur schistes (tab. II1.5). Le seul point d’étude situé sur granite est la savane arborée 2
Daniellia oliveri (tab. IIL5). Une séquence sur granite étudiée dans la région par PERRAUD (1971) est décrite
dans le tableau II1.6 et dans la figure II1.8. La localisation des points d’étude de la phytomasse herbacée a été
donnée dans la figure II1.7.

Tableau 1.5 Sols des sites d’étude a Ouango-Fitini

FRACTION GROSSIERE FRACTION FINE
SITE
T G T S

SAVANE HERBEUSE a Loudetia simplex : Sol ferrugineux tropical, remanié ferrallitique sur schiste
Surface Abondantes concrétions ferrugineuses

vers 10 cm 70 % 42 % 30 % 6%

Brun-jaune foncé & brun-gris trés foncé (10 YR 3/4 sec, 10 YR 3/2 mouillé) ; texture argileuse

vers 30 cm 59 % 44 % 41 % 16 %

Brun franc 4 brun foncé (7,5 YR 4/6sec, 7,5 YR 3/4 mouillé) ; texture argilo-limoneuse

vers 30 4 60 cm Horizon cuirassé trés induré se fractionnant en blocs

. SAVANE ARBUSTIVE & Detarium microcarpum : Sol ferrugineux tropical, remanié ferrallitique sur schiste

0a5Scm 7% 7 % 93 % 11 %
Texture sablo- faiblement argileuse

30 cm 62 % 52 % 35 % 39
Brun franc 2 brun foncé (7,5 YR 4/6 sec, 7,5 YR 4/4 mouillé) ; texture argilo-sablo-limoneuse

50 cm 49 % 41 % 51% 11,5%
Ocre rouge a brun rouge ( 5 YR 4/6 sec, 5 YR 4/4 mouillé) ; texture argilo-sablo-limoneuse

50280 cm Horizon cuirassé

Fraction grossiére : > 2 mm de diamétre G : gravillons (diamétre de 2 3 5 mm) Fraction fine : <2 mm

S : sables grossiers (diametre de 1 2 2 mm) T : total
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Tableau 111.5 Sols des sites d’étude a Ouango-Fitini (suite)

FRACTION GROSSIERE
SITE

FRACTION FINE

T G T

FORET CLAIRE 2 Isoberlinia doka

0210cm 30 %
au-deld de 30 cm cuirasse qui affleure par endroits

SAVANE ARBOREE 2 Daniellia oliveri (sur granite)

0al1l0cm 6 %
102 20cm 20 %
20a30cm 50 %
30240% 70 %
BOWAL formation d’annuelles temporairement inondée
0al5cm 23 %
15220 cm 75 %

au-dela de 15220 cm cuirasse, qui affleure par endroits

Fraction grossiére : > 2 mm de diamétre

G : gravillons (diamétre de 2 3 5 mm)
Fraction fine : < 2mm

S : sables grossiers (diamétre de 1 4 2 mm)
T : total

Tableau Il1.6 Caractéristiques physico-chimiques d’une séquence de sols sur
de Yalo et Bania pres de Bouna d’aprés PERRAUD (1971), voir

§ra

nite de la région
figure I11.8 pour

les profils
P p Sio2/ Fer

C%o A% Smé % v pH ST mé % AIZO3 total
PROFIL n° 1
Al 0-10cm 8,1 9,4 4,98 90 7,0 8,69
A3 20-30 cm 6,6 40,3 1,05 15 54 7,75
B3 60-70 cm 33,6 0,85 12 5,5 7,11 2,1 5,50
PROFIL n°2
Al 0-5cm 40,2 6,7 6,83 93 6,6 12,5
B1 30-40cm 10,8 4,77 68 5,7 17.8
BCi 50-70cm 17,5 2,18 38 5.9 18,8 1,9 6,50
PROFIL n° 3
Al 5,2 5,0 3,28 93 6,6 6,80 2,5 0,75
A3 9,5 2,21 58 6,1 4,78 2,2 1,15
BG 45,2 2,33 90 5,9 214 23 3,35
PROFIL n° 4
Al 7.8 52 5,05 93 6,3
A3 3.8 1,21 53 6,4
B2 31,5 3,31 60 5.8 10,5 1.9 3,00
PROFILn° 5
Al 21,7 17,7 12,46 90 6.5
B2 34,2 5,79 63 5.9
B3 37,1 7,94 70 6,1 21,7 2,2 5,60
C %o :carbone total
A % :pourcentage d’argile S : somme des bases échangeables
pH :réaction physico-chimique V :taux de saturation
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Savane arbustive
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Figure 111.8 Profils d’'une séquence de sols sur granite de la région de Yalo et Bania prés de
Bouna d’aprés PERRAUD (1971)
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Figure I11.9 Variations saisonnieres de I'eau du sol a Ouango-Fitini d’aprés LAMOTTE et al. (1981)
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(1) DIAGRAMME CMBROTHERMIQUE DE FEREESSEDQUGOU
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Figure 111.10 Quelques éléments du climat dans la région de Ouango-Fitini (Cote-d’Ivoire)
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Disponibilité de I'eau dans le sol 3 Ouango-Fitini

Les variations saisonnires de I’humidité de la partie superficielle du sol (couche 0-10 cm) ont été suivies an
cours de I’année 1980 dans deux savanes de Quango-Fitini (LAMOTTE et al., 1981). Ces données, comparées
aux valeurs d’humidité aux pF 2,5 et 4,2 , sont présentées dans la fig. IIL9 (voir p. 55). Elles mettent en évidence
un manque d’eau pour la végétation herbacée pendant au moins deux mois au cours de cette année relativement
humide pour Ia région.

Le climat dans la région de Ouango-Fitini

11 n’existe que peu de relevés climatiques pour la localité méme de Ouango-Fitini, ol aucune station météo-
rologique ne fonctionne de mani¢re régulitre, ceux-ci ne concernent d’ailleurs pratiquement que la pluviosité.
Des postes de I’ASECNA existent en revanche depuis plusieurs années a Ferkéssédougou (9 ° 35° N, 160 km a
I’ouest de Ouango-Fitini) et 3 Bouna (9 © 16 ° N, 130 km & I’est de Ouango-Fitini), quelques données sont égale-
ment disponibles pour la localité de Téhini (9 ° N, 44 km 2 I’ouest de Ouango-Fitini).

La valeur moyenne des paramétres climatiques dans la région de Ouango-Fitini

Ouango-Fitini appartient, dans la région climatique éburnéenne, a la sous-région continentale & caractires
tropicaux dont les caracteres propres ont été décrits au chapitre II (Le climat éburnéen)et dans la fig. 11.1
(d’apres RIOU, 1988).

La pluviosité annuelle moyenne de cette région est de 1 103 mm (Bouna, 1923 3 1985), tandis que 1a tempé-
rature moyenne annuelle exctde de peu 27 °C. A Ferkéssédougou, qui appartient au climat guinéen de transition,
1a pluviosité est plus élevée (1 360 mm annuels en moyenne) et les températures plus faibles (26,7 °C en
moyenne sur I’année entre 1961 et 1981).

L’évapotranspiration potenticlle atteint 1 524 mm annuels 4 Bouna et 1 561 mm annuels & Ferkéssédougou
d’aprés les calculs d’ELDIN (1971).

La variation relative des pluies et des températures permet de délimiter dans la région de Ouango-Fitini une
saison séche d’octobre & mars et une saison des pluies d’avril 4 septembre (fig. II1.10.1). La période théorique de
végétation active, définie comme 1’époque ol les précipitations sont supérieures & la moiti€ de I’'ETP, dure en
moyenne plus de 210 jours A Ferkéssédougou et & Bouna (fig. I11.10.2 et 11L.10.3).

Variations interannuelles et spatiales des paramétres climatiques dans la région de Ouango-Fitini

Tout comme & Lamto, il existe d’amples variations interannuelles autour des valeurs moyennes qui viennent
d’étre présentées.

Sur 1a période 1961-1981 1a pluviosité annuelle a varié a Ferkéssédougou entre 866 et 1 630 mm, c’est & dire
du simple au double. A Bouna, entre 1923 et 1985, le maximum absolu a été de 1 935 mm et le minimum absolu
de 669 mm annuels, soit prés de trois fois moins.

Les fig. I11.10.4 4 111.10.6 illustrent la variabilité interannuelle et spatiale des précipitations dans la région de
Ouango-Fitini. Le total et Ia répartition saisonnitre des précipitations différent assez nettement pour les deux
années 1977 et 1980 4 Ouango-Fitini. Au cours de Ia méme année (1977), ils varient également de maniére trés
sensible entre Ouango-Fitini et T¢hini, distants seulement de 44 km. Il faut également noter que le mois de
janvier, qui est en moyenne sec, peut recevoir des pluies de 50 mm certaines années. Ce fait a des répercussions
importantes sur le développement de la végétation herbacée qui commence son cycle de croissance plus ou
moins t5t en fonction de ces pluies précoces.

Peuplements humains et animaux dans la région de Ouango-Fitini

La région a dii &wre utilisée par I"'Homme dés le stade néolithique, puisqu’on y retrouve divers types d’objets
polis, mais il n’est pas possible d’avancer de date (voir chapitre I, La Préhistoire en Afrique de I'Ouest, p. 20).
On ne connait pas actuellement de trace d’occupation plus ancienne, ce qui ne signifie nullement qu’elle n’ait
pas existé,

Il semble bien que dans les temps historiques, le territoire du Parc de la Comoé ait toujours été faiblement
peuplé en raison de sa relative infertilité (FGU-KRONBERG, 1979). Les premiers occupants connus de cette
région seraient des Koulango, mais leur arrivée n’est pas datée (BERNUS, 1960). Les Lobi, déja présents au
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début du XIII¢ siecle dans I’actuel Ghana, ont poursuivi une lente migration qui les a conduits d’abord au sud du
Burkina Faso puis, 4 1a fin du siécle dernier, au nord de la Cdte-d’Ivoire, ot ils ont dépassé en nombre les
Koulango.

Les techniques culturales de ces populations productrices d’igname, de mais, de mil et de sorgho, mettent en
oeuvre de longues rotations des cultures jusqu’a épuisement des sols, I’aboutissement d’un tel cycle étant tradi-
tionnellement la migration (SAVONNET, 1962). Les Lobi, qui sont également des éleveurs renommés, possé-
dent dans le nord de la Cote-d’Ivoire un important cheptel de taurins de race baoulé. Dans la sous-préfecture de
Téhini le nombre de taurins en 1978 aurait atteint 15 514 tétes pour 16 167 habitants (BETPA, 1978, cité par
HOFFMANN, 1983, 1985). Le mode d’utilisation du milieu par les Lobi dans ces régions a été étudié en détail
par HOFFMANN (1983). Parmi leurs caractéristiques culturelles, il faut signaler celle d’étre d’habiles chas-
seurs : ils exercent ces talents issus d’une longue tradition jusque dans le Parc de la Comoé, ol ces activités pro-
voquent de nombreuses tensions avec les autorités (FGU-KRONBERG, 1979).

La faune reste abondante dans le parc par rapport aux autres régions du pays. Quelques dénombrements
effectués par GEERLING et BOGDAM (1973) les ont conduits & des évaluations de la densité des principales
especes par km2 pour 1’ensemble des zones de savane du parc : Cobes de Buffon (2,6), Cobe defassa (0,02),
Bubale (1,5), Hippotrague (0,15), Guib harnaché (0,06), Ourébi (1,5), Céphalophe (1,1) et Phacochére (0,02).
Ces auteurs, prenant en compte également les Eléphants et les Hippopotames, parviennent a une estimation de
biomasse totale de 0,5 t/km? d’Ongulés pour les savanes.

Du fait des activités de chasse, 1a faune est bien moins riche dans le nord du parc que dans sa partie sud. Aux
braconniers villageois, ne prélevant que pour leur consommation propre, s’ajoutent des groupes trés efficacement
armés, qui sont bien plus destructeurs et vendent le produit de leur chasse (FGU-KRONBERG, 1979). Le tableau II1.7
donne quelques informations sur I’état de la faune aux alentours de Ouango-Fitini.

Tableau 111.7 Quelques données sur les populations d’animaux sauvages dans la région de Ouango-Fitini
d’aprés FGU-KRONBERG (1979) et des observations personnelles en 1980

Phacochoerus aethiopicus
(Phacochére)

ESPECE REMARQUES
Kobus kob populations nombreuses, surtout au centre du parc ; individus isolés
{Cobe de Buffon) fréquemment apergus autour de Ouango-Fitini, mais jamais de troupeau
Loxodonta africana traces au sol de groupes de quelques individus fréquemment observées aux
(Eléphant) alentours de Ouango-Fitini ; pratiquement jamais de trace sur les arbres
Syncerus cafer populations assez nombreuses au centre du parc ; jamais observé aux environs
(Buffle) de Ouango-Fitini
Hippopotamus amphibius A fréquent dans la Comoé
(Hippopotame)
Hippotragus equinus populations relativement peu nombreuses dans le parc ; rare aux
(Hippotrague) environs de Ouango-Fitini

relativement fréquent ; observé autour de Ouango-Fitini

Kobus defassa présent dans le parc mais pas observé & Ouango-Fitini
(Cobe Defassa)

Cephalophus spp. parfois observé aux alentours de Ouango-Fitini
(Céphalophes)

Ourebia ourebi assez fréquemment observé aux alentours de Ouango-Fitini
(Ourébi)
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Végétation de Ouango-Fitini
Les formations végétales de Ouango-Fitini

4 Les données de la carte générale de Céte-d'Ivoire

La carte trés générale de la végétation de la Cote-d’Ivoire, établie par GUILLAUMET et al. (1969), classe les
abords immédiats de Ouango-Fitini et la partie nord-est du Parc de la Comoé parmi les savanes arborées et
arbustives & Panicum phragmitoides et parmi les savanes boisées et foréts claires & Isoberlinia doka et Uapaca
somon du secteur soudanais (domaine soudanais). Les savanes herbeuses & Vetiveria nigritana des bords de cours
d’eau sont cependant rattachées au secteur mésophile du domaine guinéen. I’abondance des groupements sur
cuirasses latéritiques dénudées, trés caractéristique de la région, est également signalée dans la carte, La partie
centrale du Parc de la Comoé est classée parmi les savanes arborées et arbustives & Panicum phragmitoides et les
savanes boisées et foréts claires i Isoberlinia doka du secteur subsoudanais (domaine soudanais). Les mémes
formations a Vetiveria nigritana qu’au nord occupent les bords de cours d’eau de cette zone centrale du parc
mais il y apparait en outre des groupements sur rochers granitiques découverts. La carte signale au sud et au sud-
ouest du parc des foréts denses seches 4 Anogeissus leiocarpus et des galeries forestiéres appartenant au secteur sub-
soudanais, ce n’est cependant qu’a ’extréme sud du parc que se rencontrent sur de petites superficies les
diverses formations savanicoles et forestidres du secteur mésophile du domaine guinéen.

+ Les études du Parc de la Comoé

La végétation du Parc national de 1a Comoé a ét€ étudiée de manitre plus spécifique par CESAR (1978), qui
en a proposé une classification fondée sur des caractéristiques physionomiques (selon Ia nomenclature de
Yangambi) et sur la composition floristique de la strate ligneuse. Les groupements sont définis par référence a
des relevés-types, choisis sur des stations remarquables et homogénes, mais tous les intermédiaires entre deux
groupements peuvent exister.

Les formations forestiéres n’ont fait I’objet que d’une étude trés générale dans le travail de CESAR, qui en
distingue trois types : foréts denses humides du sud du parc, foréts denses stches et foréts galeries. Une étude
plus approfondie de la région de Ouango-Fitini (sur schistes et roches vertes) a ét€ menée par DEVINEAU
(1981, 1982, 1984). Outre les foréts ripicoles et foréts galeries, il reconnait au sein des foréts denses s&ches : un
premier groupement qui correspond surtout  des ilots sous rebord de cuirasse, un second qui réunit des peuple-
ments divers liés 4 une activité anthropique passée ou présente (il s’agit de végétations dégradées ou de reconsti-
tution) et un troisigme inféodé aux roches vertes.

Dans I’étude de CESAR (1978), ol 1a végétation des savanes est détaillée, sept formations sont distinguées.

o Foréts claires, savanes boisées et savanes arborées 3 Isoberlinia doka

Le couvert d’Isoberlinia doka peut couramment dépasser 70 % dans ce type de milien mais il est souvent
moins élevé sur les sols trés argileux issus de roches vertes, ol il s abaisse jusqu’a 10 ou 20 %. Trois faci@s, qui
comrespondent 2 différentes tendances édaphiques peuvent étre distingués :

- I'abondance de Monotes kerstingii indique une tendance sableuse ;
- la dominance du Karité, Vitellaria paradoxa, est liée aux sols argileux ou argilo-sableux ;
- la présence de Pericopsis laxiflora traduit 1a présence de blocs de cuirasse.

Dans la partie nord du Parc de 1a Comoé, Isoberlinia dalzielii est souvent associé i I. doka.
o Savanes boisées & Burkea africana

De structure plus irrégulitre que dans la savane 2 Isoberlinia doka, le peuplement ligneux présente un cou-
vert généralement compris entre 10 et 50 %. Ce type de savanes se caractérise par I’association de nombreuses
espéces : Lophira lanceolata, Daniellia oliveri, Vitellaria paradoxa, etc. Représentant une transition entre 1a
forét claire a I. doka et les savanes arborées, ces formations occupent de vastes zones de plateaux et de hauts de
pente, le plus souvent sur des sols trés appauvris ou méme indurés.

e Savanes arborées

La savane arborée 4 Terminalia macroptera se rencontre sur les sols hydromorphes limono-argileux de la
zone des schistes. Ce taxon peut former des peuplements purs sur les basses plaines inondables ou s’associer 2
d’autres esp&ces. Un facies & Crossopteryx febrifuga sur les sols hydromorphes des replats en bordure de dépres-
sion se distingue d’un facigs & Terminalia laxiflora et espices diverses en bas de pente plus ou moins bien drainé.

La savane arborée a Daniellia oliveri forme parfois des peuplements presque purs, mais les deux arbustes
Gardenia ternifolia et G. erubescens s’y associent fréquemment. Cette formation caractérise les bas de pente
sableux & pseudogley en bordure de dépression ou en bas-fond et se rencontre sur toute 1a zone des sols ferralli-
tiques ou ferrugineux tropicaux.
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1. Forét claire dégradée

2. Savane arborée 2 boisée &
Terminalia macroptera

3. Forét dense séche

4. Savane herbeuse localement arbustive
claire & Terminalia macroptera

:,‘:_»_-g 3

\.¢~

5. Savane de bas-fond 4 Entada abyssinica

6. Savane arbustive de bas de pente & Daniellia oliveri

7. Savane arborée, localement boisée, de haut de pente et mi-pente 4 Detarium microcarpum
8. Savane arborée plus ou moins dense & Detarium microcarpum

7

ol &5
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forét dense

M : Marigot

P : Piste

$1: Site d'étude n° 1 (voir texte)
$2 : Site d'étude n°® 2 (voir texte)

Figure lll.11 Exemple de la répartition de la végétation suivant la topographie & Ouango-Fitini
(Cote-d’Ivoire) d’aprés FOURNIER (1982a)
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La savane arborée  Lophira lanceolata, qui se localise essentiellement en haut de pente sur les sols sableux
profonds issus de granite, n’est pas représentée aux abords de Ouango-Fitini.

La savane arborée a Vitellaria paradoxa est vraisemblablement d’origine anthropique, cette espece utile y
ayant été activement sélectionnée. Elle caractérise des sols jeunes, issus de roche verie, et fait la transition avec
1a forét claire & Isoberlinia doka qui s’installe dés que le sol devient plus profond.

« Savanes arbustives

La savane arbustive & Terminalia avicennioides, qui se situe sur substrat granitique, ne se rencontre que rare-
ment dans le périmétre de I'étude.

La savane arbustive & Detarium microcarpum est un groupement édaphique ou de dégradation qui se substi-
tue aux savanes arbustives, arborées ou boisées précédentes, sur certains sols rajeunis, indurés ou densément gra-
villonnaires. L’espéce dominante, Detarium microcarpum, peut &tre associée a Pericopsis laxiflora sur cuirasse,
A Piliostigma thonningii sur sol limono-argileux, & Cochlospermum planchoni sur sol 4 hydromorphie tempo-
raire, & Crossopteryx febrifuga s’il existe des gravillons en plus de 1’hydromorphie temporaire, et a Terminalia
laxiflora en présence d’argile rajeunie et de gravillons.

e Savanes marécageuses

La savane marécageuse 4 Mitragyna inermis couvre les vastes dépressions limoneuses en bordure de la
Comoé et de ses affluents les plus importants. Outre cette unique espece ligneuse, dont le couvert est générale-
ment compris entre 5 et 20 %, la Graminée Vetiveria fulvibarbis s’y rencontre en abondance.

La savane marécageuse & Entada abyssinica se limite & quelques bas-fonds sur sol noir argilo-humique verti-
que. Le couvert ligneux, qui peut dépasser 50 %, est dominé par Entada abyssinica, associ€ a Acacia polyacantha,
Piliostigma thonningii et parfois Cordia myxa. Certaines espéces forestiéres, comme Kigelia africana et Cola
cordifolia, s’y ajoutent parfois, tandis que figurent fréquemment dans une strate herbacée variable : Andropogon
macrophyllus, Aframomum latifolium et Imperata cylindrica.

« Savanes herbeuses

Les groupements strictement herbeux se limitent aux dépressions hydromorphes, entre les savanes arborées
de bas de pente (a D. oliveri ou T. macroptera) et la savane marécageuse & M. inermis, et aux cuirasses affleu-
rantes (bowals).

« Groupement de transition & Anogeissus leiocarpus

Ce groupement n’a été classé par CESAR ni dans les formations savanicoles ni dans les formations fores-
tidres, car il représente 2 son avis une transition entre forét et savane, et probablement une phase de reconquéte
de 1a premigre sur la seconde. Spontanément Anogeissus leiocarpus s’installe en lisiere des foréts denses de pla-
teau et parfois des galeries ; il colonise également les sites de villages abandonnés.

D’aprés GUILLAUMET et ADJANOHOUN (1971), Anogeissus leiocarpus est une espece typique des for-
mations de forét dense, mais aux alentours de Ouango-Fitini son écologie est celle décrite par CESAR.

+ Un exemple de végétation & Ouango-Fitini

Deux séquences, situées sur les deux versants d’un méme cours d’eau temporaire, qui ont ét¢ étudiées en col-
laboration avec DEVINEAU pour la strate ligneuse, donnent un exemple de I’aspect de la végétation aux abords
immédiats de Ouango-Fitini (FOURNIER, 1982a). Leur analyse permet de distinguer plusieurs groupements, sur
1a base floristique des espéces dominantes (fig. IIL.11).

Au sud du marigot (groupements 1 A 4), Vitellaria paradoxa et Combretum collinum ainsi que les Graminées
Schizachyrium sanguineum et Andropogon ascinodis dominent sur toute la longueur de la séquence. Pour alléger
le texte, ces espéces ne seront pas & nouveau énumérées dans les listes floristiques qui suivent, ni d’ailleurs
I’espece dominante qui sert & nommer le groupement. Trois faciés de savane ainsi qu’un facies de forét dense
peuvent &tre distingués dans cette partie sud de la séquence.

« Faciés n° 1 : Forét claire dégradée a Isoberlinia doka

Outre celles qui ont déja été citées, les especes ligneuses les plus abondantes de ce groupement sont Ximenia
americana puis Lannea acida. La principale Graminée est Loudetia simplex, tandis que la Cypéracée Scleria
bulbifera est constamment dominante. Ce groupement peut se rattacher 2 la forét claire & Isoberlinia de CESAR,
malgré la dominance de Vitellaria paradoxa et de Combretum collinum.

» Faciés n° 2 : Savane arborée ou boisée a Terminalia macroptera

Les ligneux les plus abondants aprés ceux déja cités sont : Annona senegalensis, Pseudocedrella kotschyi et
Lannea acida. Les espéces herbacées dominantes apres celles déja citées sont la Graminée Hyparrhenia smi-
thiana et, par plaques, la Cypéracée Scleria bulbifera. Ce groupement peut &tre rattaché a la savane arborée a
Terminalia macroptera décrite par CESAR.
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« Faciés n® 3 : Forét dense séche

Ce faciés n’a pas fait I’objet d’une description détaillée.
» Faciés n°® 4 : Savane herbeuse, localement arbustive claire 2 Terminalia macroptera

Les espéces dominantes particulidres 4 ce faciés sont : Annona senegalensis, Daniellia oliveri ¢t Entada afri-
cana. Lannea acida s’y rencontre également, mais moins fréquemment, tandis que Loudetia simplex domine la
strate herbacée. Ce facids, qui peut également étre classé parmi les savanes a Terminalia macroptera de CESAR,
se distingue toutefois clairement du précédent par I’abondance de Daniellia oliveri et d’ Entada africana, ainsi
que par les especes de la strate herbacée.

Au nord du marigot, quatre autres groupements (faciés 5 a 8) ont été distingués le long de 1a séquence de
végétation. .
« Faciés n° 5 : Savane de bas-fond & Entada abyssinica

Piliostigma thonningii et Terminalia glaucescens dominent une strate ligneuse ou se rencontre aussi
T. macroptera. La Graminée Andropogon macrophyllus forme un peuplement trés dense, presque monospécifique
par endroits. Dans 1a partie 1a plus haute, qui forme une transition avec le groupement suivant, T. macroptera est
particuliérement abondant ainsi que dans une moindre mesure Pseudocedrella kotschyi. Une condominance de
plusieurs especes caractérise la strate herbacée. Ce groupement correspond 2 la savane marécageuse a Entada
abyssinica de CESAR.,
Tous les groupements suivants sont dominés par Detarium microcarpum qui ne sera pas répété dans les listes
floristiques.
« Faciés n® 6 : Savane arbustive de bas de pente & Daniellia oliveri

L’espece dominante de la strate herbacée est Andropogon ascinodis, souvent associée & Loudetia simplex. Ce
groupement appartient 4 la savane arborée 4 Daniellia oliveri décrite par CESAR.

e Facigs n°® 7 : Savane arborée, localement boisée de haut de pente et mi-pente & Detarium microcarpum

La strate ligneuse se compose d’'Afzelia africana, de Pericopsis laxiflora et de Parinari curatellifolia, tandis
que Monocymbium ceresiiforme, Hyparrhenia smithiana, Andropogon ascinodis et Schizachyrium sanguineum
dominent la strate herbacée. Cette formation correspond & la savane arbustive & D. microcarpum de CESAR mais
sous une forme appauvrie sur sol lessivé.

« Faciés n® 8 : Savane arborée plus ou moins dense & Detarium microcarpum

Ce dernier groupement correspond 2 un milieu en mosaique avec des savanes arborées plus ou moins denses
sur une cuirasse fragmentée. Les espéces Xeroderris stuhlmannii, Combretum collinum, Pterocarpus erinaceus,
Cochlospermum planchoni ¢t Bombax costatum y apparaissent et Daniellia oliveri est présent. La strate herbacée
se caractérise par la nette dominance de Loudetia simplex et d’Andropogon ascinodis et par 1’apparition d’une
série d’espéces de cuirasse dont Meliniella micrantha et Loudetiopsis kerstingii.

Présentation des sites d'étude

La localisation exacte des cing sites principaux d’étude ol un suivi de la phytomasse a été réalisé en 1980 a
été donnée dans la figure I11.6.

o Site n° 1 : Savane herbeuse & Loudetia simplex

Cette savane se localise dans le Parc de la Comoé & environ 2 km du campement de Ouango-Fitini sur la piste
qui méne au carrefour de Gawi. Elle correspond au faciés n°4 de la séquence de végétation qui vient d’éire
décrite ; les caractéristiques de son sol ont été données dans le tableau IIL5.

La végétation ligneuse, suffisamment claire pour que 1’on puisse considérer ce faciés comme une savane her-
beuse, comprend cependant plusieurs espéces : Acacia dudgeoni, Annona senegalensis, Vitellaria paradoxa,
Cochlospermum planchoni, Combretum collinum, Entada africana, Gardenia erubescens, Piliostigma thonningii
et Syzygium guineense.

La Graminée Loudetia simplex domine largement l1a strate herbacée, suivie par Andropogon ascinodis et
Schizachyrium sanguineum puis Andropogon schirensis, tandis que Monocymbium ceresiiforme, Ctenium newto-
nii et Hyparrhenia smithiana sont bien moins abondantes.

Parmi les CYPERACEAE, Fimbristylis hispidula, F. ovata et Scleria bulbifera sont dominantes. Plusieurs
PAPILIONACEAE sont présentes avec assez peu d’individus (Tephrosia pedicellata, Eriosema griseum,
Indigofera conferta) mais Dolichos chrysanthus est réguliérement et abondamment réparti sur tout le site.
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D’autres familles sont bien représentées : les COMMELINACEAE avec Cyanotis lanata et C. angusta, les
SCROFULARIACEAE avec Striga asiatica, les COMPOSITAE avec Centaurea praecox, les ACANTHACEAE
avec Lepidagathis anobrya et les EUPHORBIACEAE avec Euphorbia kerstingii.

» Site n° 2 : Savane arbustive a Detarium microcarpum

Cette savane, distante de quelques centaines de métres seulement du campement de Ouango-Fitini a I'inté-
rieur du Parc national de la Comoé, fait partie du cinquieme groupement de la séquence de végétation décrite
plus haut (voir la description du sol dans le tableau IIL5 et I’évolution saisonniére de sa teneur en eau dans la
figure 111.9).

Le recouvrement des ligneux atteint 30 %, avec une dominance de Vitellaria paradoxa, Daniellia oliveri,
Terminalia laxiflora mais surtout de Detarium microcarpum. Les autres espéces ligneuses sont assez
nombreuses : Annona senagalensis, Combretum collinum, Crossopteryx febrifuga, Diospyros mespiliformis,
Entada africana, Gardenia erubescens, Maytenus senegalensis, Piliostigma thonningii, Pseudocedrella kotschyi,
Syzygium guineense et Ximenia americana.

Ce sont Andropogon ascinodis, Schizachyrium sanguineum et Andropogon schirensis qui dominent parmi les
Graminées, puis viennent Hyparrhenia smithiana, Monocymbium ceresiiforme et Panicum phragmitoides.

D’autres familles sont également bien représentées : les CYPERACEAE avec Scleria bulbifera, Fimbristylis ovata
et F. ferruginea, les COMPOSITAE avec Aspilia rudis et plus rarement Vernonia guineensis, les PAPILIONACEAE
avec Indigofera paniculata et quelques autres espéces, les MIMOSACEAE avec Cassia mimosoides et enfin, en
nombre d’individus trés réduit, les PERIPLOCACEAE avec Raphionacme brownii et les ACANTHACEAE
avec Lepidagathis anobrya.

« Site n° 3 : Savane arborée a Daniellia oliveri

Située hors du territoire du parc sur granite, & une quinzaine de km du campement de Ouango-Fitini, cette
savane se place en milieu de versant et n’a qu’une pente trés faible. Son sol est nettement plus sableux que celui
des précédentes (voir tableau IIL5 pour les caractéristiques physiques et figure II1.9 pour I’alimentation
hydrique).

De recouvrement ligneux inférieur 4 30 %, 1a formation peut se rattacher a la savane arborée & Daniellia oli-
veri de CESAR (1978).

La flore ligneuse y est particulirement riche, sans qu’aucune espéce ne domine nettement a I’exception de
Daniellia oliveri et de Vitellaria paradoxa. Les principaux taxons rencontrés sont : Annona senegalensis,
Bridelia ferruginea, Cochlospermum planchoni, Crossopteryx febrifuga, Diospyros mespiliformis, Ficus capen-
sis, Gardenia aqualla, G. erubescens, G. ternifolia, Monotes kerstingii, Nauclea latifolia, Syzygium guineense,
Uapaca togoensis, et Ximenia americana.

Parmi les Graminées, ce sont Andropogon ascinodis, Schizachyrium sanguineum, Monocymbium ceresii-
forme et Hyparrhenia subplumosa qui dominent, mais on rencontre aussi Sorghastrum bipennatum et Elionurus
pobeguinii. Quatre espéces de la famille des CYPERACEAE abondent : Bulbostylis filamentosa, Fimbristylis
hispidula, F. scabrida et Scleria bulbifera ainsi qu’un représentant des RUBIACEAE, Borreria octodon. Les
PAPILIONACEARE sont surtout représentées par Eriosema griseum ¢t Indigofera nigritana.

o Site n° 4 : Forét claire 3 Isoberlinia doka

Cette formation est située hors du parc, en bordure du plateau cuirassé dit du “champ d’aviation”, sur la piste
de Ferkéssédougou (voir quelques données sur son sol dans le tableau IIL.5).

Isoberlinia doka et Monotes kerstingii prédominent dans une strate ligneuse qui atteint 80 % de recouvre-
ment. Les autres especes fréquentes sont Burkea africana, Combretum collinum, Diospyros mespiliformis,
Entada africana, Pavetta crassipes, Pterocarpus erinaceus, Terminalia laxiflora et Vitex simplicifolia.

Parmi les Graminées deux espéces prédominent (Andropogon ascinodis et Schizachyrium sanguineum), deux
autres sont abondantes (Loudetia simplex, Hyparrhenia subplumosa) tandis que trois autres (Andropogon pseu-
dapricus, Hyparrhenia smithiana et Andropogon schirensis) sont plus rares.

Parmi les autres familles, les taxons les plus représentés sont : Scleria bulbifera chez les CYPERACEAE,
Chlorophytum blepharophyllum chez les LILIACEAE, Cyanotis longifolia chez les COMMELINACEAE,
Stylochiton hypogaeus chez les ARACEAE et Aspilia rudis chez les COMPOSITAE. D’autres espéces sont
moins abondantes, comme Vigna racemosa et Tephrosia barbigera chez les PAPILIONACEAE, Sapium graha-
mii et Euphorbia baga chez les EUPHORBIACEAE et Tinnea barteri chez les LABIATAE.
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o Site n°® 5 : Formation 2 annuelles sur bowal

Cette cuirasse de faible superficie - une soixantaine de métres de large seulement - se localise entre le site
n° 1 et le campement de Ouango-Fitini. Le couvert ligneux y est totalement absent.

Les deux Graminées qui dominent sont 1a pérenne Loudetia simplex et I’annuelle Loudetiopsis kerstingii. On
rencontre également Loudetia togoensis, Panicum pansum et Sporobolus festivus.

La famille des LILIACEAE est représentée par Scilla sudanica, assez abondante, celle des PERIPLOCACEAE
par Raphionacme brownii. Les autres taxons abondants sont : Heliotropium strigosum (BORRAGINACEAE),
Aneilema lanceolatum (COMMELINACEAE), Polygala arenaria (POLYGALACEAE), Borreria filifolia
(RUBIACEAR), et Ophioglossum costatum (OPHIOGLOSSACEARE).

NAZINGA, SOUS CLIMAT SOUDANIEN HUMIDE (AU SENS DE RIOU, 1988)

Historique

Le ranch de Nazinga a été mis en place en 1979 pour une durée initialement fixée 4 cing ans, mais ses activi-
tés se poursuivent toujours actuellement.

Le but fixé était de préserver Ia faune sauvage et son habitat pour permettre a terme un prélévement rationnel
du gibier au bénéfice des populations locales. Une superficie d’environ 800 km? a été délimitée pour servir de
ranch, des pistes y ont été tracées et des barrages établis de manitre & permettre une lutte antibraconnage et a évi-
ter une concentration trop forte d’animaux autour des quelques points d’eau naturels. Une description plus
déraillée du projet est donnée par LUNGREN (1975), qui suit son déroulement aprés en avoir été Iinitiateur
enthousiaste.

Dans la premiére étape, les activités du projet se sont axées pour ’essentiel sur la protection de 1a faune, et
seules quelques expériences limitées d’élevage de I’'Hippotrague ont été mises en route. Le tourisme commence
également & se développer depuis 1985, avec le passage de visiteurs de plus en plus nombreux, venus de
Ouagadougou pour la plupart.

La réalisation et la gestion du projet a été placée sous la responsabilité de 1’ Association de développement de
I’élevage et de la faune africaine (ADEFA.). Basée au Canada, elle regroupe des volontaires qui se chargent de la
collecte de fonds, principalement aux Etats-Unis et au Canada. Le gouvernement du Burkina Faso a fourni le
domaine qui sert de ranch ainsi que plusieurs agents du département des Eaux et foréts pour assister les volon-
taires canadiens.

A la demande du Burkina Faso, un expert de la FAQ organise et supervise les programmes de recherche aux-
quels ont & ce jour participé des chercheurs de I’Institut de recherche en biologie et écologie tropicale de
Ouagadougou et de I'Institut frangais de recherche en coopération (ORSTOM) ainsi que des volontaires du
Corps de la paix américain, des étudiants stagiaires des universités de Ougadougou et de divers pays étrangers.
Les recherches ont surtout porté sur la faune de grands herbivores (Hippotrague, Eléphant, Phacochere) et sur 1a
végétation (cartographie, production primaire).

Géologie, géomorphologie et sols & Nazinga

Géologie et géomorphologie & Nazinga

Le ranch de Nazinga repose sur des granites du Précambrien moyen (IGN, 1968) correspondant aux granito-
gneiss de SAGATZKY (1947). Ce sont principalement des granites calco-alcalins, généralement & biotite et mus-
covite.

La région est une pénéplaine avec quelques inselbergs et blocs granitiques et des buttes cuirassées tabulaires
peu élevées. Les buttes et affleurements de cuirasse se répartissent sur deux niveaux principaux, I’'un vers 360
I’autre vers 320 m d’altitude. KALOGA (1968) pense qu’il pourrait s’agir du haut glacis et du moyen glacis for-
més au Quaternaire, définis par MICHEL (1973) et par VOGT (1959).

Les pentes sont généralement faibles (1 4 3%) et 1'érosion n’est sensible que dans les thalwegs.
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Les sols de Nazinga

Les sols de la zone se classent prmmpalement parmi les sols ferrugineux tropicaux remaniés sur matériau
argilo-sableux en profondeur (KALOGA, 1968, 1973). IIs sont en majorité hydromorphes minéraux a pseudo-
gley hérité sur un matériau argilo-sableux bigarré qui dérive de la dégradation des granites.

Huit profils pedologlques ont ét€ décrits par ZOMBRE (non publié) a Nazinga; cmq d’entre eux (tab 1.8 a

JIT 1N A A t.
II1.12) correspondent & des sites d’¢tude des cycles de la phytomasse. Tous les cing apparuennent a la scus-

classe des sols ferrugineux tropicaux, mais trois sont 4 taches et concrétions (tab. IIL.8§ a II1.10), tandis que les
deux autres sont indurés (tab. III.11 et I11.12), par ailleurs I’un est modal et un autre hydromorphe & pseudogley.
En annexe figurent les description des trois autres profils de Nazinga et celle, d’aprés TOUTAIN (1974), d’un sol
de bas-fond hydromorphe minéral a gley dans une zone adjacente au ranch.

Le tableau I11.13 regroupe les caractéristiques physico-chimiques des sols des cinq sites d’étude.

Disponibilité de I'eau dans le sol 3 Nazinga

A cause des caractéristiques physiques des sols et de la répartition saisonniére de la pluviosité, I’eau n’est pas
disponible en permanence pour les végétaux.

Les variations saisonniéres des pourcentages d’humidité pondéraie par rapport aux valeurs des pF 2,5 et 4,2
sont données dans les figures II1.12 & I11.14 pour les trente premiers centimétres de sol de quelques savanes de
N’q'nn(m Ces données montrent ’imnortance de la variabilité entre les différents faciés et entre les années

LA oo RRIOIIACANL 2 MAPROIALEU U0 28 VAT CIEL J0s QLIRS AaLI0e Le LAAA0 2o allTe.

Tableau 111.8 Description du profil pédologique d’une savane arbustive claire & Gardenia
erubescens de Nazinga (ZOMBRE, non publié)
Date : 4 aoiit 1985
Physiographie : relief plat
Pente : inférieure 4 0,5 %
Classification : sol ferrugineux tropical lessivé a poches et a concrétions
Siie d’étude n° 2 de FOURNIER en 1985 et 1986
Horizon Brun-gris trés foncé (10 YR 3/2) avec environ 10 % de grains de sable quartzeux ; sablo-
0-12 cm limoneux ; structure massive & polyédrique subangulaire faiblement développée en éléments

moyens et fins ; friable ; pores peu nombreux, moyens et ﬁns activité biologique assez bien

ralmiminfa o mnmImae oy mamahienaaa s Tiann Sen roan

UUVCIUIJPW 1aLiios pou HULLLULITUSUS, 1lrle ; jettistivg glauucuc

Horizon Brun-jaune foncé (10 YR 4/4) avec 20 % de grains de sable quartzeux ; sablo-limoneux ;
12-25 cm structure massive a polyédrique subangulaire moyennement développée en éléments moyens et
fins ; friable ; pores peu nombreux fins et moyens ; activité biologique assez bien développée ;

rarinac nan nnml“-n“m:n finaa at mAavanniag « imita digtinata
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Horizon Brun-jaune (10 YR 5/6) avec 60 % de gravillons ferro-manganésiféres ; sablo-limoneux ;
25-50 cm structure polyédrique subangulaire moyennement développée en éléments moyens et fins ;
friable ; peu nombreux pores fins et moyens ; activité biologique peu développée ; quelques

ranine 4‘“ « limite digtineta rdonlidea
Tacines ines ; amite G1sancte réguudcre.

Horizon Brun-jaune (10 YR 5/6) avec 40 % de concrétions manganésiferes et de taches rougeétres

50-70 cm (2,5 YR 4/8) ; argilo-sableux ; structure polyédrique moyennement développée en éléments
moyens et fins ; peu ferme ; activité biologique peu développée ; racines rares et fines ; limite
diffuge

(SIS R 5w

Horizon Brun-jaune (10 YR 5/8) avec 20 % de concrétions ferro-manganésiferes ; tacheté de brun

70-120cm  jaundire clair (10 YR 6/4) et de rouge jaundtre (5 YR 4/6) ; argileux ; structure polyédrique
moyennement développée en éléments moyens et fins ; activité biologique peu développée ;
racines fines et rares.
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Tableau 111.9 Description du profil pédologique d’une savane boisée & Terminalia laxiflora et

Crossopteryx febrifuga de Nazinga, d’aprés ZOMBRE (non publié)

Date : 6 aoiit 1985

Physiographie : relief plat

Pente : inférieure 4 0,5 %

Classification : sol ferrugineux tropical lessivé induré i taches et A concrétions
Site d’étude de la phytomasse n° 4 de FOURNIER en 1985 et 1986

Horizon
0-14 cm

Brun-gris trés foncé (10 YR 3/2) avec environ 1 % de graviers quarizeux ; sablo-limoneux ;
structure massive a polyédrique subangulaire moyennement développée en éléments moyens,
fins et grossiers ; friable ; pores peu nombreux, fins, moyens et grossiers ; activité biologique
assez bien développée ; racines nombreuses, fines et moyennes ; limite distincte réguliére.

Horizon
14-30 cm

Brun-jaune foncé (10 YR 4/6) avec environ 10 % de gravillons ferro-manganésiferes et 30 % de
graviers de quartz ; sablo-limono-argileux ; structure massive 4 polyédrique angulaire moyenne-

_ment développée en éléments moyens et fins ; friable ; pores peu nombreux moyens, fins et

grossiers ; activité biologique assez bien développée ; quelques racines moyennes ; limite graduelle.

Horizon
30-80 cm

Brun franc (7,5 YR 5/6) avec 50 % de graviers ferrugineux ; nombreuses taches rouge foncé
(2,5 YR 3/6) ; sablo-argileux ; structure massive 2 polyédrique angulaire moyennement déve-
loppée en éléments moyens et fins ; ferme ; pores peu nombreux, fins, moyens et grossiers ;
activité biologique peu développée ; racines rares ; limite diffuse.

Horizon
80-120 cm

Brun franc (7,5 YR 5/6) avec 30 & 50 % de gravillons ferrugineux et de nombreuses taches
rouge foncé (2,5 YR 3/6) ; argilo-sableux, structure polyédrique angulaire moyennement déve-
loppée en €l€éments moyens et fins ; ferme ; activité biologique peu développée ; racines

rares et fines ; pores peu nombreux, fins, moyens et grossiers.

Tableau I11.10 Description du profil pédologique d’une savane boisée & Isoberlinia doka de

Nazinga d’aprés ZOMBRE (non publié)

Date : 6 aoiit 1985

Physiographie : relief plat

Pente : inférieure 4 0,5 %

Classification : sol ferrugineux tropical lessivé induré i taches et 4 concrétions
Site d’étude de la phytomasse n° 5 de FOURNIER en 1985 et 1986

Horizon
0-15¢cm

Gris trés foncé (10 YR 3/1) avec environ 1 % de graviers ; limono-argilo-sableux ; structure
massive a polyédrique subangulaire moyennement développée en éléments moyens et fins ;
friable ; pores peu nombreux, fins et moyens ; activité biologique moyennement développée ;
racines assez nombreuses, fines et moyennes ; limite graduelle.

Horizon
1545 cm

Brun-gris (7,5 YR 4/4) ; argilo-limoneux ; structure polyédrique subangulaire moyennement
développée en éléments moyens et fins ; ferme ; pores peu nombreux, fins et moyens ; activité
biologique peu développée ; racines peu nombreuses, fines, moyennes et grosses ; limite diffuse.

Horizon
45-75 cm

Brun franc (7,5 YR 5/6) avec environ 10 % de concrétions ferro-manganésiferes et des taches brun-
jaune foncé (10 YR 4/4) ; argilo-limoneux ; structure polyédrique angulaire moyennement dévelop-
pée en éléments fins et moyens ; ferme ; pores peu nombreux, fins et moyens ; activité biologique

peu développée ; racines peu nombreuses, grosses, moyennes et fines ; limite distincte réguliére.

Horizon
75-120 cm

Brun franc (7,5 YR 5/6) avec 60 % de concrétions manganésiferes, de taches brun-jaune foncé
(10 YR 4/4) et de cailloux de quartzite ; argileux ; ferme ; structure polyédrique angulaire moyen-
nement développée en éléments moyens et fins ; pores peu nombreux, moyens et fins ; activité
biologique médiocre ; absence de racines.
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Le climat dans la région de Nazinga

Selon la classification de RIOU (1988), Nazinga appartient & 1a sous-région climatique soudanienne humide,
dont les caractéristiques générales ont été décrites plus haut (voir chapitre I, Le climat soudanien et fig. 1.1 p. 26

et27).

Les données climatiques concernant le territoire méme du ranch sont encore peu nombreuses, les relevés du
poste situé & proximité des batiments de 1’administration n’ayant débuté qu’au cours de I’année 1981 pour la plu-
viosité et qu’en 1984 pour la température.

Des données plus completes et plus nombreuses concernant la pluviosité, 1a température, et 'ETP sont dispo-
nibles pour les postes peu éloignés :

o de Léo, 4 54 km des batiments administratifs du ranch, qui fonctionne depuis 1920 ;
« de Po, & 52 km, en service depuis 1942 ;

« de Sapouy, 2 47 km, en service depuis 1072

< de Sapouy km, en service depuig 19
On dispose en outre d’une premitre étude décrivant le climat de la région de Nazinga & partir des données
climatiques de Po et de Léo (SPINAGE, 1984).

Valeurs moyennes des paramétres climatiques dans la région de Nazinga

La pluviosité annuelle moyenne est respectivement de 995 + 18 mm et de 965 £ 18 mm & Léo (1920-1983) et a
Po (1942-1983) ; mises a I’épreuve de tests statistiques, ces valeurs ne différent pas I’une de 1’autre (SPINAGE,
1094\

L7077 s

Les températures annuelles moyennes de Léo, mesurées sur 17 années entre 1957 et 1981, atteignent 27,7 °C,
tandis que les moyennes des maximums (19 années) et des minimums (17 années) journaliers calculées sur les
mémes périodes sont respectivement de 34,1 °C et de 21,3 °C. Les variations relatives des pluies et des tempéra-
tures permettent de définir une saison des pluies de juin & septembre et une saison séche d’octobre a mai
(fig. I11.15.1).

L’évapotranspiration potentielle (ETP) annuelle atteint en moyenne 2 554 mm 2 Léo sur 13 années de
mesures.

La variation relative des pluies et des températures mensuelles permettent de délimiter une saison séche

d’octobre A avril et une saison des nlmpc demaia cpntpmhrp (ﬁo' 11,15 ’)\

La période théorique de vegétatlon active, deﬁme comme l’époque ol les précipitations sont supéricures a la
moitié de 'ETP, s’étend sur environ 145 jours a Léo (fig. I11.15.3).

Variations interannuelles et spatiales des paramétres climatiques dans la région de Nazinga

11 existe cependant, comme dans les localit€s de Lamto et de Ouango-Fitini plus au sud, d’importantes varia-
tions interannuelles par rapport aux moyennes qui viennent d’étre presentees

Sur la pcuuuc 1920-1986, 1a plUVlUbILC annuelle a ainsi varié 4 Léo entre les v:
1 232 mm, c’est & dire du simple au double,

An conre dac troic moic en mavenne leg
Al CoUrs 4GOS trols mois €n moyenne :6s

nlug a

plus a er

montre I’exemple de Léo : 0 & prés de 40 mm en janvier, O & plus de 70 mm en février, 0 & prés de 100 mm en
mars (période 1920-1986).

Il existe par ailleurs une forte variabilité spatiale, qui apparait nettement si I’on compare les pluviosités
annuelles de Nazinga, Po, Léo et Sapouy entre 1981 et 1986 (tab. I11.14). Sur un rayon d’une cinquantaine de
kilométres, la variabilité entre les divers postes pour une méme année peut en effet atteindre prés de 350 mm,
soit presque 40 % du total. La variabilité est évidemment plus faible quand la distance diminué : & I'intérieur

Ama i ranch da Nazinoa antra dac naintge dictanfa da 18 Lm an mavimnm alla n’attaint nhia ana 2 4 An 1ntal
méme Gu ranci GO iNazinga, enire G5 poits Gistams G 10 K au Mmaximum, Su N "alleint pius que 5 7 Gu totla

(tab. TIL15).

La répartition des pluies est bién plus variable que leur total, méme sur de petites distances, comme le mon-
trent les ﬁgures TIL.15 et IIL. 16, qui comparent différents points d’étude a Nazinga (voir leur localisation sur la
carte de la figure II1.17). Les sites n® 3 et n° 5, distants de 7,5 km montrent ainsi une différence du simple au
double pour la pluviosité du mois de mai 1986. Elle est biologiquement importante car les premiéres pluies peu-
vent avoir une grande influence sur le déroulement du cycle de croissance comme le montreront les études pré-

nnnnnn Anemo 1n ~Abhrnelten
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Tableau 111.11 Profil pédologique d’une savane arborée a Detarium microcarpum et
Terminalia laxiflora de Nazinga d’aprés ZOMBRE (non publié)

Date : 4 aoiit 1985

Altitude :

Physiographie : relief plat

Pente : inférieure 4 0,5 %

Classification : sol ferrugineux tropical lessivé induré moyennement profond faciés gravillonnaire
Site d’étude de la phytomasse n° 3 de FOURNIER en 1985 et 1986

Horizon Brun-jaune foncé (10 YR 3/4) avec 40 % de gravillons ferrugineux ; limono-sableux ; structure

0-13 ¢cm massive & polyédrique subangulaire faiblement développée en éléments moyens et fins ; friable ;
pores peu nombreux, moyens et fins ; activité biologique assez bien dévelop pée ; racines peu
nombreuses, fines, moyennes et grosses ; limite distincte réguliére.

Horizon Brun franc (7,5 YR 4/6) avec 60 % de gravillons ferrugineux ; sablo-limoneux ; structure poly-

13-30 cm -édrique subangulaire moyennement développée en éléments fins et moyens ; friable ; pores
peu nombreux, moyens et fins ; activité biologique peu développée ; quelques racines fines et
moyennes ; limite distincte régulitre.

Horizon Brun-jaune (10 YR 5/6) avec 70 % de gravillons ferrugineux et quelques blocs de cuirasse ;

30-65 cm argilo-sableux ; structure polyédrique angulaire moyennement développée en éléments moyens
et fins ; peu friable ; pores peu nombreux moyens et fins, activité biologique peu développée ;
quelques racines fines et moyennes ; limite distincte irréguliére.

Plus de 35 cm Cuirasse

Tableau 111.12 Profil pédologique d’une formation a annuelles sur plateau cuirassé de Nazinga
d’aprés ZOMBRE (non publié)

Date : 3 aoiit 1985

Physiographie : plateau cuirassé

Pente : inférieure 2 0,5 %

Classification : sol ferrugineux tropical lessivé superficiel

Site d’étude de la phytomasse n° 6 de FOURNIER en 1985 et 1936

Horizon Brun-gris trés foncé (10 YR 3/2) avec 40 % de gravillons ferro-manganésiféres ; limono-
0-10 cm argileux ; structure subangulaire moyennement développée en éléments moyens et fins ;

tendre ; pores peu nombreux fins et moyens ; activité biologique assez bien développée ;
racines peu nombreuses fines et moyennes ; limite abrupte.

10 cm et plus Cuirasse

Ainsi, bien que le total annuel des pluies de stations météorologiques proches des points d’étude puisse étre
utilisé avec une bonne sécurité dans ces régions, cela n’est pas vrai de leur répartition saisonnitre. Des données
relatives & la région de Korhogo au nord de la Céte-d’Ivoire citées par FEHR (1983) confirment le caractére
général de la variabilité spatiale de la pluviosité sur de petites distances.

A Léo la température moyenne mensuelle varie sur une période de 24 ans de 20,6 a pres de 22 °C pour le
minimum et entre 33,2 et 34,9 °C pour le maximum. Comparées 4 celles de la pluviosité ces variations sont donc
trés minimes.
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Tableau 111.13 Caractéristiques physic'o;chimiques des sols des sites étudiés & Nazinga en 1985
et 1986 (d’aprés FOURNIER, 1987b)

POURCENTAGES
SITE Couche Argile Sables .
n® de sol Limon ‘ Mau.ere C N
encm I grossier fin grossier | organique | fotal total
0-10 11,5 21,9 17,1 49,5 3,79 2,20 0,17
1 10-20 18,5 20,6 18,9 42,0 1,99 1,16 0,10
20-30 15,3 22,9 14,9 46,9 1,53 0,88 0,06
0-10 8,0 21,6 253 45,1 1,63 0,95 0,05
2 10-20 10,5 9,7 22,0 478 0,94 0,55 0,04
20-30 12,3 23,7 17,0 47,0 1,29 0,75 0,03
0-10 20,8 27,6 35,0 16,6 1,10 0,64 0,05
3 10-20 17,5 28,1 403 14,1 0,94 0,55 0,06
20-30 24,5 23,7 34,1 17,7 1,72 1,00 0,06
4 0-10 9,3 27,1 27.5 36,1 1,53 0,90 0,05
10-20 110 25,9 26,2 36,9 0,79 0,46 0,03
5 0-10 13,0 30,3 25,0 31,7 2,07 1,20 0,06
10-20 16,0 26,1 242 33,7 0,83 0,48 0,03
6 0-10 23,3 48,1 16,9 11,7 3,60 2,09 0,12
Site n° 1 : savane herbeuse & A. ascinodis et S. sanguineum
Site n® 2 : savane arbustive & G. erubescens et T. laxiflora
Site n® 3 : savane arborée i T. laxiflora et D. microcarpum
Site n° 4 : savane boisée i T. laxiflora et C. febrifuga
Site n° 5 : savane boisée a I. doka et A. dudgeoni .
Site n® 6 : formation & annuelles sur plateau cuirassé

Tableau l1.14 Variabilité spatiale de la pluviosité annuelle (mm) dans la région de Nazinga
pendant les années 1981 a 1986

POSTE DE ANNEE

MESURE 1981 1982 1983 1984 1985 1986
NAZINGA (*) >723 1 100 754 797 753 1034
PO (+) 546 914 716 794 796 1 087
LEO (+) 887 > 768 . 607 889 1232
SAPOUY (+) > 623 799 784 743 680 -

+ Données de I’ ASECNA

* Poste météorologique principal du ranch de gibier de Nazinga
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Figure 111.12 Variations saisonniéres de I'humidité du sol dans une savane arbustive et une
savane arborée de Nazinga (Burkina Faso) au cours de I'année 1986
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Figure H1.13 Variations saisonniéres de I’humidité du sol dans une savane arborée et une savane
boisée de Nazinga (Burkina Faso) au cours de {‘année 1986
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Figure 111.14 Variations saisonniéres de I’humidité du sol dans une savane herbeuse de Nazinga
(Burkina Faso) au cours de I'année 1986

72



Les trois points d*étude principaux

m
n n o
(=3 [ [~}
(=4 (-] o

oy
4]
[~]

50

Pluvloslté mensuelle en m

Pluvloalté mensuselle en m
o o
[=] o
e ©

o«
(=]

(=]

50

(1) DIAGRAMME OMBROTHERMIQUE DE LEO

Pluviosité

{ 3 ) NAZINGA, SAVANE HERBEUSE
PLUVIOSITE EN 1985

MR
X
N

AN\
B

- NN\
> AN

g"\

[N
]
Z
>

{ § ) NAZINGA, SAVANE ARBUSTIVE A GARDENIA ERUBESCENS
ET TERMINALIA LAXIFLORA, PLUVIOSITE EN 1985

( 2 ) PERIODE DE VEGETATION ACTIVE A LEO

300 1 puvioalté

5250

N
(=3
o
1
T
r
!

[y
&
(-]
L

100

Pluvioslté ou ETP mensuelle en mm

50 H
~Crolssanca ~ - H
IJtlve de la vegetatlon }
0 T
J F M A M J J A S O N D
( 4 ) NAZINGA, SAVANE HERBEUSE
PLUVIOSITE EN 1986

350
£ 300
5
§ 250 - 7
2 /
3 -
F 200 4 /
5
E 150 - /
2
3100 -
> s
3
il g /

0 wnl GV
J M A M J J S O N D
{ 6 ) NAZINGA, SAVANE ARBUSTIVE A GARDENIA ERUBESCENS
ET TERMINALIA LAXIFLORA, PLUVIOSITE EN 1986

350
£ 300
£
S 250 .
° Zi
3
§ 200 _ %}
o 7
2 150 7 %
2
3 100 AV /
'; s 4 g ps
=] ]
o 50 V % A / l/ \

Figure 1ll.15 Quelques données du climat dans la région de Nazinga (Burkina Faso)
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Tableau 111.15 Variation de la pluviosité annuelle (en mm) sur six sites du ranch de Nazinga
(11°09’ 20" N, 01° 36’ 0 ” W, Burkina Faso) en 1986

1 2 3 4 5 6
SITE Pl
T~Uvigg DISTANCE ENTRE SITES (km)
1 3 t é

1 1013 58 57 10,2 48 - 42

2 DIFFERENCE 7.0 1011 6 10,6 102 64

3 DE 26,0 19,0 992 4 74 98

4 PLUVIOSITE 9.0 2,0 170 1009 36 6,0

5 ENTRE 30,5 235 45 213 987,5 8,0

6 SITES 16,5 95 95 75 140~1 0013

e

INOTE : description des sites voir Préseniation des sites d'étude p. 7
Site n° 1 : savane herbeuse a A. ascinodis et S. sanguineum

Site n° 2 : savane arbustxve a G erubescens et T. laxiflora

Site n® 3 : savane arborée a 7. laxiflora et D. microcarpum

Site n° 4 : savane boisée a T. laxiflora et C. febrifuga

Site n° 5 : savane boisée a 1. doka et A. dudgeoni

Citn nO £ - farmatinn A anniiallac ciir nlatan: ~irnecd

oiE NI O [ I0IMailion a aninuenes sur piacau cuirassé

Peuplements humains et animaux dans la région de Nazinga

La région (‘nmnncp entre Po et Léo est ’une des moing peuplées du Burkina Faso, avec environ 10 habi

tants/km2 (PERON et ZALACAIN, 1975). De I’histoire ancienne des populations Gourouns1 qui vivent actuelle-
ment dans cette zone, on sait trés peu de choses, sinon que cette ethnie était déja présente au centre du pays a
I’arrivée des envahisseurs Mossi au XII¢ siecle.

Les Gourounsi représentent actuellement a peine plus de 5 % de la population du Burkina Faso (PALLIER
1973). 1is oni éié piliés et décimés au XIXe® siécle par les invasions des Mossi ei par les razzias des UJerma qui
venaient chercher des esclaves. Plus récemment (1920 & 1950 environ), la situation politique a occasionné de
nombreux mouvements de population de cette région vers le Ghana (HERVOUET, 1977).

C’est en définitive a 1’histoire qu’est due la faiblesse actuelle des populations de ces cultivateurs d’igname
qui gardent encore une tradition de chasse assez vivace.

A ce faible taux d’occupation humaine ainsi qu’a la protection mise en place dans le parc de Po et dans le
ranch de gibier de Nazinga est liée la conservation relativement bonne de la faune. Seuls les grands Carnivores
viennent de disparaitre ; divers témoignages font encore état de ia présence du Lion dans ia région de Zabré, a
moins de 100 km de Nazinga, il y a une dizaine d’années. Le tableau II1.16 donne une estimation des populations
de grands Mammiféres herbivores du ranch de Nazinga en 1985.

Tableau I11.16 Estimation des popu ations de grands Mammiféres herbivores dU fa"lCh
de gibier de Nazinga en 1985 (d’aprés O’'DONOGHE, 1985)
: NOMBRE DENSITE
ESPECE D’INDIVIDUS AU KM2
Ourébi (Ourebia ourebi) 1989 2,49
Phacochere (Phacochoerus aethiopicus) 4229 5,29
Céphalophe de Grimm (Sylvicapra grimmia) 1604 2,00
Guib harnaché (Tragelaphus scriptus) 1069 1,34
Hippotrague (Hippotragus equinus) 1986 248
Bubale (Alcephalus buselaphus) 1101 1,38
Cobe defassa (Kobus defassa) 258 0,32
Eléphant (Loxodonta africana) 630 0,79
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Végétation de Nazinga
Les formations végétales de Nazinga

+ Les classifications générales

Selon la classification générale de 1’ Afrique proposée par WHITE (1986), Nazinga appartient 2 la zone des
foréts claires indifférenciées qui a été présentée dans le deuxi¢me chapitre (La classification de la végétation
africaine de White p. 29 et fig. I1.2). GUINKO (1984) dans sa description des formations végétales du Burkina
Faso, classe quant & lui cette région dans le district Est-Volta noire du secteur soudanien méridional.

+ Les études de la végétation de Nazinga

Au cours d’une étude agrostologique préliminaire a 1’établissement d’un ranch d’embouche dans une zone
adjacente au territoire de Nazinga, TOUTAIN (1974) a effectué une centaine de relevés de végétation dans les
savanes de Nazinga. L’analyse phytosociologique de ces données 1’a conduit 4 reconnaitre une quinzaine de
groupements floristiques et physionomiques qui sont présentés dans le tablean IT1.17.

Cette étude a permis d’établir, 4 1’aide d’une couverture photographique aérienne, la premitre cartographie
végétale partielle du territoire (LUNGREN et TOUTAIN, sans date). Les unités distinguées sont de nature phy-
sionomique (densité du couvert ligneux) et floristique, elles s’appuient principalement sur les esp&ces ligneuses
et sur la position topographique des formations.

Une étude tres locale des especes ligneuses a ensuite conduit JOHNSON (1981, 1982) a cartographier 16 km?2
de savane ; sa classification repose, elle aussi, surtout sur la composition floristique et 1a position topographique.

Une autre carte, couvrant 1’ensemble du ranch, mais sans indication floristique, a ensuite été élaborée 2 partir
d’images spatiales Landsat (BUCKLE et al., 1983).

A.JFM. DEKKER (1984, 1985) a depuis repris la cartographie de 1’ensemble du territoire du ranch en
s’appuyant sur des photographies aériennes. Il a ainsi pu établir un classement en “unités de paysage”, fondées
principalement sur 1a position topographique et sur la densité ligneuse. Un autre travail en cours devrait apporter
a cette demiere carte des compléments floristiques (J.C. DECKER).

P.M. OUEDRAOGO (1985), a partir de I'étude fine de six transects de 1,6 km de long dans les savanes du
ranch, a reconnu cinq groupements floristiques ligneux d’une part (fig. IT11.18), sept groupements floristiques her-
bacés d’autre part (fig. I11.19). 1l montre ainsi qu’il existe dans certains cas un lien entre composition floristique
des strates ligneuse et herbacée.

NANDNABA (1986), a partir de 1I’étude phytosociologique de 160 relevés de végétation ligneuse dans le
ranch et dans les jachéres avoisinantes (120 espéces au total), délimite cinq groupements principaux, dont le pre-
mier, avec ses deux faci&s distincts, correspond aux foréts ripicoles sur sol argileux a Mitragyna inermis. Le
deuxi®éme groupement représente les formations trés locales sur buttes de termitiére ; trois faciés y sont distin-
gués. Le troisiéme regroupe les savanes arbustives et boisées sur cuirasse a Isoberlinia doka et Burkea africana,
avec deux faciés I’'un de bas de versant, collines ou plateaux, I’autre de pentes, rebords ou replats de sommet. Le
quatri¢eme groupement correspond aux savanes et jacheres & Vitellaria paradoxa avec trois facits différents et le
cinquieme aux zones dégradées des abords de village sur sol squelettique. Les diverses unités délimitées par
PM. OUEDRAOGO appartiennent toutes aux troisiéme et quatriéme groupements de NANDNABA.

Présentation des sites d’étude

La localisation exacte de chacun des sites d’étude est reportée sur la carte de la figure IT1.17.
« Site n® 1 : savane herbeuse sur plateau cuirassé

Ce premier faciés, situé en bordure du ranch sur la piste qui méne 4 Koumbili & environ 6,5 km du carrefour
vers Sia, est une savane herbeuse sur platean cuirassé au sol ferrugineux tropical lessivé (voir tab. IIL13).

Sa strate ligneuse, assez claire pour que I’on parle de savane herbeuse, renferme cependant toute une série
d’especes dont : Terminalia avicennioides, Combretum glutinosum, Vitellaria paradoxa, Piliostigma thonningii,
Acacia dudgeoni, Entada africana et Maytenus senegalensis. Quelques bosquets de termitiéres se rencontrent
dans ce milieu, avec le cortége habituel d’especes ligneuses affectionnant ces milieux : Diospyros mespiliformis,
Feretia apodanthera, Cadaba farinosa, Saba senegalensis et quelques autres plus particulieres comme Sterculia
setigera et Parkia biglobosa.

Sa strate herbacée est dominée par les Graminées pérennes Andropogon ascinodis et Schizachyrium sangui-
neum mais Ctenium newtonnii, Monocymbium ceresiiforme, Tripogon minimus, Hyparrhenia subplumosa et
Elionurus elegans s’y rencontrent également.
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Tableau lil.17 Groupements végétaux des savanes de la région de Léo (11°04 "2 11° 45" N,

1°357a2°13" W)dapres TOUTAIN (1974)

FORMATIONS SUR SOLS EXONDES a Andropogon ascinodis et Vitellaria paradoxa sur sol ferrugineux
tropical & hydromorphie de profondeur
1 Type 4 Loudetia togoensis et Burkea africana sur cuirasse latéritique
2 Types a Schizachyrium sanguineum et Burkea africana
A - avec Andropogon pseudapricus et Detarium microcarpun : savanes arbustives (jusqu’a 80 % de recou-
vrement ligneux), cuirasses subaffleurantes, lisidres de cuirasse ou démes gravillonnaires, lithosols
B - avec Andropogon ascinodis et Detarium microcarpum, savanes arbustives ou arborées (30 % de
recouvrement ligneux), épandages gravillonnaires, sol ferrugineux tropical peu épais
C - avec Monocymbium ceresiiforme et Daniellia oliveri, savanes arbustives ou boisées (30 % 4 60 % de
recouvrement ligneux) cuirasses démantelées fossiles, sol ferrugineux lropical
D-avec M oiiocymumm cere“szyoi‘ iHE St n_/ fzelia a/ ricana, savanes arborées \Ju % de recouvicment
ligneux), plateaux & cuirasse subaffleurante, sol ferrugineux tropical moyen ou mince
E - avec Ctenium newtonii et Vitellaria paradoxa, savanes arborées claires (recouvrement ligneux
souvent inférieur 4 20 %), jach&res anciennes
3 Types a Hyparrhenia smithiana
A - avec Hyparrhenia smithiana et Daniellia oliveri, savanes arborées (25 4 40 % de recouvrement ligneux), ver-
sants colluvionnés des vallées et cours d’eau, pentes légeres des formations ripicoles, sols ferrugineux tropicaux
R - avec annrr}mprn smithiana et Lannea acida, savanes arboréeg (narfme n]nq de 40 % de reconvre-

ment hgneux) terrasses colluviales, zones érodées sol sableux

C - avec Sporobolus pyramidalis et Parkia biglobosa, savanes arborées (20 a 60 % de recouvrement
ligneux), bas de pente, sol moyennement profond hydromorphe a pseudogley

D - avec Andropogon gayanus et Parkia biglobosa, savanes boisées ou arborées (souvent jacheéres) inon-

dables, bas de pente dans les vallées évasées, sol fermgineuy tropical & hydromorphie en profondeur

FORMATIONS INONDABLES

4 Type 4 Andropogon gayanus var. gayanus et Khaya senegalensis, végétation généralement herbeuse sur
terrasses des lits majeurs de rivieres encaissées

[4 3 NG | ARSI N SR ) fae e T n el e ae e S P - P

Type & Hyparrhenia rufa a inondation temporaire moyenne dans les petits thalwegs et sur les bords de
larges bas-fonds, sol hydromorphe minéral a gley ou pseudogley

Type des prairies aquatiques 2 Oryza longistaminata, dans leg zones inondées en ean peu profonde : fon
de lit majeur de nvxéres pourtour des mares, cuvettes

(7} ]

(-

Les Cypéracées, relativement peu abondantes, sont principalement représentées par Fimbristylis hispidula et

Bulbostylis filamentosa.

Les Légumineuses herbacées comprennent plusieurs espéces, parmi lesquelles 1a plus fréquente est Tephrosia
bracteolata, suivie de Tephrosia platycarpa, T. bracteolata et Cassia mimosoides.

Quelques autres familles se rencontrent aussi avec les especes : Gladiolus klattianus (IRIDACEAE), Aspilia
multiflora (COMPQOSITAE), Striga brachycalyx (SCROFULARIACEAE), Cyanotis angusta (COMMELINA-
CEAE), Polygala guineensis (POLYGALACEAE) et Polycarpaea linearifolia (CARYOPHYLLACEAE).

o Site n° 2 : savane arbustive & Gardenia erubescens

Le second faciés, une savane arbustive au couvert ligneux clair (5 %), se localise en haut de pente sur un sol

ferrugineux tropical lessivé & poches et 4 concrétions. 11 est distant seulement de 1,5 km des batiments du village

sur la plow yxulvnpale q'l.‘ﬂ meéne 4 Po {‘"‘H' i3 'qeov""ﬂp'ﬂﬁn du sol tab. IT1.8 et ITL.1 Q\

Les espéces ligneuses y sont principalement Gardenia erubescens, Termmalza laxiflora et Ximenia ameri-
cana, mais Combretum glutinosum, C. collinum, Detarium microcarpum, Piliostigma thonningii, Daniellia oli-
veri (surtout des rejets), Maytenus senegalensis, Crossopteryx febrifuga, Vitellaria paradoxa, Annona senegalen-
sis, Lonchocarpus laxiflorus et Pericopsis laxiflora y sont également présentes. Dans les bosquets de termitiére
se trouvent Diospyros mespiliformis, Afzelia africana, Cadaba farinosa, Feretia apodanthera, Saba senegalensis
et Allophyllus cobbe. Les espéces suffrutescentes Grewia cissoides, Triumfetta lepidota, Cienfuegosia hetero-

clada. et Cochlospermum tinctorium sont communes dans ce miliey
Lstiiey WL th’l’ul’llcl IFenirs Db"b’v' SLUTT S 1SVULAL WATRRARARGIRAL/LY WACAAALY Wiy BLRREEG/LBe
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Y

| Gardenia erubescens | ] Acacia gourmaensis I
Burkea africana
Balanites aegyptiaca * *
Grewia venusta 4 5
| | Daniellia oliveri | | Combretum fragrans |
+ * Terminalia avicennioides  Diospyros mespiliformis
— - 3 Pteleopsis suberosa Pericopsis laxiflora
Terminalia laxiflora | l Entada africana 1 Annona senegalensis Dichrostachys cinerea
Maytenus senegalensis Tamarindus indica
Pericopsis laxiflora Gardenia aqualla Terminalia laxiflora Anogeissus leiocarpus
Xeroderris stuhlmannii Grewia cissoides Saba senegalensis
Pterocarpus erinaceus
Lonchocarpus laxiflorus

Daniellia oliveri

Y v

1 2
I Ximenia americana ] |Detarium microcarpum}

(facies appauvri) Grewia cissoides
Strychnos spinosa
Lannea acida espece caractéristique de groupement ou de
Dichrostachys cinerea sous-groupement
Afzelia africana
Tamarindus indica Les chiffres en gras indiquent les numéros
Anogeissus leiocarpus des groupements ou sous-groupements.

Figure 111.18 Groupements phytosociologiques ligneux des savanes de Nazinga d’aprés
P.M. OUEDRAOGO (1985)

Les herbacées les plus abondantes sont les Graminées pérennes Andropogon ascinodis et Schizachyrium san-
guineum mais Monocymbium ceresiiforme, Andropogon schirensis, Ctenium newtonii, Hyparrhenia smithiana
(en plaques), Hyparrhenia involucrata et quelques autres se rencontrent aussi.

Les Légumineuses herbacées sont relativement plus diversifiées que dans le site précédent, avec plus d’une
quinzaine d’espéces dont les plus abondantes sont Cassia mimosoides, Tephrosia bracteolata, et.Eriosema gri-
Seum var. togoense.

Les Cypéracées, relativement peu nombreuses, sont surtout représentées par 1'espéce Fimbristylis hispidula.

11 existe aussi d’autres familles dans ce milieu avec les espices : Lepidagathis anobrya, L. heudelotiana
(ACANTHACEAE), Vernonia pumila, V. nigritana, V. purpurea, Aspilia helianthoides, Senecio baberka,
Dicoma sessiliflora (COMPOSITAE), Aneilema lanceolatum (COMMELINACEAE), Sapium grahamii
(EUPHORBIACEAE), Borreria octodon, B. radiata, B. verticillata, B. scabra (RUBIACEAE), Polygala baikiei
(POLYGALACEAE), Striga bilabiata (SCROFULARIACEAE), Gladiolus klattianus (IRIDACEAE),
Stylochiton hypogaeus (ARACEAE), Sapium grahamii (EUPHORBIACEAE), Ipomoea argentaurata
(CONVOLVULACEAE) et quelques autres.
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Les grands traits du milieu
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Figure 111.19 Groupements phytosociologiques herbacés des savanes de Nazinga d’aprés
P.M. OUEDRAOGO (1985)

o Site n°® 3 : Savane arborée a Detarium microcarpum et Terminalia laxiflora

Le wroisi®me facies est & ’intérieur du ranch, sur la méme piste que le précédent, mais un peu plus loin du vil-
lage (7 km). Son sol gravillonnaire appartient a la catégorie des sols ferrugineux tropicaux lessivé indurés (voir
tab, II1.11 et I11.13).
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assuré par Detarium microcarpum et Terminalia laxiflora. Tout un cortége d’autres espéces les accompagne tou-
tefois : Piliostigma thonningii, Maytenus senegalensis, Vitellaria paradoxa, Crossopteryx febrifuga, Ximenia
americana, Combretum glutinosum, Lonchocarpus cyanescens, Combretum collinum, Pericopsis laxiflora,
Strychnos spinosa, Daniellia oliveri, Annona senegalensis, Xeroderris stuhlmannii, Lannea acida, Terminalia
avicennioides, Stereospermum kunthianum et Acacia gourmaensis.

Dans les bosquets de termitieres se rencontrent : Anogeissus leiocarpus, Capparis sepiaria, Tamarindus
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Trois espéces suffrutescentes sont particuliérement abondantes : Cochlospermum planchoni, Grewia cis-
soides, Cienfuegosia heteroclada et Gongronema obscurum. 11 faut cependant leur ajouter : Sapium grahamii,
Ectadiopsis Ionngolza et Jasminum kerstmgu.

Les deux Graminées pérennes Andropogon ascinodis et Hyparrhenia smithiana dominent la strate herbacée
de ce milieu. Elles sont accompagnées de Sorghastrum bipennatum, Hyparrhenia involucrata, Chasmopodium
caudatum, Andropogon tectorum, Cymbopogon giganteus, Elionurus elegans, Brachiaria jubata, Digitaria

argillacea, Seiaria barbata, Beckeropsis uniseia, Cienium newionii et Monocymbium ceresiiforme.
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Les trois points d'étude principaux

Les Cypéracées sont principalement représentées par Fimbristylis hispidula et F. ovata.

Parmi les autres familles, on rencontre les espéces : Ipomoea blepharophylla, Ipomoea sp., Merremia kentro-
caulos (CONVOLVULACEAE), Vernonia purpurea, Senecio baberka, Aspilia helianthoides, Dicoma sessili-
flora (COMPOSITAE), Striga brachycalyx, Striga aspera (SCROFULARIACEAE), Lepidagathis anobrya,
Lepidagathis heudelotiana, Justicia schimperi (ACANTHACEAE), Kaempferia aethiopica, Costus spectabilis
(ZINGIBERACEAE), Pandiaka heudelotii (AMARANTHACEAE), Cissus sokodensis, Cissus jatrophoides,
Cissus zechiana (AMPELIDACEAE), Tragia vogelii, (EUPHORBIACEAE), Stylochiton sp. (ARACEAE),
Chlorophytum blepharophyllum (LILIACEAE), Polygala baikiei (POLYGALACEAE), Borreria scabra,
Kohautia confusa RUBIACEAE), Tinnea barteri (LABIATAE), Wissadula amplissima (MALVACEAE),
Biophytum umbraculum (OXALIDACEAE), Polycarpaea eriantha (CARYOPHYLLACEAE), Zehneria thwai-
tesii (CUCURBITACEAE).

« Site n° 4 : Savane boisée a Terminalia laxiflora et Crossopteryx febrifuga

Le quatrieme facies, une savane boisée de milieu de pente sur sol ferrugineux tropical lessivé a taches et a
concrétions, se rencontre sur la piste de Kounou, au coin sud-ouest de 1’enclos d’élevage du ranch (description
du sol dans les tableanx 119 et I11.13).

La strate ligneuse, dominée par Terminalia laxiflora et Crossopteryx febrifuga, comprend aussi : Vitellaria
paradoxa, Detarium microcarpum, Piliostigma thonningii, Pericopsis laxiflora, Strychnos spinosa, Gardenia
erubescens, Maytenus senegalensis, Annona senegalensis, Terminalia avicennioides, Afzelia africana, Acacia
dudgeoni, Pteleopsis suberosa, Xeroderris stuhlmannii, Acacia gourmaensis, Grewia venusta, Strychnos
innocua, Stereospermum kunthianum, Lannea acida, Lannea velutina, Combretum molle, C. collinum.

Les bosquets de termitiere abritent en outre : Dichrostachys cinerea, Tamarindus indica, Cadaba farinosa,
Anogeissus leiocarpus et Saba senegalensis.

D’assez nombreuses espéces suffrutescentes peuplent également ce milieu : Cienfuegosia heteroclada,
Grewia cissoides, Cochlospermum planchoni, Triumfetta lepidota, Tinnea barteri, Jasminum kerstingii, Sapium
grahamii, Fadogia andersoni, Gongronema obscurum et Ectadiopsis longifolia.

La strate herbacée se compose principalement des Graminées pérennes Andropogon ascinodis, Brachiaria
jubata et Elionurus pobeguinii, auxquelles se joignent Monocymbium ceresiiforme, Ctenium newtonii, Loudetia
simplex, Hyparrhenia subplumosa, H. involucrata, H. smithiana, Cymbopogon giganteus, Andropogon schiren-
sis, A. gayanus, Elionurus elegans et Tripogon minimus.

Les principales Cypéracées sont ici : Fimbristylis pilosa, Bulbostylis filamentosa et Mariscus cf cyperoides.

Les Légumineuses comprennent : Cassia mimosoides, Tephrosia elegans, Vigna ambacensis, Crotalaria
macrocalyx, C. atrorubens, Indigofera pulchra, 1. dendroides, 1. spicata, I. bracteolata, Alysicarpus glumaceus,
Eriosema pelegrinii et Rhynchosia procurrens.

Parmi les autres familles on rencontre les espéces : Lepidagathis collina, L. heudelotiana (ACANTHA-
CEARE), Borreria radiata, B. octodon, B. scabra (RUBIACEAE), Striga bilabiata (SCROFULARIACEAE),
Vernonia nigritana, V. pumila, V. purpurea, Dicoma sessiliflora, Aspilia sp (COMPOSITAE), Cissus populnea
(AMPELIDACEAE), Raphionacme daronii (PERIPLOCACEAE), Corchorus sp (TILIACEAE), Polygala are-
naria POLYGALACEAE), Ipomoea blepharophylla (CONVOLVULACEAE), Amorphophallus sp (ARA-
CEAE) et Chlorophytum cf macrophyllum (LILIACEAE).

o Site n° 5 : Savane boisée & Isoberlinia doka

Avec un recouvrement ligneux de 40 %, assuré surtout par Isoberlinia doka et Acacia dudgeoni, le cinquiéme
facis se classe aussi parmi les savanes boisées. Il se situe sur la piste de Sia qui longe le ranch, 4 1,6 km du car-
refour de Sia. Situé & mi-pente, ce point d’étude possede un sol ferrugineux tropical induré 2 taches et concré-
tions décrit dans les tableaux I11.10 et 113,

D’autres especes accompagnent les deux ligneux dominants, ce sont : Stereospermum kunthianum, Maytenus
senegalensis, Pterocarpus erinaceus, Ximenia americana, Terminalia avicennioides, T. laxiflora, Combretum
collinum, C. molle, C. glutinosum, Piliostigma thonningii, Lonchocarpus laxiflorus, Pericopsis laxiflora,
Vitellaria paradoxa, Strychnos innocua, S. spinosa, Pavetta crassipes, Detarium microcarpum, Annona senega-
lensis, Lannea acida, Sterculia setigera, Grewia venusta, Nauclea latifolia, Xeroderris stuhlmannii, Prosopis
africana, Burkea africana, Pteleopsis suberosa, Cassia sieberiana, Securinega virosa et Trichilia emetica.

Dans les bosquets de termitiére poussent aussi : Diospyros mespiliformis, Tamarindus indica, Cadaba fari-
nosa, Feretia apodanthera et Saba senegalensis ainsi que la grande Graminée Beckeropsis uniseta.
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Les grands traits du milieu

Les espéces suffrutescentes les plus abondantes sont Grewia cissoides, Cochlospermum planchoni,
Triumfeita lepidota, Sapium grahamii, Jasminum kerstingii, Ectadiopsis longifolia et Tinnea sp.

Les plantes herbacées dominantes sont les Graminées pérennes Andropogon ascinodis et Andropogon schi-
rensis. D’autres espéces de la méme famille, bien que moins abondantes, se rencontrent aussi : Schizachyrium
sanguineum, Cymbopogon giganteus, Hyparrhenia smithiana, H. involucrata, H. subplumosa, Monocymbium
ceresiiforme, Ctenium newtonii, Chasmopodium caudatum, Tripogon minimus et Loudetia simplex.

Les familles de Légumineuses sont bien représentées dans ce milieu (surtout PAPILIONACEAE) avec
Cassia mimosoides, Indigofera bracteolata, 1. dendroides, I. spicata, Tephrosia elegans, Desmodium
gangeticum, Pseudarthria hookeri, Alysicarpus sp, et Eriosema sp.

Quelques Cypéracées se rencontrent aussi : Fimbristylis pilosa, F. ovata, Lipocarpha albiceps, Mariscus
cylindristachyus et Cyperus dilatatus.

D’autres familles sont présentes avec Ipomoea argentaurata, I. blepharophylla (CONVOLVULACEAE),
Cissus populnea (AMPELIDACEAE), Cyanotis sp, Aneilema lanceolatum (COMMELINACEAE), Orthosiphon
rubicundus (LABIATAE), Scilla sudanica, Chlorophytum blepharophyllum, Asparagus sp (LILIACEAE),
Vernonia purpurea, Aspilia sp (COMPOSITAE), Stylochiton sp (ARACEAE), Kaempferia aethiopica, Costus
spectabilis (ZINGIBERACEAE), Corchorus fascicularis (TILIACEAE), Pandiaka heudelotii (CARYOPHYL-
LACEAE), Borreria radiata, Mitracarpus villosus (RUBIACEAE), Lepidagathis collina, Justicia schimperi
(ACANTHACEARE), Polygala arenaria (POLYGALACEAE) et Biophytum umbraculum (OXALIDACEAE).

« Site n° 6 : Formation herbeuse & annuelles sur cuirasse

Le sixi¢éme faciés, trés localisé, est une formation herbeuse d’annuelles dans une zone 4 hydromorphie tem-
poraire sur un plateau cuirassé. Il se situe sur 1a piste limite sud du ranch a prés de 9 km du carrefour de Kounou
vers la Sissili (presque 23 km des batiments administratifs du ranch). Son sol ferrugineux tropical lessivé superfi-
ciel ne dépasse pas 10 cm d’épaisseur, mais il est chimiquement riche (voir tab. I11.12 et II1.13).

Le recouvrement ligneux, inférieur & 2 %, n’est assuré que par I’espeéce Combretum glutinosum.

Les Graminées dominantes sont les deux annuelles Loudetiopsis kerstingii et Andropogon fastigiatus aux-
quelles se mélent en petit nombre Loudetia togoensis, Microchloa indica, Sporobolus festivus et Ctenium newtonii.

Les Cypéracées sont assez nombreuses dans ce faciés avec les espéces Lipocarpha albiceps, Cyperus podo-
carpus, C. esculentus et Fimbristylis sp.

Parmi les autres espéces présentes, on peut citer : Ophioglossum costatum (OPHIOGLOSSACEAE),
Heliotropium strigosum (BORRAGINACEAE), Cyanotis angusta, C. lanata, (COMMELINACEAE), Borreria
sp. (RUBIACEARE), Iphigenia ledermannii, Scilla sudanica (LILIACEAE) et Indigofera sp.
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Le cycle annuel des plantes de savane est rythmé tout 4 la fois par I’alternance des saisons séche et humide et
par le passage des feux de brousse. L’objet des deux chapitres qui viennent est d’en donner une image précise,
s’appuyant sur des données qualitatives et quantitatives réunies dans différentes savanes de Cote-d’Ivoire et du

Direlrina Tag,

DUIrKina r'aso.

Bien que les végétaux ligneux ne soient pas le sujet principal de ce travail, ils ont été inclus dans cette étude
car leur présence influe sur la strate herbacée ; la présentation de leur cycle phénologique ne repose toutefois que
sur des données qualitatives.

Pour les plaiites herbacées, la description qualitative du cycle de I’ensemble des espéces est accompagnée
d’une étude quantitative centrée sur les Graminées, qui constituent I’essentiel de la biomasse. Les résultats sont
présentés d’abord pour divers faciés de Nazinga ayant fait l’objet de I'analyse la plus compléte ; une comparai-
son esi ensuiie faite avec les autres siies. L éiude quantitative de 1"évolution de la matitre végétale herbacée
comporte le suivi des masses végétales vivantes et mortes au dessus du sol ainsi que de la réserve en semences
du sol dans plusieurs faci¢s dominés par des herbes pérennes.

Apres avoir examiné dans le quatrigme chapitre le déroulement du cycle phénologique chez les diverses
plantes de savane, on aborde ensuite dans le cinquiéme la diversité des phénologies des especes et des phytocé-
noses. L’association de divers caractéres phénologiques chez les espéces est tout d’abord recherchée puis les
caractensthues phenologlques des grands types blologlques sont analysees et une classification des phenologles
esi proposee La structure puenomgiqae &’une communauté végétale est également &tudiée avec Pexemple de la
répartition temporelle des floraisons & Nazinga. Pour finir, les variations du cycle phénologique sous I’effet du
gradient climatique nord-sud ainsi que les variations interannuelle et interfaciés de 1a phénologie sont prises en
compte.
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Chapitre IV

DEROULEMENT DU CYCLE PHENOLOGIQUE
CHEZ LES PLANTES DE SAVANE

LE CYCLE PHENOLOGIQUE DES PLANTES LIGNEUSES

Les espéces ligneuses de savane sont relativement nombreuses a Nazinga, I.T. OUEDRAOGO (1984)
recense 65 espéces strictement savanicoles et NANDNABA (1986), qui inclut dans son inventaire les espces
des bas-fonds et des formations ripicoles, en compte environ 120. Le recouvrement ligneux moyen est estimé &
22 % par PM. OUEDRAOGO (1985) pour un ensemble de sites plus strictement savanicoles dans lesquels il
prend en compte tous les ligneux, quelle que soit leur taille. La densité moyenne de I’ensemble des ligneux de
divers facis de savane ou de bas-fond étudiée sur environ 130 km2, est de presque 3 000 individus par hectare
(I.T. OUEDRAOGO, op. cit.). Dans une autre étude, limitée & 16 km?2 seulement, JOHNSON (1982) parvient &
des estimations d’environ 500 individus par hectare en considérant uniquement les plantes de plus d’un métre de
hauteur, et d’environ 9 000 individus par hectare pour tous les ligneux.

Cette importance des ligneux, tant en nombre d’espéces qu’en nombre d’individus, influence 1a nature et le
fonctionnement de Ia strate herbacée. P. M. OUEDRAOGO (1985) a d’ailleurs montré qu’il existe un lien entre
le recouvrement et la composition floristique de 1a strate ligneuse d’une part, la phytomasse et la composition
floristique de la strate herbacée d’autre part.

Méthodologie

Parmi les espéces des savanes de Nazinga, certaines se rencontrent dans la plupart des faciés, alors que
d’autres n’ont ét€ observées qu’un petit nombre de fois. Seules les espéces suffisamment abondantes, au nombre
de 47, ont pu faire 1’objet d’observations phénologiques complétes.

Les résultats personnels présentés ici reposent sur des données recueillics de manidre systématique dans six
facits visités chaque mois, et de maniére occasionnelle dans d’autres faciés non réguliérement suivis. Sept stades
phénologiques sont retenus : I’apparition des premires jeunes feuilles, celle des premiéres feuilles adultes, la
floraison, la fructification, la présence de fruits secs, celle de feuilles seches et la défenillaison. Les travaux de
JOHNSON (1982) et de WORKMAN (1986) a Nazinga, qui concernent un plus petit nombre d’espéces mais
incluent des données quantitatives, ont également été pris en compte pour 1’élaboration des tableaux phénolo-
giques. Quelques données moins completes réunies & Ouango-Fitini et 2 Lamto sont ensuite présentées a titre de
comparaison. :

Une distinction assez arbitraire a ét€ introduite entre ligneux de grande taille et ligneux bas, catégorie qui
inclut des buissons et des espéces suffrutescentes ; elle n’a pour but que de faciliter 1a présentation et le commen-
taire des données. '

Cycle phénologique des arbres et arbustes de savane

A Nazinga, c’est entre janvier et mai selon les especes, qu’apparaissent les premiéres jeunes feuilles et entre
février et juillet qu’elles parviennent au stade adulte. Chez quelques individus de certaines espéces, aucune
feuille n’a cependant atteint le stade de 1a maturité en juillet (tab. IV.1). C’est en fin de saison séche que la plupart

85



Cycle phénologique des plantes de savane

des ligneux reprennent leur croissance 4 Nazinga. Les observations de divers auteurs dans différents sites s’accor-
dent toutes sur cette apparition des jeunes feuilles en saison séche chez les ligneux de savane (AUBREVILLE,
1950 ; BOALER, 1966 ; SCHNELL, 1970, 1971 ; MENAUT, 1971 ; MONASTERIO et SARMIENTO, 1976 ;
REEKMANS, 1982 ; FATUBARIN, 1985...). Les études de JEFFERS et BOALER (1966a) en Tanzanie mon-
trent que cette croissance se fait grice a I"utilisation des ressources en eau des couches profondes du sol.

Tableau IV.1 Phénologie des principaux ligneux des savanes de Nazinga (11° 09’ 20” N,
01° 36’ 00” W), Burkina Faso

. STADES PHENOLOGIQUES
ESPECES
J F M A M J J A S 0] N D
Acacia dudgeoni - +0 fsf ¥ f*A #*% ¥R F F F F FsS DSD
Acacia gourmaensis 40 sff AA* A*A A*A ¥ *F  *FF S DDD
Afzelia africana D Dff fAA sAA A*F AFsFs Fs ) 8 S DsD
Annona senegalensis #F fF fF fF A*F A*F F F F O §SDbD
Anogeissus leiocarpus fff AAA *¥% %%k FEF FFF FSF sDD
Combretum collinum ff* fA*  *Fg Fs DDD
Combretum glutinosum ¥k PFE fA* A*F AFs s S SDD DDD
Combretum molle +|SSS DDD fif fA* fAf fA F S
Combretum nigricans + |SDD ff* fftx *x+  *ff Aff AAF FFF FFF FFF FF
Crossopteryx febrifuga +| fff fff fff ff* A*F *AF A*F *F FF F FF DDD
Daniellia oliveri SDD fff fAf Aff A A D
Detarium microcarpum + fif ffA AAA **%  dxx 4% FFF FFF FsS sSD
Diospyros mespiliformis ffF AfF AAF AAF A SSD
Entada africana fff fif fff fff AAA * **E FFF FFs SDD
Gardenia erubescens o] ff* ff* fA¥ fA*¥ A% *%% %R FF S S S ©DDD
Grewia venusta f* ff* f*F fA* FF FF SSS DDD
Isoberlinia doka fix  ff  fA* FAF DDf
Lannea acida + fif fA* fAF fAF SSS DDD
Lannea velutina f*F ffF AFF AFF SSS DDD
Lonchocarpus laxiflorus {DDD  *fs fAF As A A SSS
Maytenus senegalensis Df¥ ff* fA* fFA A AA 8 SS
Ozoroa insignis ffr¥ *** A¥F FFF FFF SSS DDD
Pericopsis laxiflora fA* fA* #**+x FEF FFF SSS DDD
Piliostigma thonningii + fif ffA AAA *k%  w¥x%  *Hg *Fg FFs FDD
Pteleopsis suberosa + fif fff ff Aff AA
Pterocarpus erinaceus ffA il 3
Sterculia setigera ff* fA* f*A fAA
Strychnos spinosa +|DDD fA* fA* fA¥* A¥¥ *kE LR SSD
Tamarindus indica DDD fif AA* ¥%%x &k sk TEE FFF FFF FFF
Terminalia avicennioides |s ffA fA* A*F AFF FFF FFF FFF g sSS sDD
Terminalia laxiflora ff* f*A A*F AFA AFA FFF FF FF FS SSD DDD
Vitellaria paradoxa +| fff  f** AAF FFF F SS DD
Xeroderris stiihlmannii ffi* A*F #*FF FFF sss S s DDD
Ximenia americana +| Df* ff* A*F A*F A*F F F F SSD

* - floraison
F : fructification
s : fruits secs

f :émergence des premiéres jeunes feuilles
A : apparition des premires feuilles adultes

: premiéres feuilles séches
: défeuillaison

o+ oW

: espece étudiée par JOHNSON (1982)
: espece étudiée par WORKMAN (1986)
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Déroulement du cycle phénologique chez les plantes de savane

Tableau IV.2 Quelques données sur la phénologie des espéces ligneuses des savanes de
QOuango-Fitini (09 ° 35’ N, 04 ° 01’ W), Céte-d’Ivoire

. STADES PHENOLOGIQUES
ESPECES
J F M A M J J A S 0] N D
Cordia myxa FFF
Daniellia oliveri *kk .
Hexalobus monopetalus Fkk
Isoberlinia doka Rk
Lonchocarpus laxiflorus ek
Monotes kerstingii FFF
Parinari curatellifolia FFF
Pterocarpus erinaceus Fokok
Strychnos innocua FFF
Swartzia madagascariensis| FFF
Syzygium guineense *kk
* : floraison F : fructification

Les feuilles commencent généralement & sécher et & tomber en novembre. Le passage du feu, entre octobre et
février selon les années et les régions, provoque une chute en masse mais la défeuillaison se ferait progressive-
ment sur plusieurs mois en son absence. Les ligneux restent ensuite défeuillés au moins jusqu’en janvier. Les
mesures de MENAUT (1974) a Lamto et des observations personnelles 2 Ouango-Fitini et & Nazinga montrent
que le phénomene est identique dans ses grandes lignes pour les trois sites. HOPKINS (1966) décrit des phénolo-
gies de défoliation trés semblables au Nigeria.

Plusieurs types de floraison peuvent &tre distingués chez les arbres et arbustes de savane. Les espéces a flo-
raison précoce produisent leurs fleurs en méme temps que leurs jeunes feuilles ou trés peu de temps aprés, donc
en fin de saison séche ; dans quelques cas (Lonchocarpus laxiflorus) les fleurs apparaissent méme avant les
feuilles. D’autres especes, plus tardives, fleurissent et fructifient au contraire en saison des pluies ou méme en
début de saison séche (juillet 4 octobre). Certaines autres enfin ont une période de reproduction bien plus étalée
et des individus en fleurs et en fruits se rencontrent pendant presque toute 1’année.

Les espéces dont la floraison n’a pas été observée sont des plantes & fleurs trés discrétes comme Diospyros
mespiliformis ou des espéces peu abondantes comme Daniellia oliveri, représentée surtout par des rejets de
souche sur les faciés d’étude. La Combrétacée Preleopsis suberosa est en revanche trés abondante sur certains
facies et posseéde des fleurs et des fruits de taille suffisante pour étre facilement repérés ; or aucune floraison ni
fructification n’ont pourtant été vues pendant les années 1982 (JOHNSON, 1982) et 1984 & 1986 (observations
personnelles et WORKMAN, 1986). Cette espece n’a visiblement, dans cette région, qu’une reproduction sexuée
irréguliére ; sa propagation végétative est d’ailleurs trés abondante.

Les quelques données assez incomplétes de Ouango-Fitini, oll aucune étude systématique sur la phénologie
des ligneux de savane n’a été faite, montrent que les deux types de floraison, précoce et tardive, s’y rencontrent
(tab. 1V.2). Les especes communes & Nazinga et 2 Ouango-Fitini fleurissent et fructifient au méme moment de
I’année dans les deux localités (Isoberlinia doka, Pterocarpus erinaceus) ou avec assez peu de décalage
(Lonchocarpus laxiflorus).

A Lamto également vivent des espéces a floraison précoce et d’autres a floraison tardive (tab. IV.3), maisil y
existe encore un autre type de comportement trés particulier, plus habituel en forét qu’en savane : celui de
I’ Araliacée Cussonia barteri. Certains individus suivent des rythmes phénologiques propres, avec une défeuil-
laison partielle survenant a n’importe quelle période de I’année (MENAUT 1971, 1974 ; DEVINEAU, 1984).
Les espéces communes aux flores de Nazinga et de Lamto fleurissent et fructifient au méme moment.

Les observations de FATUBARIN (1985) sur la floraison dans les savanes de 1’Oro (8 © 53’ N, 5° 22’ E) au
Nigeria confirment la similitude de comportement phénologique des espéces ligneuses dans une bonne partie de
leur aire de répartition en Afrique de I’Ouest.
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Tableau 1V.3 Phénologie des principales espéces ligneuses des savanes de Lamto
(06 ° 13’ N, 05° 02’ W), Cote-d’Ivoire, d’aprés des observations person-
nelles et les données de MENAUT (1971)

SPECES STADES PHENOLOGIQUES
BECES
J F M A M J J A S 0] N D

Bridelia ferruginea fit ff* f** FFF F F F F
Crossopteryx febrlfuga sSD fif ff* **F FFF F F Fs Fs s S S
Cussonia barteri (1) fff f i f fF ifF iF fF iF fF F
Ficus capensis fff FFF SSS
Lannea kerstingii fff SSS
Nauclea latifolia fff Fkk FFF SSS
Piliostigma thonningii fff SSS *dk  wkk  EER *Fs
Pterocarpus erinaceus sss  fff *#*%  FHF
Terminalia glaucescens SSS  SSS Hikok FFF FFF FFF FFS
Vitex doniana fff Hkk SSS
f : émergence des premiéres jeunes feunilles s : fruits secs
# : floraison S : premieres feuilles séches
F : fructification D : défeuillaison
(1) Pour cette espéce 4 phénologie particulitre voir compléments dans le texte.

Tableau IV.4 Phénologie des principales espéces ligneuses basses () des savanes de
Nazinga (11° 09’ 20” N, 01° 36" 00” W), Burkina Faso

. STADES PHENOLOGIQUES
ESPECES
] F M A M J J A S 0 N D
Cienfuegosia heteroclada | *** AAA SS§  wE%
Cochlospermum planchonii fff fAA AAA ¢k Wk SR ¥FR SSD DDD
Cochlospermum tinctorium| ***  *¥% %%k fff  fff AAA
Ectadiopsis oblongifolia Fkk
Fadogia spp wkk ek *ER
Feretia apodanthera ff* fA* FFF F F F DDD DDD
Gongronema obscurum FoEk  FEF
Grewia cissoides fif ff* A*F *FF *FF F F FSD DDD
Jasminum kerstingii ffx wwk kkEk o AXE AAA SSD DDD
Saba senegalensis frf  f*f *AF SA* A*F **F F F F F DDF DDF
Sapium grahamii Fhx o dkdk wdk dwk AAF FFF *¥F *F SSD
Tinnea spp fif fAA *¥* **f FF F FESS
Triumfetta lepidota AAA ¥¥%  ¥%%  ¥FF FFF SSD DDD
f :émergence des premitres jeunes feuilles s : fruits secs
A : apparition des premieres feuilles adultes S : premiéres feuilles séches
* : floraison D : défenillaison
F : fructification

(1) Voir ia définition de cette catégorie d’espéces dans le texte.
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Cycle phénologique des buissons et espéces suffrutescentes de savane

Certaines espéces produisent leurs fleurs au ras du sol, trés peu de temps aprés le passage du feu ; les axes
feuillés sont construits plus tard (tab. IV.4). A Nazinga, Cienfuegosia heteroclada et Cochlospermum tinctorium
sont des exemples typiques de cette catégorie de plantes dont aucune partie aérienne ne survit habituellement au
feu. Une floraison précédant 1’apparition des feuilles s’observe également chez le buisson Feretia apodanthera,
qui se localise presque exclusivement sur termitiéres dans ces régions, mais les fleurs sont produites sur des
branches qui persistent d’une année & I’autre. Plusieurs autres espéces, comme Jasminum kerstingii et Grewia
cissoides, ont une floraison précoce qui coincide avec ’apparition des jeunes feuilles. Le cas le plus répandu est
toutefois celui de 1a floraison de pleine saison des pluies (juillet & septembre) comme chez Gongronema obscu-
rum et Triumfetta lepidota. Quelques especes enfin ont une floraison trés étalée dans le temps comme Saba sene-
galensis ou Sapium grahamii.

LE CYCLE PHENOLOGIQUE DES PLANTES HERBACEES

Les Graminées dominent largement la strate herbacée des savanes, en nombre d’individus comme en masse
végétale : elles représentaient 90 % 2 95 % de 1a masse vivante en octobre 1985 dans les facies étudiés a
Nazinga. Les données de CESAR (1971b) indiquent Ie mé&me ordre de grandeur pour [a savane de Lamto.

D’autres groupes, de biomasse faible, peuvent &tre abondants en nombre d’especes : c’est le cas des Légumi-
neuses et des Cypéracées. Les autres familles sont généralement représentées par peu d’espices et peu d’individus.

La description qualitative détaillée du déroulement du cycle saisonnier de I’ensemble des espéces va éire
complétée, pour les especes suffisamment abondantes, par une étude guantitative de 1’évolution de la phytomasse
au cours de I’année. En raison de leur prédominance marquée dans la strate herbacée, 1a phénologie des
Graminées pérennes sera bien plus développée que celle des autres groupes de plantes herbacées.

Les données sur 1’évolution de la biomasse et de la nécromasse concernent essentiellement des Graminées,
appartenant a dix espéces réparties dans sept types de savanes & Nazinga, Ouango-Fitini et Lamto ; quelques
Légumineuses suffisamment abondantes sont également présentées.

Méthodologie

Pour décrire les cycles phénologiques assez divers qui se rencontrent chez les végétaux herbacés de savane,
les mémes stades que ceux définis pour les ligneux sont utilisés, avec en plus la catégorie “germination” pour les
annuelles. Les données ne sont détaillées que lorsque 1’abondance des plantes a permis de les observer de
maniere régulitre.

L’évolution saisonniere des especes les plus abondantes a été suivie quantitativement par des mesures de bio-
masse ou de biovolume. La mesure de la biomasse, trés lourde & mettre en oeuvre, concerne seulement un petit
nombre d’espeéces particulitrement communes. La mesure du biovolume se fait par la méthode des points-
contacts déja décrite (FOURNIER, 1982a et ce travail, chapitre IX), qui est plus précise que la précédente dans
Ie cas d’espéces non dominantes et qui permet de surcroit de distinguer biomasse et nécromasse. Les résultats
sont présentés en nombre de contacts pour 100 points de mesure.

La comparaison des résultats obtenus indépendamment par les deux types de mesures dans les mémes faciés
ayant montré une bonne concordance, toutes les données d’évolution des biomasses et des biovolumes sont pré-
sentées et commentées ensemble.

Les données de biomasse fournies par CESAR (1971b) pour la savane de Lamto ne sont pas reprises en détail
mais seront utilisées dans la discussion finale.

Cycle phénologique des Graminées pérennes
Le passage du feu, I’élimination des cendres et la repousse

Au cours de I'incendie de la savane, qui survient généralement entre octobre et décembre dans la région de
Nazinga, la matiere vivante est presque totalement détruite au-dessus du sol. Il reste seulement quelques ilots de
matiere morte, plus ou moins calcinée, et des cendres, qui seront surtout liminées par le retour des pluies, bien
que le vent puisse en assurer une certaine dispersion.
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Figure IV.1 Croissance en hauteur de quelques Graminées pérennes a Nazinga (11° 09’ 36” N,
01° 36’ 00” W) en 1985
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A Nazinga, les cendres étaient encore visibles jusqu’en mars ou en avril 1985 dans quatre faciés ot le feu
était passé avant le mois de décembre. Elles avaient totalement disparu & la mi-mai, y compris dans un cin-
quime faciés qui n’avait briilé que le 21 avril. Le lien entre I’élimination des cendres et les premires pluies est
ici évident.

Certaines différences, liées au climat, se rencontrent dans la rapidité d’élimination des cendres selon les
régions. La description donnée par MONNIER (1981) pour. les savanes humides de Lamto en 1977 monire que
I’élimination y est plus rapide qu’a Nazinga, ce que confirment mes propres observations lors de plusieurs autres
années.

La repousse des Graminées pérennes, qui se réalise grice aux réserves en eau du sol et des parties souter-
raines de la plante, peut étre plus ou moins importante et précoce selon les faciés et les années.

Elle peut débuter trés vite apres le passage du feu, comme en témoigne ’exemple des savanes de Nazinga en
1985. Si quatre jours apres le feu, il n’y avait encore aucune repousse dans le facies de savane arborée étudie,
24 9% des touffes de Graminées pérennes du facies herbeux présentaient en revanche déja quelques jeunes
feuilles au bout d’une dizaine de jours. A deux semaines du feu, la repousse avait commencé pour 33 % et 48 %
des touffes d’un faciés boisé et d’un faciés arbustif. Les jeunes feuilles ainsi précocement apparues peuvent mourir
avant le retour de la saison des pluies, comme en 1985 dans un faciés arboré de Nazinga : la faible biomasse
verte observée en janvier avait totalement disparu en février et mars.

La repousse est quelquefois tardive, comme en 1985 dans une savane arborée de Nazinga, qui n’a présenté
aucune jeune feuille jusqu’en avril, alors que les quatre autres faciés observés étaient déja bien verts depuis plu-
sieurs mois, le feu étant pourtant passé partout en novembre ou décembre. Ces différences entre faci®s s’expli-
quent surtout par leurs caractéristiques édaphiques, point qui sera détaillé plus tard (voir chapitres VII et X).

Des différences entre les espices existent cependant également : parmi les plus communes d’entre elles
Andropogon ascinodis, Schizachyrium sanguineum et Cymbopogon giganteus sont toujours plus précoces que
Monocymbium ceresiiforme et Hyparrhenia smithiana dans un facies donné. Les observations effectuées 2
Nazinga en 1985 et 1986 indiquent par ailleurs que 1a repousse débute préférentiellement sur les touffes les plus
grosses de chaque espece.

Dans certains facigs, la repousse se fait par plaques d’une dizaine de metres de diamétre, sans que la taille des
touffes ni la nature des especes présentes ne soit en cause. La proximité de grands arbres, comme Afzelia afri-
cana, ou de grosses branches au sol, parait en revanche favorable. Les conditions hydriques locales sont certaine-
ment décisives dans les faciés ot il existe un horizon induré plus ou moins proche de la surface. Une structure en
mosaique du sol, signalée par divers auteurs pour ces régions (ARRIVETS et al., 1973 ; ROOSE, 1978 ;
BOUET, 1978) joue vraisemblablement un rdle important dans ce phénoméne. De telles structures pédologiques
en mosaique existent d’ailleurs dans d’autres savanes africaines (SCHMIDT, 1975 ; de WIT, 1978 cité par MAC
NAUGHTON, 1983).

Selon les caractéristiques climatiques de 1’année et édaphiques des facigs, c’est généralement entre avril et
juin que la totalité des touffes de Graminées commence a produire de jeunes feuilles, méme si quelques-unes ont
débuté plus tot.

Au nord de la Cote-d’Ivoire, prés de Ferkéssédougou, dans la localité de Pallakas, MONNIER (1981)
n’observe une repousse discréte qu’au bout d’une quinzaine de jours seulement, tandis que dans la savane plus
humide de Lamito, la croissance a déja repris trois jours apres le feu.

La croissance végétative et la reproduction

La premitre phase d’évolution des Graminées pérennes pendant leur cycle annuel est une croissance végéta-
tive qui dure 2 Nazinga jusqu’en juillet-aofit. Ensuite débute la phase de sexualisation, les nouveaux entre-
noeuds formés 2 cette époque sont longs et portent des feuilles de morphologie différente des précédentes. Ce
stade phénologique, désigné par le terme de “montaison” en agrostologie, est particulierement visible sur les
schémas de croissance en hauteur de Schizachyrium sanguineum a Nazinga et 2 Quango-Fitini (fig. IV.1 et IV.2).
Elle est également trés nette pour Loudetia simplex 2 Ouango-Fitini et & Lamto (fig. IV.2 et IV.3).

La floraison des Graminées pérennes marque la fin de I’allongement de leurs axes. A Nazinga, elle débute en
aofit pour quelques espéces particulirement précoces telles que Ctenium newtonii, Brachiaria jubata et
Loudetia simplex. La plupart des Graminées pérennes fleurissent et fructifient cependant un peu plus tard, en
septembre et octobre, et les semences sont toutes tombées des épis en novembre. Le tableau IV.5 présente les
stades phénologiques observés pour les principales espéces de Nazinga.
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Figure V.2 Croissance en hauteur de quelques Graminées pérennes a Ouango-Fitini (09 ° 35' N,
04 ° 01' W), en 1980 (d'apres FOURNIER, 1982a et 1983b)
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Tableau IV.5 Phénologie des principales Graminées pérennes de Nazinga (11° 09’ 20” N, 01°

36’ 00” W) au Burkina Faso

. STADES PHENOLOGIQUES
ESPECES
J F M A M J J A S 0] N D
Andropogon ascinodis MMM MMM **F
Andropogon gayanus Fokok
Andropogon schirensis MMM MM#* ek
Andropogon tectorum M#x *
Beckeropsis uniseta FEE
Brachiaria jubata #dsk kb dpk PYF
Ctenium newtonii kil SR i
Cymbopogon giganteus MMM Hokk
Elionurus ciliaris ok
Hyparrhenia smithiana MM#* k&
Hyparrhenia subplumosa Fkok
Hyperthelia dissoluta Fkk
Loudetia simplex *kE
Monocymbium ceresiiforme MM* **F
Schizachyrium sanguineum MMM M#*#* *FF

M:: stade de la montaison
* 1 floraison

F : fructification

REMARQUE : Toutes les especes ont enti¢rement perdu leurs semences en novembre.

Tableau 1V.6 Phénologie des principales Graminées pérennes de Ouango-Fitini (09 ° 35’ N, 04 ° 01’ W)

Vetiveria nigritana

. PERIODE DE FLORAISON
ESPECES
J F M A M J J A S O N D

Andropogon ascinodis Hkk kR
Andropogon macrophyllus sokok
Andropogon schirensis dkk ok
Brachiaria brachylopha *okk
Ctenium newtonii KAk kR
Cymbopogon giganteus i
Cymbopogon schoenanthus Hikk
Elionurus ciliaris ek
Hyparrhenia cyanescens wk
Hyparrhenia rufa WAk wEk
Hyparrhenia smithiana gk ek
Hyparrhenia subplumosa *kk ok
Hyperthelia dissoluta sk
Loudetia arundinacea sokok
Loudetia simplex *kEk ko
Monocymbium ceresiiforme sk dokk Rk
Panicum phragmitoides wkk
Schizachyrium sanguineum *EE

Heddesk seskk skesksk
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Le calendrier de Ia période de reproduction est trés semblable & Ouango-Fitini, plus au sud (tab. IV.6). Dans
les savanes préforestiéres de Lamto, en revanche, il existe davantage de variabilité et les floraisons s’étalent plus
largement dans le temps (tab. IV.7).

Certaines espéces comme Hyparrhenia subplumosa et Andropogon schirensis fleurissent a la méme pénode
quelle que soit 1a localité ou elles se trouvent. D’autres, comme Hyperthelia dissoluta, fleurissent nettement plus
tot dans les savanes humides (Lamto) que dans les plus seéches (Nazinga et Ouango-Fitini). D’autres encore,
comme Brachiaria brachylopha et B. jubata, dont la floraison peut s’étaler sur toute I’année a Lamto, ne fleuris-
sent qu’entre aofit et octobre dans les sites plus septentrionaux. BADINI (1985) observe qu’encore plus au nord,
a Gampéla (12 © 25° N, 01 ° 22’ W), les deux espéces de pérennes présentes, Cymbopogon schoenanthus et
Andropogon gayanus, fleurissent en septembre et fructifient en octobre et novembre.

Les travaux de FATUBARIN (1985) dans les savanes de I’Oro (8 ° 53° N, 5 © 22’ E) au Nigeria, montrent
que la phénologie des espéces de Graminées pérennes y est trés proche de celle décrite pour ces trois localités.
Brachiaria brachylopha et Hyperthelia dissoluta fleurissent 4 une date intermédiaire entre celles de Lamto et de
Ouango-Fitini.

La sénescence

Une importante mortalité des organes végétaux coincide avec la fructification ou la suit immédiatement ; elle
se traduit dans les savanes de Nazinga (fig. IV.4) par la diminution du recouvrement de la matiere vivante
aérienne en septembre et octobre. Les schémas des figures IV.1 & IV.3 montrent dans quelques cas une légére
diminution de la taille des plantes en novembre : elle correspond au desséchement et a la perte d’une partie de la
matiére vivante des herbes aprés la fructification.

Le passage du feu détruit le reste de la matiére vivante aérienne et élimine la plus grande partie de la matitre
morte. Les bourgeons foliaires, formés sur le plateau de tallage bien avant le passage du feu mais jusqu’alors
inhibés par la présence des tiges, peuvent reprendre leur croissance en fonction des ressources disponibles dans
le milien.

Tableau IV.7 Phénologie des principales Graminées pérennes de Lamto (06 ° 13’ N, 05 © 02" W),
d’apres quelques observations personnelles et les données de CESAR (1971b)

. PERIODE DE FLORAISON
ESPECES
J F M A M J J A S o N D
Andropogon canaliculatus sk sekok
Andropogon macrophyllus sokok ek skoksk
Andropogon schirensis dokk ok
Beckeropsis uniseta dokek
Brachiaria brachylopha *RE ¥ * * * * ok
Brachiaria jubata *kk K * * * * * * *
Ctenium newtonii dekk ek
Hyparrhenia rufa Rkk  ckkk skekk
Hyparrhenia smithiana eokok
Hyparrhenia subplumosa doktk ok
Hyperthelia dissoluta Aokk ok
Imperata cylindrica I
Loudetia phragmitoides ke
Loudetia simplex Fdkk ek
Loudetiopsis ambiens sk ek
Monocymbium ceresiiforme HkK gk
Panicum baumannii N T
Panicum fluviicola Wk deokok
Schizachyrium platyphyllu FEE
Schizachyrium sanguineurrytr ok
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Déroulement du cycle phénologique chez les plantes de savane

L’évolution du recouvrement de la strate herbacée dans les savanes de Nazinga (figure 1V.4) illustre
I’ensemble du déroulement du cycle saisonnier des Graminées pérennes. La comparaison des années 1985 et
1986 met en évidence la forie influence des caractéristiques climatiques tandis qu’une importante variabilité
interfaciés se manifeste aussi. Selon les faciés et les années, c’est entre mai et aoiit que le recouvrement atteint et
dépasse 50 %. Le recouvrement maximal, qui se rencontre entre septembre et novembre, avoisine 100 % dans
tous les cas.

Le cycle saisonnier de la phytomasse

Les données d’évolution de phytomasse ou phytovolume aériens se rapportent 2 sept espéces de Graminées
pérennes. Andropogon ascinodis et Schizachyrium sanguineum sont des plantes souvent dominantes, réparties
dans 1a majorité des faciés de Ouango-Fitini et de Nazinga. Les espéces Andropogon schirensis, Hyparrhenia
smithiana et Ctenium newtonii dominent plus rarement, mais restent abondantes dans la plupart des faciés depuis
Lamto jusqu’a Nazinga. Loudetia simplex et Brachiaria jubata, bien que localement trés abondantes, ne se ren-
contrent en revanche que dans certains facies,

L’évolution de la matiére vivante (biomasse et biovolume vert des figures IV.5 4 IV.8) se décompose en trois
étapes. L’étape de repousse en saison séche comprend généralement, aprés 1'apparition des premiéres feuilles,
une période de stagnation de 1a masse végétale, plus ou moins longue selon les sites, les facies et les années. Une
étape de croissance vigoureuse vient ensuite, avec la saison humide, et s’achéve avec elle ou peu aprés. Les
maximums de la biomasse ou du biovolume vert coincident habituellement avec la floraison et la fructification
des Graminées. Apres la reproduction, c’est & dire au retour de la saison séche, la biomasse décroit jusqu’au pas-
sage du feu qui la fait disparaitre. A

La nécromasse, que représente sensiblement le biovolume de matiére morte des figures IV.5 & IV.8, apparait
en milieu de saison des pluies et angmente jusqu’au passage du feu.

La phytomasse, qui correspond & peu prés au biovolume total des figures IV.5 4 IV.8, atteint son maximum en
fin de saison des pluies, en méme temps que la biomasse, ou en début de saison séche, juste avant le feu.

11 existe autour de ce schéma des variations selon les années, les facigs, les espéces et les sites. La précocité
de 1a repousse et la longueur de la stagnation en saison séche dépendent en effet du climat moyen de la région
mais surtout des caractéristiques de 1’année considérée. Elles sont également li€es aux caractéristiques éda-
phiques du faciés, qui conditionnent la disponibilité de I’eau pour les plantes. Chaque esp&ce présente en outre
des particularités : le cycle de Schizachyrium sanguineum est généralement plus irrégulier que celui
d’Andropogon ascinodis ou d’ Andropogon schirensis tandis que Ctenium newtonii a toujours un cycle moins
étalé qu’ Andropogon ascinodis ou Schizachyrium sanguineum dans un méme site.

Le cycle saisonnier des semences dans le sol

L’évolution saisonnigre de la réserve en semences du sol a été suivie dans quatre faciés de savane de Ouango-
Fitini et de Lamto, I’'un herbeux, I’autre arbustif dans chaque localité, pendant le cycle de végétation de 1’année
1980 (fig. IV.9).

Un tri 2 la main d’échantillons de la partie superficielle du sol a permis d’isoler les semences : elles appar-
tiennent en grande majorité a la famille des Graminées, qui sera donc seule prise en compte ici, 1'effectif des
autres familles étant trop faible pour que les résultats puissent &tre interprétés avec sécurité. Dans ces régions les
peuplements de Graminées sont trés fortement dominés par les espéces pérennes et 1’on peut considérer que les
résultats obtenus concernent exclusivement ce groupe de plantes. Des prélévements effectués jusqu’a 20 cm de
profondeur ont montré que I’échantillonnage en surface conduisait & récolter environ 80 % des semences de
Graminées contenues dans cette couche du sol.

Les biomasses maximales des caryopses et enveloppes associées des 20 premiers centimétres du sol sont,
pour les quatre faci@s étudiés, et dans 1’ordre de leur présentation : 75 kg/ha, 250 kg/ha, 150 kg/ha et 163 kg/ha.
Si seuls les caryopses sont pris en compte, les valeurs de biomasse n’atteignent plus que 5 kg/ha, 112 kg/ha,
15 kg/ha et 13 kg/ha, car un trés grand nombre de glumes sont vides sur le sol. Ces valeurs sont évidemment des
estimations par défaut de la production réelle des semences mais, en 1’absence de données sur 1a consommation,
I’ampleur de la sous-estimation ne peut pas étre évaluée.

L’évolution saisonniére du total des caryopses et enveloppes associées est présentée dans la figure IV.9. Le
maximum se rencontre partout en novembre ou décembre, puis une décroissance s’amorce avant méme le pas-
sage du feu et se poursuit tout le reste de 1’année. La réserve en semences du sol est ainsi alimentée de fagon
rythmée, par un unique apport annuel. Le total des caryopses et enveloppes n’est jamais nul, mais les caryopses
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Figure 1V.8 Cycle de la biomasse ou des biovolumes de diverses Graminées pérennes a Nazinga
(11° 09’ 20” N, 01° 36’ 00” W) et 2 Quango-Fitini (09° 35’ N, 04° 01’ W)

101



(1) SAVANE HERBEUSE, QUANGO-FITIN] (2) SAVANE ARBUSTIVE, OUANGO-FITINI
HIFLORAISOR HFLORAISON

kg / ha kg / ha
250 260
o "
8200 §200 )
= 2 PN
g 2 roA
87190 laux feux g 150 ! \
3 ! % 3 - - - faux ' '
oLx\
g 100 ! 3100 ) \
& & 1 !
- = ' Y
50 4 *q 50 e o ]
a - -~ a - i
- a-t - .. i
Y B~ W o = == il 6 N ;5
J F M A M J J A S O N D J F J F M A M J J A S O N D J F
(3 ) SAVANE HERBEUSE, LAMTO ( 4) SAVANE ARBUSTIVE, LAMTO
HFLORAISON 4. FLORAISON
kg / ha kg / ha
250 250
@ 200 @ 200
@ @
9 9
s foux s feux
§150 £ 150 i
™ feux 2 feux
] i b |
£100 | { §100 | §
2 . gt
.
50 *o o 50 ~.
- / - §
~1~‘r-""'""9mr!7“z s-“~-——"--“"‘~"
0 - s
JOF M A M 3 J A & 0 N D J F GJ F M A M J J A 8 J
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sont totalement absents & Ouango-Fitini entre mai et septembre dans la savane herbeuse et en octobre dans Ia
savane arbustive. Ils sont également absents de la savane arbustive de Lamto entre juin et septembre, tandis que
de faibles biomasses persistent toute 1’année dans le faci®s herbeux. La réserve en semences du sol semble donc
se renouveler presqu’entierement chaque année. L’étude de SILVA et ATAROFF (1985) dans les savanes de la
région de Barinas (08 ©® 28’ N, 70 © 12’ W) au Venezuela, conclut également qu’il n’existe pas de réserve perma-
nente de semences de Graminées dans le sol, mais qu’un renouvellement se fait chaque année.

La variabilité de croissance entre les divers axes d’'une méme touffe chez les Graminées pérennes

Les données suivantes s’appuient sur des observations morphologiques et des dénombrements dans les
savanes de Nazinga, Ouango-Fitini et Lamto.

+ Le déroulement du cycle

Le cycle commence 2 partir de la reproduction sexuée, ou juste avant elle, au moment oil se développent les
bourgeons basilaires de la zone 2 entre-noeuds courts des tiges, dite “plateau de tallage”. Ces bourgeons produi-
ront une nouvelle série de talles, ou “innovations”, dont la croissance et le développement vont assurer la pro-
duction de feuilles puis d’inflorescences.

Cette reprise d’activité des bourgeons d’innovations, jusqu’alors dormants, peut survenir dans certains cas
dés le stade montaison, mais il arrive aussi qu’aucune jeune feuille n’y apparaisse avant le retour de la saison des
pluies. La situation la plus courante est celle ot la reprise débute aprés la dissémination des semences, ¢’est-a-dire
3 partir de novembre. L’étude de la morphologie des especes les plus communes de Lamto et de Nazinga montre
que ces axes d’ordre I, nés sur les entre-noeuds courts des tiges du cycle précédent, peuvent se ramifier immédia-
tement dans leur partie basale pour donner des axes d’ordre II. Chez certaines especes, les axes d’ordre II se
ramifient parfois aussi a leur base pour donner des axes d’ordre III (tab. IV.8).

Le passage annuel du feu, qui est un facteur quasiment constant dans ces régions, interfére toujours plus ou
moins avec le début du cycle saisonnier. Dans le cas oll le développement des innovations a été précoce, son pas-
sage détruit I’extrémité des premitres feuilles. Les méristémes, localisés au ras du sol et protégés par la base des
gaines foliaires du cycle précédent, restent cependant en vie.

Apres cet épisode, les innovations reprennent ou commencent leur développement et leur croissance. La pré-
cocité et I’intensité de cette repousse dépendent des ressources hydriques du milieu, comme I’ont montré les
données déja présentées. Toute une premidre partie du cycle annuel correspond alors 2 la croissance végétative
des innovations et 4 la mise en place de leurs ramifications basales par tallage ; les entre-noeuds produits 2 cette
époque sont courts.

Tableau IV.8 Ordre des ramifications observées sur le plateau de tallage chez quelques
Graminées communes des savanes d’Afrique de ’Ouest

S ORDRE DES 2

ESPECES RAMIFICATIONS LOCALITE
Andropogon ascinodis IiI N, OF
Andropogon schirensis I L,N
Ctenium newtonii I LN
Hyperthelia dissoluta 111 L
Hyparrhenia subplumosa III L
Monocymbium ceresiiforme 1I (IIT) LN
Panicum baumannii I(I) L
Schizachyrium sanguineum I N
Loudetia simplex I L
L :Lamto (1980 4 1982) N : Nazinga (1985)
OF : Ouango-Fitini (1980)
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Vers aoili-septembre, survient une deuxiéme phase, dénommée “montaison”, pendant laquelle apparaissent des
entre-noeuds longs, accompagnés de feuilles de morphologie différente (gaine relativement plus grande et limbe
plus réduit). C’est la différenciation du mérist®me apical de la tige initiant 1’inflorescence qui induit 1’allongement
des entre-noeuds et inhibe par ailleurs le tallage sur les axes. Chez de nombreuses espéces, le tallage reprendrait une
fois le développement reproductlf terminé (JACQUES-FELIX, 1962 ; GILLET et al., 1969 ; JEWISS, 1972).

L’existence d’une telle “crise du tallage” (JEWISS, 1972), qui implique une forte liaison entre les phéno-
méenes de reproduction et de ramification basale, est manifeste chez les especes étudiées ici. Comme cette liaison
ne Joue que pour chaque talle individuellement, le détail de la succession des phases n’est cependant pas toujours
strictement conforme au schéma précédent & 1’échelle de I’ensemble de la touffe. Les différentes tiges d’une
touffe ne sont en effet pas au méme stade de développement et un tallage important peut avoir lieu sur 1’une
d’entre elles tandis qu’une autre engage déja sa reproduction.

Les autres étapes de la phase de reproduction comprennent ensuite la formation des inflorescences, puis la
fécondation des ovules et enfin la production et la dissémination des semences. Pendant ce temps, un nouveau
cycle a débuté avec le développement d’innovations dans la zone du plateau de tallage.

Tableau 1V.9 Phénologie et habitat des Graminées annuelles de Nazinga (11° 09’ 20” N
01° 36’ 00” W) au Burkina Faso

. PERIODE DE FLORAISON
ESPECES HABITAT
J F M A M J J A § O N D
Andropogon fastigiatus C Hkok
Andropogon pseudapricus CouB Fdk
Aristida kerstingii C ok
Brachiaria villosa C ke ek
Chasmopodium caudatum S(B) Hdkk  dokok
Digitaria argillacea S gk kck
Elionurus elegans S(G) wkok ok
Hyparrhenia involucrata S Fdok ok
Loudetia togoensis C Hokesk
Loudetiopsis kerstingii C Hokske
Microchloa indica G Kk
Panicum pansum H Fdok
Paspalum scrobiculatum H Wk ek kkok
Pennisetum polystachyon S Fkk
Pennisetum subangustum S *kk
Rhytachne triaristata ' C okok
Schizachyrium exile S(G) Hokek
Schizachyrium urceolatum S(G) ki
Schoenefeldia gracilis R ok
Setaria barbata S(B) Hkok
Setaria pallide-fusca H *dF
Sorghastrum bipennatum S(B) Hokk
Sporobolus festivus CouG #okok
Sporobolus pyramidalis S Fokx
Tripogon minimus G Hdok  gokok kekk
TYPES D’HABITAT :
S : savane typique H : formation végétale de milicu humide
B : milieu a fort recouvrement ligneux C : formation végétale sur cuirasse affleurante
G : plaque de gravillons en savane R : secteur rudéral
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4 La variabilité entre les axes d'une touffe

Toutes les talles ne passent pas obligatoirement par chacun des stades qui viennent d’étre décrits. Certaines, en
proportion variable selon les touffes, restent végétatives, ce qui est certainement di 4 ’existence d’une hiérarchie
entre elles (MARSHALL et SAGAR, 1968), en rapport sans doute avec une inhibition hormonale et une compé-
tition trophique. Cette explication ne rend cependant pas compte de toutes les observations : certaines touffes
peuvent en effet ne présenter aucune inflorescence, tandis que d’autres voient la totalité de leurs talles fleurir.

Cette importante variabilité individuelle s’accompagne en outre de différences entre faciés. Ainsi, parmi les
trois milieux échantillonnés & Nazinga, c’est la savane arborée qui a présenté la plus forte proportion de talles
végétatives, avec plus de la moitié des touffes d’ Hyparrhenia smithiana et 1/3 de celles d’Andropogon ascinodis
restées sans fleur. Dans la savane arbustive, la totalité des touffes de Schizachyrium sanguineum et la moitié de
celles d’ Andropogon ascinodis ont fleuri. La floraison a ét€ encore plus importanie dans la savane herbeuse, tou-
chant toutes les touffes de Schizachyrium sanguineum (1/4 2 1a totalité des talles de chacune) et 8 touffes sur 10
chez Andropogon ascinodis. Ces différences entre faciés suggérent une influence des facteurs environnementaux.

Une telle variabilité entre talles semble habituelle chez les Graminées ; de nombreux exemples en ont i€ rap-
portés en zone tempérée. GARNIER (1982) fait état d’une proportion de 5 & 10 % de talles fleuries dans des
populations naturelles de Dactylis glomerata L. et de Bromus erectus Huds. En condition de semis, AL-SBEI
(1982) observe chez le Dactyle des pourcentages d’environ 40 % et constate que la probabilité de floraison
dépend de ’ordre de la talle. Les talles d’ordre inférieur, qui sont donc les plus agées, portent plus fréquemment
des fleurs que les talles d’ordre élevé (33 % des talles d’ordre I contre 10 % des talles d’ordre IV).

COUGHENOUR et al. (1985) ont également observé une variabilité entre les diverses talles des Graminées
pérennes du Parc de Serengeti en Tanzanie. S’appuyant sur les travaux de HYDER (1972), ils reconnaissent
“trois types fondamentaux de pousses” : les unes fleurissent aprés élongation des entre-noeuds, les autres ont des
entre-noeuds longs mais pas de fleurs, et les dernidres restent végétatives et sans entre-noeuds longs. L apparte-
nance 2 ces catégories leur semble fixée dés la formation de I’axe, et impliquerait des différences dans ses carac-
téristiques biologiques, en particulier dans son taux de croissance.

Mes observations sur la morphologie des Graminées d’Afrique de ’Ouest ne mettent pas en évidence une
telle différenciation des talles en plusieurs types. Elles suggérent au contraire une équivalence fondamentale de tous
les axes, les divers types décrits par COUGHENOUR et al. (op. cit.) ne correspondant qu’aux étapes successives
d’un méme développement. L’arrét 4 I’'un de ces stades semble déterminé par des corrélations entre méristémes
et par la nécessité d’avoir atteint une certaine taille pour pouvoir fleurir plutdt qu’a une différence de nature. Les
observations d’ AL-SBEI sur le lien entre pourcentage de floraison et ordre des talles vont d’ailleurs dans ce sens.

Cycle phénologique des Graminées annuelles

Les étapes du cycle saisonnier

Les Graminées annuelles sont bien moins importantes en nombre d’espéces et en biomasse que les pérennes
dans les faciés de savane typiques de la zone soudanienne. Elles dominent cependant toujours sur les cuirasses et
dans les savanes dégradées. Cette liaison entre sol trés mince ou anthropisation du milieu et présence des
annuelles est encore plus manifeste dans les savanes préforestiéres méridionales comme celles de Lamto. Plus au
nord en revanche, les annuelles deviennent plus nombreuses méme en savane typique.

Dans la premigre étape de leur développement les Graminées annuelles ne peuvent pas, contrairement aux
pérennes, utiliser les réserves en eau du sol ni les toutes premiérés précipitations. Elles doivent, aprés avoir per-
sisté toute 1a saison séche sous forme de semences, attendre la saison humide et ses pluies reguheres pour germer
et commencer leur croissance.

A Nazinga, selon les conditions climatiques et les faci¢s, la germination des annuelles a lieu entre mai et
juillet (tab. IV.9). Ce peuvent &tre des plantes de trés petite taille, comme Microchloa indica ou Tripogon mini-
mus, de taille moyenne comme Elionurus elegans ou Sorghastrum bipennatum ou de trés grande taille comme
Hyparrhenia involucrata qui dépasse souvent 4 métres.

Pour toutes les Graminées annuelles la croissance est rapide, la floraison généralement précoce (aoiit-sep-
tembre) et 1a mortalité consécutive a la dispersion des diaspores assez brusque. Dans toute la zone géographique
ol dominent les pérennes, les annuelles 4 floraison la plus tardive sont celles des lieux humides ou des milieux a
fort couvert ligneux, tandis que les plus précoces semblent associées aux habitats de roches affleurantes ou de
cuirasses (tab. IV.9, IV.10 et IV.11).
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Tableau 1V.10 Phénologie et habitat des Graminées annuelles de Ouango-Fitini (09 ° 35’ N,
04 ° 01" W) en Cote-d’Ivoire

. PERIODE DE FLORAISON
ESPECES HABITAT
J F M A M J J A S O N D
Andropogon fastigiatus C Ak
Andropogon pseudapricus C,B Heokok
Aristida kerstingii C *kok
Brachiaria stigmatisata R Hokk
Diheteropogon hagerupii C Fokok dokok
Loudetia hordeiformis R Hokok
Loudetia togoensis C wkE Ak
Loudetiopsis kerstingii C Fdx
Panicum pansum C kl
Paspalum scrobiculatum H ke
Pennisetum subangustum C i
Rhytachne triaristata C,R Hekek
Rottboellia exaltata S(B) Fokk dokk
Schizachyrium delicatum C ok
Schizachyrium ruderale R Hakesk
Sorghastrum bipennatum S(B) HoAk okok
Sporobolus pectinellus C Hohk dkck dkok
Tripogon minimus C Fdk
TYPES D’HABITAT :
S : savane typique C : formation végétale sur cuirasse affleurante
B : milieu & fort recouvrement ligneux R : secteur rudéral

Tableau IV.11 Phénologie et habitat des Graminées annuelles de Lamto (06 © 13' N, 05 ° 02’ W)
d’'aprés des observations personnelles et les données de CESAR (1971b)

. PERIODE DE FLORAISON
ESPECES HABITAT
J F M A M J J A § O N D

Chasmopodium caudatum SB) Hksk ek
Digitaria delicatula R Hokok
Eragrostis turgida A Hkk

Microchloa indica A Hekok

Panicum pansum S Hdck ok dokok
' Pennisetum hordeoides R Fkk
Pennisetum pedicellatum R ko
Perotisindica R Fokk
Sorghastrum bipennatum S(B) ki
Sporobolus festivus P wkk

TYPES D’HABITAT :

S : savane typique B :zones ombragées en savane

R : secteur rudéral A : abords de roches affleurantes
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Tableau V.12 Phénologie de quelques Graminges annuelles de Gampéla (12 ° 25’ N, 01 ° 22’ W)

L4 o =\

d’ apres BADINI (1985)

R DATES DE FLORAISON (*¥) ET DE FRUCTIFICATION (F)
ESPECES
J F M A M J J A S 8] N D

Andropogon fastigiatus **%  FFF
Aristida adscensionis ¥¥*  FER

Ctenium elegans *#%%*  FFF
Dactyloctenium aegyptium *k%  FFF

Digitaria horizontalis ***  FFF

Elionurus elegans Fkk A

Eragrostis tremuia wkk w¥k BER
Loudetia togoensis . **%  FFF

Panicum turgidum ***  PFFF FFF

Paspalum scrobiculatum *¥*%  FFF FFF
Pennisetum pedicellatum *%*  FEF
Schoenefeldia gracilis ##%  FFF
Setaria pallide-fusca wkk  wdk  HFF

Seiaria sphacellaia i B 31 3) 3]
Sorghastrum bipennatum *¥*  FFF
Sporobolus festivus ***  FFF

Dans le site plus septentrional et dégradé de Gampéla, ou dominent les annuelles, I"évolution est encore plus rapi-
de (tab. IV.12). La premiére étape, entre la germination et Ia montaison, dure de juin & aofit, puis ia floraison se fait en
aoiit-septembre et la fructification et la dissémination des graines ont lieu en octobre-novembre (BADINI, 1985).

LN A P A Ppe ST I P trda 1
L’abondance des individus de chaque espece varie trds largement d’une année a I’autre dans le m&me endroit.

Ainsi I’espece Sorghastrum bipennatum, observée comme abondante en savane arborée & Terminalia laxiflora et
Detarium microcarpum de Nazinga au début de novembre 1984, n’y a curicusement pas réapparu en 1985 ni en
1986. La grande espece Chasmopodium caudatum a été bien moins abondante en 1986 qu’en 1985 dans un
faciés de savane arborée A Isoberlinia doka. Pour la trés commune Hyparrhenia involucrata, 1986 a semblé une
année particulierement favorable dans tous les facies émdiés. La variabilité des efiectifs des popuiations sembie
donc un trait particulier des annuelles, déja remarqué par BILLE (1976) et par GROUZIS (1987) pour les végé-

tatione cahélienneg

LRLAULE WA LAVIARINAS .

Le cycle saisonnier de la phytomasse

Trois espéces annuelles sont préseniées dans la figure IV.10 : 1a grande numupugonée Hyparrhenia involu-
crata, qui pousse en abondance dans la plupan des faciés de Nazinga, et deux petites espéces localement abon-
dantes sur plaques gravillonnaires, Tripogon minimus et Ehonurus elegans.

Pour toutes les trois, la germmauon des semences qui a lieu entre mai et juillet une fois la saison des pluies
bien engagée, est suivie d’une croissance trés rapide jusqu’en septembre-octobre, période de la reproduction et
du maximum de la biomasse. La diminution de biomasse qui se fait ensuite est plus rapide que chez les pérennes.

La nécromasse, apparue en aofit ou septembre, diminue dés octobre ou novembre.
Le maximum de la phytomasse est atteint en septembre ou octobre, en méme temps que celui de 1a biomasse.

Cycle phénologique des Légumineuses herbacées

o Py P P R

ies EIHPES au (.}’(.IE saisormier
Les Légumineuses ne représentent jamais une masse importante dans la strate herbacée en savane mais leurs

espéces sont toujours assez nombreuses.
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Figure IV.11 Cycle de la biomasse ou des biovolumes des Légumineuses herbacées des savanes
de Nazinga (11° 09’ 20” N, 01° 36’ 00 "W)
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A Nazinga, la flore des cinq facies étudiés comporte en moyenne 16 espéces de Graminées et 14 de
Légumineuses, tandis que le biovolume moyen comprend 92 % de Graminées et 4 % de Légumineuses. CESAR
(1971b) observe dans huit faciés des savanes de Lamto une moyenne de 11 especes de Graminées (94 % de la
biomasse) et de 9 espéces de Légumineuses (0,5 % seulement de la biomasse).

A Nazinga, seules trois especes sont relativement abondantes et bien distribuées : Indigofera bracteolata,
Cassia mimosoides et Eriosema griseum. La petite Tephrosia humilis peut également présenter localement un
grand nombre d’individus dans certains faciés ol elle est associée aux plaques de gravillons.

L’espece au développement le plus précoce est la pérenne Indigofera bracteolata, qui repousse et fleurit dés
le mois de janvier ou de février et porte des fleurs et des fruits jusqu’en octobre, ce qui est une phénologie peu
fréquente parmi les herbes de savane. Les autres pérennes commencent & repousser a partir d’avril, tandis que les
annuelles germent de juin 2 aofit (tab. IV.13). La floraison de la plupart des espéces a lieu entre juin et novembre,
plus de la moitié d’entre elles étant fleuries en septembre ou octobre.

A Lamto, le cycle des Légumineuses est bien plus long (tab. IV.14) ; aprés le passage du feu fin janvier, la
repousse des pérennes se fait trés rapidement, les annuelles germent dés le mois de février ou de mars mais fleu-
rissent généralement de fagon tardive entre septembre et novembre.

Tephrosia elegans et Indigofera polysphaera, étudiées en détail par MONFORT (1985), sont deux especes
typiquement annuelles qui se conforment a ce calendrier.

Le cycle saisonnier de la phytomasse

Les trois Légumineuses présentées sont : la Césalpiniée annuelle Cassia mimosoides, trés commune dans la
plupart des milieux, la Papilionacée pérenne Indigofera bracteolata, trés fréquente elle aussi, et la Papilionacée
annuelle Tephrosia humilis, souvent liée aux gravillons latéritiques (fig. IV.11).

Tableau V.13 Phénologie de quelques Légumineuses herbacées de Nazinga (11 © 09" 20” N,
01 ° 36’ 00" W)

. STADES PHENOLOGIQUES
ESPECES
J F M A M J J A S 0 N D
Alysicarpus glumaceus **F FFF
Cassia mimosoides ggg AAA ***  FEF  SSD
Crotalaria atrorubens *#4k  FFF
Crotalaria macrocalyx ol
Crotalaria microcarpa fif il
Eriosema griseum fff *4k kxk *p* *ED DDD
Eriosema pelegrini *h
Indigofera bracteolata f  *F* A% #px Pk PRk PRk ek ik [HE SDD DD
Indigofera dendroides *kk o okkx kdkk KEF
Indigofera geminata *kk
Indigofera omissa . i
Indigofera spicata Rk ekk dokk Ak ¥ER
Macrotyloma chrysanthus WAk dkkk FEH
Rhynchosia procurrens Y & 3
Tephrosia bracteolata ggg *** FFF SSD DDD
Tephrosia elegans ggg **%  FFF FSD DDD
Tephrosia humilis *** FFF FFS DDD
Vigna ambacensis AAA k2
f : émergence des premiéres jeunes feunilles (pour les especes pérennes)
g : germination (pour les especes annuelles) F : fructification
A : apparition des premiéres feuilles adultes S : premiéres feuilles seches
* : floraison D : défeuillaison
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Tableau IV.14 Phénologie de quelques Légumineuses herbacées de Lamto (06 © 13’ N, 05 © 02’ W),
d’'aprés des observations personnelles et les travaux de CESAR (1971b) et de
MONFORT (1985)

STADES PHENOLOGIQUES
J F M A M J J A S O N D

ESPECES

Alysicarpus glumaceus fif Fdk
Cassia mimosoides *hE

Centrosema pubescens Hkk
Crotalaria goreensis FAk
Indigofera dendroides ik

Indigofera paniculata fff wHk
Indigofera polysphaera fff Fgk
Pseudarthria hookeri Hokok

Rhynchosia sublobata ffx ok F

Tephrosia bracteolata fif. ko KAk
Tephrosia elegans fif i
Tephrosia flexuosa Fhk o k¥R kak
Teramnus andongensis *kk

Vigna filicaulis FkA

Vigna racemosa Hkok

f : émergence des premigres jeunes feuilles F : fructification
* : floraison

Les données concemant Indigofera bracteolata proviennent d’un faciés de savane herbeuse de Nazinga, ou le
feu est passé tardivement en avril (fig. IV.11.3). La matigre vivante a été détruite par I’incendie mais la repousse
se fait inmédiatement et les jeunes tiges sont déja nombreuses en mai. La biomasse atteint son maximum en sep-
tembre, puis diminue en octobre, tandis que s’achéve la floraison qui dure depuis le début de 1a repousse.

Cassia mimosoides et Tephrosia humilis germent 2 partir de juin-juillet, leur biomasse est maximale en sep-
tembre puis diminue tr&s rapidement. La nécromasse de Cassia mimosoides reste toujours faible car les feuilles
séches tombent immédiatement des tiges.

Cycle phénologique de divers groupes de Dicotylédones herbacées

Ces plantes ont une biomasse faible, puisqu’a Nazinga elles représentent au total moins de 4 % du biovolume
de la strate herbacée, mais le nombre de leurs espéces est important, comme le montre le tableau IV.15.

C’est en pleine saison séche (février), au milieu du tapis de cendres laissé par le feu, qu’apparaissent les
fleurs de la petite Composée Senecio baberka dont les feuilles sortent un peu plus tard. La majorité des especes
sont cependant moins précoces : elles ne produisent leurs premiéres feuilles qu’en mars-avril, comme les deux
especes de Lepidagathis, ou en juin comme Borreria octodon.

* La floraison de la plupart des especes a lieu en septembre-octobre, bien que certains groupes puissent étre
plus précoces (Ampélidacées, Scrofulariacées). La fructification se fait principalement en octobre et novembre,
juste avant la mort de la plante ou la disparition de ses feuilles selon qu’elle est annuelle ou pérenne.

A Lamto cette catégorie de plantes ne présente pas non plus une biomasse importante. Certaines espéces,
comme Vernonia guineensis sont capables de repousser trés rapidement apres le feu et de fleurir trés précoce-
ment grice & d’importantes réserves souterraines (DUVIARD, 1969 ; CESAR, 1971b). D’autres ne fleurissent
qu’en octobre-novembre, bien que les premiéres repousses de jeunes feuilles (Borreria octodon) ou les premiéres
germinations (Borreria scabra), se fassent dés avril. Ces deux espéces, qui sont communes aux localités de
Nazinga et de Lamto, y fleurissent approximativement 4 la méme période.
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Tableau IV.15 Phénologie de diverses espéces de Dicotylédones herbacées de Nazinga
(11 °09" 20" N, 01 ° 36’ 00” W), Burkina Faso

STADES PHENOLOGIQUES
i F M A M I '3 A S O N D

FAMILLES ET ESPECES

ACANTHACEAE
Justicia schimperi s
Lepidagathis anobrya ff AAA dkk  *¥E  **F
Lepidagathis heudelotiana fff fif AAA *%k  d%*  F*FR
AMARANTHACEAE
Pandiaka heudelotii AAA ¥ xxx  *FER  §S§ DDD
AMPELIDACEAE
Ampelocissus grantii ok
Cissus adenocaulis ek
Cissus palmatifida fi¥ k% AFF SSS DDD DDD
Cissus populnea wkk  dokk AAW
CARYOPHYLLACEAE
Polycarpaea eriantha *%%  *%%  PFF
Polycarpaea linearifolia *kk  wkk AFR
CONVOLVULACEAE
Evolvulus alsinoides ok
Ipomoea argentaurata k% ckkk kdkk kkk Fk* Pk FEF
Ip omoea blepharophylla kk
erremia kentrocaul)és *kk
COMPOSITAE
Aspilia helianthoides fff dokk ek sk *%F **F FFF SSS DDD
Aspilia multifiora Hokok
Dicoma sessiligzora AAA *¥F  FFF
Senecio baber. **EF  fFf fff AAA
Vernonia nigritana ekk ko
Vernonia pumila ok Fff
Vernonia purpurea AAA A FFF SSS DDD
EUPHORBIACEAE
Euphorbia convolvuloides Aok
LABIATAE :
Haumaniastrum lilacinum *®kx  *FF
Solenostemon sp. *kk
MALVACEAE
Wissadula amplissima ggg : FFF SSS DDD
ONAGRACEAE
Luadwigia sp. ek
OXALIDACEAE
Biophytum umbraculum *AR
POLYGALACEAE
Po?’gala arenaria Ak kb
Po f'gala baikei ***  FFF
Polygala guineensis AA*  ¥¥%x ek *FR
RUBIACEAE
Borreria octodon fff ek
Borreria radiata ggg *#%%  PFE
Borreria scabra 2z8 *%%  RFFF
Kohautia senegalensis ok
Oldenlandia corymbosa *kk
SCROFULARIACEAE
Heliotropium strigosum Hkk ok
Striga aspera *okk
Striga bilabiata Hkk  wRE
Striga brachycalyx *kk  *FR
Striga passargei *okok
TURNERACEAE
Tricliceras pilosum kF

f :é&mergence des premitres jeunes feuilles (chez les pérennes)

g : germination (chez les especes annuelles) F : fructification

A : apparition des premiéres feuilles adultes S : premiéres feuvilles séches
* : floraison D : défeuillaison
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érinde de wsmimhnn permet de toute évidence

LA v

total Ia lo Ia : v
des espéce s de Dic otylédones flerbacées a Lamto qu’h Nazinga ot le climat est plus rude.

Comme les diverses Dicotylédones, les Monocotylédones herbacées non graminéennes ont de nombreuses

espices mais narticinent faiblement 2 la biomasse. Seules les (“mémmspc atteionent la valeur relativement élevée
£Spec § paricipen I Coes aticignon ement

de 2.4 % de la biomasse 4 Lamto. Elles perdent cette 1mportance é Nazinga et 8 Ouango-Fitini, o leur biomasse
est insignifiante, malgré le nombre relativement élevé des espéces.

Tableau 1V.16 Phénologie de quelques Cypéracées de Nazinga (11° 09’ 20” N, 01° 36’ 00” W),
Burkina Faso

» STADES PHENOLOGIQUES
ESPECES
J F M A M I J A S 0 N D
Bulbostylis coleotricha ke
Bulbostylis filameniosa ok
Cyperus dilatatus %ksk  Ak%  kdk  [ER
Cyperus esculentus Hkek
Cyperus haspan Hokk
Cyperus iria Hkk
Cyperus podocarpus ek
Cyperus schweinfurthianus wkk
Fimbristylis dichotoma Hokek
Fimbristylis hispidula fff  kk sk Ak S
Fimbristylis ovata : kol 3
Fimbristylis pilosa dAck  dokk Rk FFF
Lipocarpha albiceps ddok ko
Mariscus cylindristachyus dekk ke Rk ek
Scleria bulbxfera fff  ¥%% dkx% kx&k ERF
f : émergence des premitres jeunes feuilles F : fruciification
* : floraison

Tableau IV.17 Phénologie de quelques Cypéracées de Ouango-Fitini (09 © 35’ N, 04 ° 01’ W)

. DATE DE FLORAISON
ESPECES
J F M A M J J A S 0 N D

Ascolepis protea *okek
‘Bulbostylis filamentosa ok ok ok
Bulbostylis metralis ddkk Ak REE
Cyperus reduncus ko
Fimbristylis ferruginea *Ek ok kEE
Fimbristylis hispidula wkk sk ok ek
Fimbristylis ovata skk ek sk dekk ek
Fimbristylis scabrida wkk kdok dokk
Scleria bulbifera sk% dokk ok skkok REE ok
Scleria uuu‘lspef‘ma Hdeck ek skedeok
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Les Cypéracées ont 2 Nazinga des périodes de reproduction particulizrement groupées : la plupart d’entre
elles fleurissent en juillet ou en aoiit (tab. IV.16). A Ouango-Fitini (tab. IV.17), elles fleurissent entre mai et
novembre, avec un maximum d’espéces fleuries en juin et juillet. A Lamto les Cypéracées achévent générale-
ment leur fructification avant ’arrivée des fortes pluies d’avril, mai et juin (CESAR, 1971b), 4 I’exception de
Scleria lagoénsis qui fleurit senlement en octobre-novembre (tab, IV.18).

La floraison des autres groupes s’étale & Nazinga de mai & septembre, centrée exactement sur la saison des
pluies ; la seule exception est la Commélinacée Aneilema lanceolatum, qui commence i fleurir dés le mois de
mars (tab. IV.19). Comme chez les arbres, quelques espéces fleurissent avant de produire des feuilles : par
exemple Curculigo pilosa et Kaempferia aethiopica. Ce type de floraison, antérieure au développement des
feuilles, est normalement celui de I’ Aracée Stylochiton hypogaeus, mais ni fleur ni fruit n’ont été vus pendant les
deux années d’Stude. S. warneckei, espéce pourtant fort commune, n’a pas non plus été observée au stade repro-
ductif. La sortie des feuilles de la plupart des espéces est généralement tardive (mai 2 juillet).

Les données de Ouango-Fitini sont trop fragmentaires pour &tre analysées pour toutes les espéces. On peut
cependant remarquer que la floraison des deux Commélinacées Cyanotis angusta et C. lanata se fait en avril-
mai, donc sensiblement plus t6t qu’a Nazinga.

A Lamto, le cycle des Monocotylédones est généralement précoce : Curculigo pilosa fleurit deux 2 trois
semaines seulement apres le feu, tout comme Urginea indica. Diverses Orchidées du genre Eulophia fleurissent
également en février-mars (CESAR, 1971b).

Comparées aux Dicotylédones, les Monocotylédones présentent donc des cycles plus courts et plus
précoces.

Tableau IV.18 Phénologie de quelques Cypéracées de Lamto (06 © 13’ N, 05 © 02’ W) d’aprés des
observations personnelles et les travaux de CESAR (1971b)

. STADES PHENOLOGIQUES
ESPECES
J F M A M J J A S 0 N D

Bulbostylis filamentosa *%%  kkE  FFF
Bulbostylis pilosa *kok
Cyperus ledermannii i FFF
Cyperus tenuiculmis

var. schweinfurthianus fff fe+ = *FF FFF
Fimbristylis hispidula ok kkk kKR kokk ek
Fimbristylis scabrida Hokk ok FFF
Killinga erecta okk
Mariscus alternifolius fff  ®%*
Scleria achtenii sk
Scleria lagoensis fff *%%k  *kF FFF
f : émergence des premidres jeunes feuilles F : fructification
*# : floraison
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Tableau V.19 Phénologie de diverses espéces de Monocotylédones herbacées de Nazinga
(11° 09’ 20” N, 01° 36’ 00” W), Burkina Faso

FAMILLES ET ESPECES

STADES PHENOLOGIQUES

J F

M

A M J J A

S

0] N D

ARACEAE
Stylochiton hypogaeus
Stylochiton warneckei
COMMELINACEAE
Aneilema lanceolatum
Cyanotis angusta
Cyanotis lanata
Cyanotis sp.
HYPOXYDACEAE
Curculigo pilosa

IRIDACEAE
Gladiolus klattianus

LILIACEAE

Chlorophytum blepharophyllum
Chlorophytum cf macrophyllum
Chlorophytum cf stenopetalum
Iphigenia ledermannii

Scilla sudanica
ZINGIBERACEAE

Costus spectabilis
Kaempferia aethiopica

ffA
ffA

AAA
AAA

Sk Hkk Hekk
ek
ek

ok

Kk
sedkek
skekk

sk

AAA

Kkdek sk
Hkk

sk

il T

fff sk sk

E2 t ]

skesesk

SSD DDD
SSD DDD

FFD DDD

* : floraison

f :émergence des premidres jeunes feuilles
A : apparition des premiéres feuilles adultes

: fructification
: défeuillaison

ks
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Chapitre V

TYPES PHENOLOGIQUES DES ESPECES
ET STRUCTURE PHENOLOGIQUE
DES PHYTOCENOSES EN SAVANE

La grande variabilité phénologique des plantes de savane est due 2 plusieurs causes liées aux caractéristiques
des espéces et 4 la diversité des conditions de milieu.

Dans un faciés donné, chaque espece posséde une phénologie propre, bien que les conditions de milieu soient
les mémes pour toutes. Ceci est particulidrement apparent pour des plantes de types biologiques €loignés, comme
les herbes et les arbres, mais il existe aussi des différences entre espéces écologiquement voisines, par exemple
entre les Graminées pérennes. Ces différences traduisent la diversité des aptitudes, génétiquement déterminées, 2
utiliser I’environnement.

De la diversité des conditions de milieu, seuls deux aspects principaux seront soulignés : la variabilité clima-
tique et la variabilité édaphique, dont I’importance pour les plantes a déja été évoquée et sera largement discutée
dans les chapitres consacrés & la biomasse et a la production primaire.

La variabilité du climat se manifeste dans le temps par la variation interannuelle en un méme point et dans
I’espace par les modifications de ses paramétres le long d’un axe nord-sud & 1’échelle d’un pays ou d’une grande
région.

La variabilité édaphique, quant 2 elle, existe déja entre les divers faciés d’une méme localité. Type de sol et
position topographique jouent sur le déroulement du cycle biologique un rble suffisamment important pour que
1a phénologie d’une méme espéce differe sensiblement d’un faciés a autre.

LA VARIABILITE INTERSPECIFIQUE DE LA PHENOLOGIE

A Nazinga, I’émergence des premiéres jeunes feuilles des ligneux s’étale depuis janvier jusqu’a juillet (ou
méme aolit pour certaines especes de petite taille), tandis que la floraison et la fructification se répartissent sur
tous les mois de I’année.

A Lamto, I’émergence des jeunes feuilles a généralement lieu de février & mai selon les especes ; I’ Araliacée
Cussonia barteri, dont le rythme de défeuillaison est particulier 4 chaque individu, peut cependant produire ses
premigres feuilles a tout moment de I’année. Les floraisons des diverses especes de ligneux se répartissent entre
mars et décembre et les fructifications entre avril et décembre.

Chez les Graminées pérennes, 1’émergence des premigres feuilles a lieu entre décembre et mai, selon les sites
et les espéces. A Ouango-Fitini et & Nazinga, Andropogon ascinodis et Schizachyrium sanguineum sont plus pré-
coces, dans un méme facies, qu' Hyparrhenia smithiana tandis qu’a Lamto Imperata cylindrica est toujours la
premigre a repousser aprés le passage du feu. La floraison des diverses espéces s’étale d’aofit 4 octobre a
Nazinga, de juillet 2 novembre 2 Ouango-Fitini et de février & décembre & Lamto. Le déroulement de la crois-
sance varie selon les esp&ces, comme le montre I’évolution de la biomasse chez Andropogon ascinodis (voir
fig. IV.5.1) et chez Schizachyrium sanguineum (voir fig. IV.7.1) dans le m&me facis arbustif ou des biovolumes
chez Andropogon ascinodis (voir fig. IV.6.1) et chez Ctenium newtonii (voir fig. IV.8.4) dans le m&me faciés her-
beux. La coincidence entre période de floraison et maximum de phytomasse est cependant une régle qui souffre
peu d’exceptions (Brachiaria brachylopha, B. jubata, Imperata cylindrica).
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Les Graminées annuelles commencent & germer en février-mars & Lamto, de mai 2 juillet & Nazinga et en juin
a Gampéla. Leurs floraisons, réparties d’aofit 2 novembre 4 Lamto et de septembre & novembre & Ouango-Fitini,
se font en juillet & Nazinga et Gampéla. Deux espices d’un méme faciés, soumises aux mémes contraintes clima-
tiques, peuvent toutefois présenter un cycle assez différent comme Hyparrhenia involucrata (voir fig. 1V.10.1) et
Tripogon minimus (voir fig. 1V.10.6) dont les maximums de biomasse sont nettement décalés.

La famille des Cypéracées renferme également une assez grande variété de phénologies, avec des floraisons
réparties depuis février jusqu’en octobre & Lamto et de mai & novembre 4 Ouango-Fitini comme 2 Nazinga.

Pour les diverses autres familles de plantes herbacées, dont les floraisons peuvent se faire de mars a
novembre 4 Nazinga, la richesse phénologique est tout aussi grande.

Cette diversité phénologique des plantes de savane améne & s’interroger sur les régles en régissant 1’ organisa-
tion. Certains traits phénologiques doivent &tre plus favorables - donc plus fréquents - que d’autres dans les
savanes. L’association de divers traits phénologiques n’est par ailleurs certainement pas le fruit du hasard chez
une espéce donnée mais doit au contraire constituer une stratégie efficace. Certaines combinaisons plus perfor-
mantes que d’autres doivent ainsi se rencontrer avec une fréquence particuliérement élevée. Les phénologies des
diverses especes d’un méme site doivent enfin former un tout harmonieux pour que leur coexistence soit pos-
sible. Ce sont ces questions qui vont &tre traitées maintenant.

LA LIAISON ENTRE LES CARACTERES PHENOLOGIQUES CHEZ LES ESPECES DE
SAVANE

Dans le site de Nazinga, les données sont assez précises pour permettre d’établir le détail du cycle phéno-
logique de 101 espéces, dont 38 végétaux ligneux (arbres, arbustes, buissons et espéces suffrutescentes) et 63 her-
bacés (15 Graminées pérennes, 25 Graminées annuelles, 5 Légumineuses et 23 autres espices). A partir de ces don-
nées, on peut tenter de dégager quelques régles générales d’organisation dans la phénologie des plantes de savane.

Tableau V.1 Répartition de quatre critéres phénologiques chez 101 espéces de plantes des
savanes de Nazinga (11° 09’ 20” N, 01° 36’ 00” W)

EMERGENCE DES FEUILLES EMERGENCE DES FEUILLES
IMMEDIATE RETARDEE
FLORAISON FLORAISON FLORAISON FLORAISON
COURTE LONGUE COURTE LONGUE
A

F N

0o E Tardive * * * *

R

A % Moyenne * * 3

1

s ®  Précoce 1 10 2 7

N R '

Fop

L 1 .

g F Tardive 16 1 23

A E Moyenne 1 2 19 3

I

s §  Précoce 5 7 0

O E

N
Critére n° 1 : émergence des feuilles (immédiate/retardée)
Critére n® 2 : concomitance de la floraison avec I"émergence des feuilles (antérieure ou simultanée/différée)
Critére n° 3 : longueur de la floraison (courte/longue)  Critére n° 4 : précocité de la floraison (précoce/moyenne/tardive)
* : combinaison impossible (voir texte)
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Pour ce faire, les 101 especes sont tout d’abord classées selon les états de quatre critéres phénologiques. Le
premier est 1a rapidité de 1’émergence des jeunes feuilles, dont I'importance est grande puisqu’elles captent, par
la photosynthése, 1’énergie destinée 2 assurer les diverses fonctions de la plante. L’émergence est qualifiée
d’immédiate si elle se fait avant le mois de mars (époque habituelle des premitres pluies, environ quatre mois
apres le feu), sinon elle est dite retardée. Les trois autres critéres se définissent & partir de la floraison, premidre
étape de la reproduction sexuée des plantes ; ce sont sa concomitance avec I’émergence des premiéres feuilles, sa
précocité et sa longueur. La floraison est dite antérieure ou simultanée lorsqu’elle se fait avant ou pendant la
sortie des premires feuilles, différée dans le cas contraire. Elle est courte si elle dure un ou deux mois, longue
si elle dure davantage. Elle est enfin précoce si elle commence avant avril, moyennement précoce si elle com-
mence entre mai et aofit, tardive si elle commence plus tard.

La combinaison des diverses modalités des quatre critéres conduit & 24 possibilités, dont une partie seulement
est effectivement réalisable. La plante ne peut en effet avoir 2 1a fois des feuilles 4 émergence précoce (avant
mars) et une floraison simultanée, tout en étant tardive ou moyennement précoce (a partir de mai), ce qui élimine
4 possibilités. Deux autres cas ne sont pas possibles biologiquement : I’émergence tardive avec floraison simul-
tanée et tardive ; pour remplir ces conditions la plante devrait produire ses premidres feuilles en septembre seule-
ment. Il reste ainsi 18 possibilités dont 15 sont effectivement rencontrées (tab. V.1).

L’existence d’une association entre les crittres considérés deux 2 deux a été recherchée en comparant, par un
test %2, la distribution observée a la distribution théorique dans I’hypothese d’indépendance (tab. V.2).

Les modalités de I’émergence des jeunes feuilles et de la concomitance de la floraison ne montrent pas
d’association.

En revanche Passociation des modalités de 1’émergence des feuilles et de 1a précocité de la floraison ne peut
s’expliquer par le seul hasard : le caractére précoce de I’émergence parait 1i€ & une floraison soit précoce soit tat-
dive, tandis que 1’émergence tardive s’associe 2 la floraison moyennement précoce.

La précocité de I’émergence des feuilles et 1a longueur de la floraison ne semblent pas liées.

La concomitance de la floraison et de I'émergence des feuilles d’une part, 1a longueur de la floraison d’autre
part, présentent une association préférentielle des modalités “floraison antérieure ou simultanée” et “floraison
longue” et des modalités “floraison différée” et “floraison courte™.

La concomitance de la floraison et de I’émergence des feuilles est, bien évidemment, liée 2 la précocité de la
floraison : la floraison précoce est souvent aussi antérieure ou simultanée, tandis que la floraison moyenne ou
tardive est différée.

Les critéres de précocité et de longueur de la floraison présentent aussi des associations : la floraison courte
est généralement tardive ou moyennement précoce, tandis que la floraison longue est précoce.

A Pexception du premier critére (précocité de I’émergence des feuilles), indépendant du deuxiéme (concomi-
tance de I’émergence des feuilles et de la floraison) et du troisieme (précocité de 1a floraison), tous les caractéres
phénologiques sont donc liés les uns aux autres.

~ Les cas les plus fréquents, critére par critére, sont au total la floraison différée, courte et précoce et I'émer-
gence immédiate des feuilles. Deux combinaisons se révelent particulierement fréquentes : des floraisons tardive
et courte ou moyennement précoce et courte, accompagnées dans les deux cas d’une émergence retardée avec
floraison différée. Une autre combinaison se rencontre également fréquemment : 1’émergence immédiate avec
floraison différée, courte et tardive (tab. V.2). Aucune de ces trois combinaisons les plus fréquentes ne corres-
pond cependant a ’association des quatre modalités individuellement les plus fréquentes.

CARACTERISATION DE LA PHENOLOGIE DES TYPES BIOLOGIQUES
FONDAMENTAUX

Si I’on recherche, sur les 101 especes de savane de Nazinga, 1’association des critéres phénologiques et de la
nature ligneuse ou herbacée des plantes, il apparait que la précocité de I'émergence des feuilles est liée au carac-
tere ligneux, alors que I’émergence retardée est un comportement d’herbe (tableau V.3).

La simultanéité de 1’émergence des feuilles et de la floraison est par ailleurs typique des végétaux ligneux,
tandis que la floraison différée est plus commune chez les herbes. La floraison courte caractérise les herbes et la
floraison longue les ligneux. Les arbres ont enfin une floraison surtout précoce, a 1’inverse des herbes, chez qui
1a floraison est, plus habituellement, moyennement précoce ou tardive.
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Tableau V.2 Association des modalités de divers critéres phénologiques chez 101 espéces de
plantes des savanes de Nazinga

1. Date d’émergence des jeunes feuilles et précocité de 1a floraison

P
| 23
R 9
Total 32

EFFECTIFS OBSERVES
M T
3 17
25 24
28 41

Total

43
58

101

12=2288 ddlL=2

LEGENDE

: floraison précoce
: floraison moyenne
: floraison tardive

Hg

: émergence immédiate
: émergence retardée

-

2. Concomitance de la floraison avec 1’émergence des jeunes feuilles et longueur de 1a floraison

AS
D

Total

C

6
64
70

EFFECTIFS OBSERVES

L

17
14

31

Total

23
78

101

%2 =123.59 ddl=1

LEGENDE

C : floraison courte
L :floraison longue

AS : floraison antérieure ou simultanée &

I’émergence des feuilles
D : floraison différée par rapport a
I’émergence des feuilles

3. Concomitance de 1a floraison avec 1’émergence des jeunes feuilles et précocité de la floraison

EFFECTIFS OBSERVES
P M T Total
AS 20 3 0 23
D 12 25 41 78
Total 32 28 41 101
x2=43.12 ddl=2
4, Précocité et longueur de la floraison
EFFECTIFS OBSERVES
P M T Total
C 8 23 39 70
L 24 5 2 31
Total 32 28 41 101

¥2=44.54 ddl.=2
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LEGENDE

P :floraison précoce
M :floraison moyenne
T : floraison tardive

AS : floraison antérieure a I'émergence des

feuilles ou simultanée
D : floraison différée par rapport &
I’émergence des feuilles

LEGENDE

: floraison précoce
: floraison moyenne
: floraison tardive

- Z

: floraison courte
: floraison longue
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Tableau V.3 Association des modalités de divers critéres phénologiques avec le caractere
ligneux ou herbacé chez 101 espéces de plantes des savanes de Nazinga

1. Date d’émergence des jeunes feuilles

EFFECTIFS OBSERVES LEGENDE
L H Total L : espece ligneuse
H : espéce herbacée
I 26 17 43
R 12 46 58 I :émergence immédiate
R : émergence retardée
Total 38 _ 63 101

y2=1500 ddlL=1

2. Concomitance de la floraison avec 1’émergence des jeunes feuilles

EFFECTIFS OBSERVES LEGENDE
L H Total L :espéces ligneuses
H : espéces herbacées
AS 17 6 23 AS : floraison antérieure ou simultanée
D 21 57 78 & 1’émergence des feuiles
D : floraison différée par rapport &
Total 38 63 101 I’émergence des feuilles

2=1477 ddl=1

3, Concomitance de la floraison avec 1’émergence des jeunes feuilles et précocité de la floraison

EFFECTIFS OBSERVES LEGENDE
C LG Total C : floraison courte
) LG : floraison longue
L 12 26 38
H 58 5 63 L : espces ligneuses
H : esp&ces herbacées
Total 70 31 101

y2=3797 ddl=1

4, Précocité de la floraison

EFFECTIFS OBSERVES LEGENDE
| M T Total P : floraison précoce
M : floraison moyenne
L 29 7 2 38 T : floraison tardive
H 4 20 29 53
L : espéces ligneuses
Total’ 33 27 31 91 H : espdces herbacées

y2=4753  ddl=2
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Tableau V.4 Combinaisons phénologiques les plus fréquentes chez les végétaux ligneux de
Nazinga (11° 09’ 20” N, 01° 36’ 00” W)

7 FLORAISON
EME:;E;ENCE - NOMERE
oncomitance . > >
FEUILLES avec I’émergence Précocité Durée D’ESPECES

immédiate sirnultanée précoce longue 9
immédiate différée précoce longue 7
immédiate différée précoce courte 5
retardée simultanée précoce longue 6

Les végétaux ligneux et herbacés différent donc nettement par leur comportement phénologique.

Aux ligneux sont attachées une émergence immédiate des feuilles, une floraison précoce et longue ; les deux
modalités du dernier critére (floraison antérieure ou simultanée et floraison différée) sont en revanche indiffé-
remment représentées. Quatre combinaisons regroupent a elles seules plus de 70 % des ligneux étudiés (tab. V.4).
La plus fréquente d’entre elles a déja été citée comme I'une des trois plus communes parmi les plantes de savane
dans leur ensemble (voir tab. V.1).

Chez les végétaux herbacés, 1’émergence des feuilles est indifféremment immédiate ou retardée, mais les
trois autres critéres présentent une occurrence plus élevée de 1’une de leurs modalités : 1a floraison des herbes est
généralement différée, courte et tardive. Les deux combinaisons les plus fréquentes réunissent plus de 60 % des
especes d’herbes étudiées et les quatre combinaisons les plus fréquentes prés de 80 % d’entre elles (tab. V.5). Les
deux combinaisons les plus fréquentes chez les herbes, qui sont aussi parmi les trois les plus représentées dans
I’ensemble des espéces ligneuses et herbacées (voir tab. V.1), sont celles des Graminées pérennes et des
Cypéracées. Dans chacune de ces familles, le comportement phénologique est relativement homogéne et le
nombre d’especes élevé. La roisiéme combinaison correspond 2 la phénologie des Légumineuses annuelles et la
quatrieme regroupe des especes taxonomiquernent variées (Ampélidacées, Liliacées, Composées).

Le méme type d’étude peut se faire en confrontant I’occurrence des modalités des quatre critéres avec le
caractére annuel ou pérenne des plantes. L'échantillon traité comprend 98 espéces, dont 38 ligneuses et 60 herba-
cées (tab. V.6).

L’émergence des feuilles chez les annuelles est trés fréquemment retardée, tandis qu’elle peut étre immédiate
chez les pérennes. La non-conformité 2 une distribution selon le hasard se manifeste pour 1’échantillon total de
98 especes (ligneuses et herbacées) comme pour celui des 60 herbacées.

Tableau V.5 Combinaisons phénologiques les plus fréquentes chez les végétaux herbacés de
Nazinga (11° 09’ 20" N, 01° 36’ 00” W)

3 FLORAISON
EME‘;S;ZNCE NOMBRE GROUPE
Concomitance . D'ESPE TAX MIQUE
FEUILLES | avec I'émergence Précocité Durée SPECES ONOMIQ

immaédiate différée tardive courte 15 Graminées pérennes

retardée différée moyenne courte 9 Cypéracées

retardée différée tardive courte 3 Légumineuses annuelles

retardée simultanée moyenne courte 3 Cissus palmatifida
Chlorophytum spp.
Vernonia pumila

122



Types phénologiques des espéces et structure phénologique des phytocénoses en savane

Tableau V.6 Association des modalités de divers critéres phénologiques avec le caractere
annuel ou pérenne chez 98 espéces de plantes des savanes de Nazinga

1. Date d’émergence des jeunes feuilles (plantes ligneuses et herbacées)

EFFECTIFS OBSERVES LEGENDE
A P Total A : espéces annuelles

P : espices pérennes

I 0 43 43

R 30 25 55 1 : émergence immédiate
R : émergence retardée

Total 30 68 98

x2=31.28 ddli=1

2. Date d’émergence des jeunes feuilles (plantes herbacées)

EFFECTIFS OBSERVES LEGENDE
A |4 Total A : espices annuelies
: espices pérennes
I 0 17 17
R 30 13 43 I :émergence immédiate
R : émergence retardée

Total 30 30 60
y2=21.01 ddl=1

EFFECTIFS OBSERVES LEGENDE
A | Total A : esp2ces annuelles
P : espices pérennes
C 30 31 61
L 0 37 37 C : floraison courte
L : fioraison longue
Total 30 68 98

12=2396 ddlL=1

Aucune herhe annuelle narmi lag 60 étndidas ne nrégente. hien entendu. de floraison antérienrs ou simultanée

AAUVUIIV VI UV GREEUVILY prGr il A VU WiulaLus iV pRViswiivey wivil y WV 22U GRILVEIVLY UG Daiiausaidgan;

a I’émergence des feuilles et seules deux herbes pérennes sur 30-montrent cette modalité : ce critére ne sépare
donc pas entre elles les herbes annuelles des herbes pérennes mais bien plutdt les végétaux ligneux des herbacés.
La précocité de la floraison est associée au caractere pérenne dans I’échantillon de 96 espéces mais cette asso-
ciation est en fait due aux ligneux, car sur 30 especes d’herbes pérennes, seules trois ont une floraison précoce.
Les especes annuelles ont préférenticllement une floraison courte alors que les pérennes ont indifféremment
une floraison longue ou courte. Pour ce dernier critére comme pour le précédent, le clivage se fait en réalité entre

hark afl 3 -t ¢+ lion A flaraionn lanona o 1 harh. Aran 1
herbes & floraison courte et ligneux & floraison longue ; les herbes pérennes & floraison longue ne sont en effet

gu’au nombre de 5 sur 30.

En. résumé, I’émergence immédiate apparait associée au caractére ligneux, tandis que 1’émergence retardée
I’est an caractire d’herbe annuelle, les herbes pérennes pouvant présenter I'une ou ’autre des modalités. La pré-
cocité et la durée de la floraison ainsi que sa concomitance avec I’émergence des feuilles distinguent, quant &
elles, les végétaux ligneux des herbacés (tab. V.7).
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Tableau V.7 Comportement phénologique le plus fréquent des grands types biologiques de
plantes en savane : cas de Nazinga (11° 09’ 20” N, 01° 36’ 00” W) au Burkina Faso

- D ESPECES HERBES HERBES
CRITERE PHENOLOGIQUE LIGNEUSES PERENNES ANNUELLES

. . . . immédiate
Emergence des feuilles immédiate ou retardée retardée
Concomitance de Ia floraison et antéfieure . .

A . ou simultanée différée différée
de Pémergence des feuilles ou différée
Précocité de Ia floraison précoce tardive tardive
Durée de la floraison longue courte courte

CLASSIFICATION DES PHENOLOGIES

S’appuyant sur plusieurs critéres - la date de floraison, la date d’émergence des premiéres feuilles, la vitesse
de flétrissement de 1’appareil végétatif, la durée totale du cycle - et sur plusieurs points de repére chronologiques
- I'arrivée des premitres pluies, le début et la fin de la saison des pluies, la période de passage des feux -,
CESAR (1971b) recense six types principaux de cycles phénologiques chez les espéces herbacées et ligneuses
basses de la savane de Lamto (tab. V.8). Bien que les types biologiques définis par RAUNKIAER (1934) posent
un certain nombre de problémes pour les régions tropicales (AUBREVILLE, 1963), CESAR a pu montrer I’exis-
tence d’une liaison entre les types biologiques et les cycles phénologiques. Il remarque ainsi que les plantes i
floraison précoce, dont I’enracinement est généralement puissant, sont des géophytes ou des hémicryptophytes.
Les thérophytes sont en revanche des plantes a floraison tardive et & émergence retardée, tandis que les herbes
pérennes 2 organes souterrains peu développés ont une floraison tardive et une émergence immédiate. Les princi-
paux producteurs de biomasse, qui sont surtout des Graminées pérennes, appartiennent i cette catégorie : leur
floraison a lieu tardivement mais I’émergence de leurs premieres feuilles est trés précoce. Le début de leur crois-
sance est parfois lent mais la biomasse, €laborée de fagon progressive et réguliére, devient toujours importante
par la suite et les Graminées dominent nettement la sirate herbacée.

Cette classification a été reprise par HOFFMANN (1983) dans son étude des savanes de Doropo, au nord de
la Céte-d’Ivoire (tab. V.8). Cet auteur signale cependant que certaines espéces, qui fleurissent tout au long de
I’année, y compris en saison séche, entrent difficilement dans ce cadre (Tridax procumbens, Sapium grahamii,...).

La classification convient également dans ses grandes lignes pour les plantes de Nazinga, mais il semble utile
de 1a compléter en introduisant un critére de durée de la floraison pour distinguer certains cas. Il n’est en effet
pas satisfaisant que la Papilionacée Indigofera bracteolata, 3 émergence immédiate et i floraison précoce mais
de longue durée, se trouve dans la méme classe que Cochlospermum tinctorium qui fleurit trés tot aussi, mais sur
une courte période et avant de produire ses feuilles.

Un autre type de classification, fondé sur la notion de “stratégie phénologique” et incluant également les
végétaux ligneux a été proposé par MONASTERIO et SARMIENTO (1976) pour les plantes des savanes des
Llanos vénézuéliens. Ces auteurs définissent six catégories distinctes de phénologies pour ces régions, dont la
pluviosité annuelle totale est voisine de celle de Lamto mais oi 1a répartition des précipitations est proche de celle
de Nazinga. La référence au type biologique des plantes est ici aussi trés explicite puisqu’elle figure souvent dans
la dénomination de la classe. Chacun des types décrits pour les herbes et ligneux bas se rencontre dans les savanes
de Nazinga et son importance dans la strate herbacée y est approximativement la méme qu’au Venezuela (tab. IV.9).

Une correspondance avec la classification de CESAR peut étre établie mais la coincidence entre classes n’est
pas parfaite. Tous les arbres et arbustes des savanes des Llanos qu’ils ont étudiés se conforment, d’aprés
MONASTERIO et SARMIENTO, 2 un type unique de phénologie : ils produisent leurs feuilles et leurs fleurs en
fin de saison séche, puis toute activité morphogénétique apparente est suspendue dés I'arrivée de Ia saison des
pluies. Il n’apparait plus de nouvelle feuille et Ia croissance de celles qui existent déja cesse. Au début de la saison
seche, les feuilles commencent & tomber et sont progressivement remplacées par de nouvelles, sans que, I’arbre
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Tableau V.8 Application de la classification phénologique proposée par CESAR (1971b) a
divers sites d’Afrique de 'Ouest

Type de Type EXEMPLE D’ESPECES
cycle biologique de
phénologique fréquent LAMTO * DOROQOPO ** NAZINGA ***
z CYCLE Cyperus tenuiculmis Curculigo pilosa Senecio baberka
%g COURT ™ Haemanthus multiflorus Aneilema lanceolatum
Géophyte
: Imperata cylindrica Cochlospermum tinctorium Indigofera bracteolata
S| CYCLE |Hemicrypiophyte Vernonia perottetii Lepidagathis heudelotiana
E LONG @
Cymbopogon proximus Cochlospermum tinctorium
CYCLE Scleria lagoensis Brachiaria jubata Brachiaria jubata
o=
= COURT Sporobolus pyramidalis
2 83| o Cypérackes ca génésal
g | e Hémicryptophyte
P E CYCLE Hyparrhenia smithiana Andropogonées Andropogon ascinodis
LONG Graminées pérenncs en Graminées pérennes en Graminées pérennes en
[C5) général général général
4 8 = CYCLE Sorghastrum bipennatum Dactyloctenium aegyptium Hyparrhenia involucrata
2 5 CO(E)RT Aspilia bussei Digitaria horizontalis Sporobolus festivus
2 2 g Thérophyte Cassia mimosoides Cassia mimosoides Cassia mimosoides
& |MS]| cYCLE . 4
ﬁ LONG Tephrosia elegans . . Tephrosia elegans
& E © Diverses Rubiacées Tﬁmxm bracteolata
Chasmopodium caudatum
NOTES :
* : CESAR (1971b) voir aussi MENAUT ET CESAR (1982) Lamto :Cbte-d'Ivoire, (06 ° 13° N, 05 ° 02’ W)
*% . d’aprés HOFFMANN (1983) Doropo : Cote-d’Ivoire (09 °49° N, 03 ° 19° W)
*%% : observations personnelles Nazinga : Burkina Faso (11 °09° 20" N, 01 ° 36’ 00" W)

Tableau V.9 Classification des cycles phénologiques proposée par MONASTERIO et SARMIENTO
(1976) pour les plantes des Llanos vénézuéliens : application aux espéces de Nazinga

TYPE DE Correspondance
CYCLE avecla CARACTERES BIOLOGIQUES EXEMPLES D’ESPECES
PHENO- classification et PHENOLOGIQUES DES SAVANES DE NAZINGA
LOGIQUE de CESAR *
Pérennes a phase ©)] émergence précoce de saison séche, floraison | Graminées pérennes dominantes, par exemple
de semi-repos (1) et (4) tardive de saison des pluies, biomasse forte Andropogon ascinodis
Arbres sempervi- non émergence et floraison de saison s&che, especes ligneuses & floraison précoce, par
rents & croissance défini par pratiquement pas de défenillaison exemple Combretum collinum **
saisonnitre (2) CESAR
Espéces S)pp annuelles & cycle court de saison des;pluies, Polycarpaea eriantha
éphémeres (3) appareil végétatif tres réduit, ) Microchloa indica
Espéces & cycle G)pp annuelles & cycle de saison des pluies, Légumineuses annuelles
long (4) croissance végétative se poursuivant Polygala guineensis
6) pendant la reproduction
Pérennes biomasse aérienne saisonnitre Gladiolus Kattianus
dormance 1) bulbes, rhizomes, xylopodes Curculigo pilosa
salsonnidre (5) Costus spectabilis
Espices sempervi- @) pp biomasse souterraine importante Indigofera bracteolata
rentes i floraison
continue (6)
* ; voir tableau précédent ** : voir dans le texte les réserves i faire au sujet de cette classe
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ne se défeuille totalement, sauf si le feu passe. Cet unique modgle ne suffit pas a rendre compte de la phénologie
des ligneux d’Afrique de I’Ouest, qui peuvent fleurir en saison des pluies ou méme sur I’ensemble de I’année.
Par ailleurs les espéces ouest-africaines restant défeuillées pendant plusieurs mois sous les effets conjoints du feu et
des variations climatiques saisonnieres ne peuvent étre considérées comme sempervirentes. L’ essentiel de 1’acti-
vité morphogénétique a lieu en fin de saison séche dans les savanes africaines, tout comme dans les Llanos, mais elle
se poursuit de maniére moins intense tout au long de 1a saison des pluies, sans cesser totalement, comme le montrent
les relevés quantitatifs de JOHNSON (1982) a Nazinga. La classification de MONASTERIO et SARMIENTO,
facilement transposable pour les herbes et ligneux bas, ne convient donc pas pour les arbres et arbustes.

Une classification synthétique des cycles phénologiques en savanes &’ Afrique de I’Ouest, regroupant herbes
et ligneux, est proposée dans le tablean V.10, mais un document définitif ne pourra étre établi que lorsque les
données seront plus complétes, et le présent essai n’est qu’une étape vers une définition de portée générale des
types phénologiques dans les savanes de ces régions. Le nombre des catégories retenues est ici volontairement
réduit & huit classes pour les herbes et ligneux bas, trois classes pour les arbres et arbustes.

Tableau V.10 Proposition de classification synthétic}ue des cycles phénologiques des plantes
-ligneuses et herbacées en savane d’Afrique de I’Ouest

Correspondance avec
TYPE DE les classifications
CYCLE d °é§:s;fR CX)O? 3 CARACTERES BIOLOGIQUES EXEMPLES I’ESPECES
PHENOLO- NTON ASTE(RIOe © ET PHENOLOGIQUES DE NAZINGA, DOROPO ou LAMTO
(B)
GIQUE
A) (B)
Pérennes & phase (C)) (¢)) émergence de saison séche, floraison de Graminées pérennes en général,
de semi-repos, PP PP saison des pluies, biomasse importante Andropogon ascinodis
cycle long (a)
Pérennes a phase 3) 1) émergence de saison s&che, floraison plus Brachiaria jubaia
de semi-repos, cyde| pp PP précoce, biomasse importante Scleria lagoénsis
court, floraison Cypéracées en général
tardive (b) .
Pérennes 2 phase (2) - émergence et floraison de saison séche Imperata cylindrica
de semi-repos, flo- PP Cochlospermum tinctorium
raison précoce (¢) Cymbopogon spp
Espéces éphémeres| (5) ?3) annuelles § cycle trés court de saison des Polycarpaea eriantha
(d) pp pp pluies, appareil végétatif réduit, biomasse Microchloa indica
faible, localisation dans sites vides ou perturbés | Polygala arenaria
Annuelles & eycle ) 3) annuelles a cycle court de saison des pluies, Graminées annuelles en général
court pp PP
(e) “4) appareil végétatif flétri avant le passage des Aspilia bussei
PP feux, biomasse moyenne
Annuelles & eycle (6) @ annuelles a cycle de saison des pluies, crois- | Légumineuses annuelles en général
long pp PP sance végétative se poursuivant pendant la Polygala guineensis
(9} reproduction, flétrissement peu avant les feux
Pérennes & [63) 5) biomasse aérienne saisonniére, présence de Liliacées en général
dormance PP PP bulbes, thizomes, xylopodes Senecio baberka
saisonnitre Curculigo pilosa
' Costus spectabilis
Espéces sempervi- (2) ®) biomasse souterraine importante, production | Indigofera bracteolata
rentes i floraison PP PP continue de fleurs branche par branche
continue (h)
Ligneux a floraison - ) émergence et floraison en saison séche Combretum collinum
de saison séche PP Isoberlinia doka
0] Terminalia avicennioides
Bridelia ferruginea
Ligneux 2 floraison - - émergence en saison séche, floraison en Piliostigma thonningii
de saison des pluies saison des pluies Crossopteryx febrifuga
Anogeissus leiocarpus
Terminalia glaucescens
Ligneux & floraison - - émergence en saison séche, floraison s'étalant | Detarium microcarpum
longue (6 mois) sur 6 mois au moins Gardenia erubescens
k Annona senegalensis
Strychnos spinosa
Cussonia barteri
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LA STRUCTURE PHENOLOGIQUE DES COMMUNAUTES VEGETALES DE SAVANE :
EXEMPLE DE LA REPARTITION TEMPORELLE DES FLORAISONS A NAZINGA

L’existence de certaines régles d’organisation de la phénologie vient d’&tre montrée au niveau de 1’espéce.
Une association préférentielle de certains caractéres phénologiques entre eux a ét€ mise en évidence, ainsi
qu’une liaison entre le type biologique de I’espece et ses caractéres phénologiques. Portons maintenant 1’atten-
tion sur la structure phénologique de la communauté dans son ensemble, avec 1’analyse de la répartition tempo-
relle des floraisons dans les savanes de Nazinga, critere pour lequel les données sont les plus completes.

Le pourcentage des espices fleuries chaque mois a été calculé pour I’ensemble de la communauté et pour
diverses catégories taxonomiques (fig. V.1).

Trois grands types biologiques peuvent tout d’abord &tre distingués : les arbres et arbustes, les buissons et
especes suffrutescentes, enfin les herbes (fig. V.1.1). Pour ’ensemble des espéces, bien que les floraisons s’éta-
lent sur presque toute I’année, un maximum se dessine de juillet 2 octobre, c’est & dire en pleine saison des pluies
et en début de saison séche. Les arbres et arbustes fleurissent les premiers, avec un maximum en mars et avril ;
viennent ensuite les buissons et suffrutex (maximum en juillet), et enfin les herbes (maximum en septembre et
octobre). Les périodes de floraison des trois catégories se recouvrent largement, mais les maximums en sont bien
distincts. La liaison mise en évidence précédemment entre type biologique et phénologie se confirme donc ici. Si
I’on se référe aux Graminées, seule famille suffisamment importante pour que 1’analyse soit possible, herbes
annuelles et herbes pérennes ne se distinguent cependant pas (fig. V.1.2).

L’analyse de la date de floraison de diverses catégories taxonomiques montre par ailleurs qu’il existe dans
certains cas une liaison entre la phénologie et 1’appartenance 4 une famille ou 2 un groupe de families
(fig. V.1.3). Les diverses Monocotylédones herbacées (Graminées et Cypéracées non comprises), fleurissent
ainsi les premiéres, puis ce sont les Cypéracées, les diverses Dicotylédones herbacées et enfin les Graminées.
Comme dans le cas des types biologiques, les périodes de floraison se recouvrent largement mais les maximums
sont distincts. A I'intérieur de 1a catégorie des Dicotylédones herbacées, en revanche, il n’apparait aucune diffé-
rence entre le groupe des Légumineuses et I’ensemble des autres familles. La succession des floraisons dans la
communauté végétale des savanes de Nazinga semble donc s’organiser, elle aussi, selon certaines régles.
L’appartenance aux deux grands types biologiques, arbre ou herbe, semble prépondérante. Ensuite apparait, 4
Pintérieur du groupe des herbes, une structuration selon 1’appartenance taxonomique des espéces. La prédomi-
nance d’un type biologique dans un groupe taxonomique est manifeste dans bien des cas : par exemple les
familles de Monocotylédones autres que Graminées et Cypéracées renferment un nombre particulidrement élevé
de plantes A parties souterraines développées (bulbes, rhizomes,...). En revanche, I’appartenance 4 une famille
différencie dans d’autres cas les plantes de mé&me type biologique comme les Graminées et les Cypéracées.

Les travaux de CESAR (1971b) 4 Lamto ont montré le méme type de succession dans les savanes plus
humides du centre de la Cote-d’Ivoire. L'ordre de floraison des diverses familles y est pratiquement le méme que
celui observé a Nazinga. Bien que HOPKINS (1966) n’ait pas fait de distinction entre ligneux et herbacés, la
succession qu’il décrit dans des savanes nigérianes laisse également penser que le schéma est encore le méme
dans les milieux qu’il a étudiés.

LES VARIATIONS DU CYCLE PHENOLOGIQUE DES PLANTES DE SAVANE SOUS
L’EFFET DU GRADIENT CLIMATIQUE SUD-NORD

Les données qui précédent ont été recueillies dans plusieurs sites répartis entre les latitudes § ° N et 12 ° N.
Les conditions climatiques qui régnent en chacun de ces points présentent entre elles d’importantes différences,
qui ont &té exposées an début du texte. On peut rappeler que le total des pluies diminue du sud vers le nord, tan-
dis que leur répartition passe d’un régime a deux saisons des pluies 2 un régime 2 saison des pluies unique plus
courte.

La question se pose de savoir comment varie le cycle phénologique des plantes de savane sous I’effet de ces
modifications. Une telle variation peut a priori se manifester de plusieurs manieres. Tout d’abord une méme
espece existant dans plusieurs sites peut modifier sa phénologie en réponse directe aux différences climatiques :
la durée du cycle peut changer, les dates d’émergence ou de floraison se déplacer. La communauté végétale dans
son ensemble peut aussi modifier sa phénologie par I’ajustement de sa composition floristique, de telle sorte que
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Figure V.1 Répartition saisonniére des floraisons chez les plantes des savanes de Nazinga
(11° 09' 20“ N, 01° 36’ 00” W), Burkina Faso .
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seules subsistent les especes dont 1a phénologie est préadaptée aux conditions climatiques locales. Ces deux pos-
sibilités ne s’excluent pas, certaines espéces de la communauté pouvant modifier leur phénologie, tandis que
d’autres disparaissent purement et simplement, remplacées par de nouvelles espces.

Les espéces ligneuses

Pour une espece ligneuse donnée, la phénologie varie assez peu entre les différents sites d’étude : 1a date
d’émergence des jeunes feuilles comme la date de floraison et de fructification sont a peu de choses prés les
mémes depuis Lamto jusqu’a Nazinga.

11 est toutefois évident que 1a variété des cycles phénologiques rencontrés 4 Lamto, en climat humide, est plus
grande que celle qui existe dans les sites plus septentrionaux dont la flore est pourtant plus riche. C’est ainsi que
la phénologie trés particuliére de Cussonia barteri n’a aucun équivalent 2 la latitude de Nazinga. Il semble que
plus le climat est rigoureux, plus I’éventail des cycles phénologiques se resserre.

Les espéces ligneuses n*ayant apparemment que peu de souplesse dans leur comportement phénologique,
I’adaptation de 1a communauté aux conditions du milieu se réalise dans leur cas essentiellement par une modifi-
cation floristique ou par la disparition des espces. Chez les ligneux la différence de richesse floristique entre les
savanes soudaniennes de Nazinga, au centre de 1’aire d’extension de ces écosystémes, et les savanes guinéennes
situées 4 la limite méridionale de cette aire est d’ailleurs bien plus marquée que pour les herbes.

Les espéces herbacées

Chez les plantes herbacées les phénologies sont également plus variées dans les sites & climat plus humide,
mais les modifications se font autant par la souplesse des réponses phénologiques des esp&ces que par une modi-
fication floristique de 1a communauté.

Les Cypéracées

Sous I'effet du climat, la date de floraison d’une espéce devient de plus en plus tardive depuis Lamto jusqu’a
Nazinga (voir tableaux IV.16 & IV.18). Si ’ensemble des Cypéracées est pris en compte, il apparait vers le nord
tout & la fois un retard et un raccourcissement de la période de floraison. Elle s’étale en effet entre février et
octobre 4 Lamto, avec un maximum d’espéces fleuries en mars et avril, mais &4 Ouango-Fitini elle dure seulement
de mai 4 novembre, avec un maximum d’especes fleuries en juin et juillet. A Nazinga, les premiéres floraisons
ont lieu en mai et les derniéres en septembre, avec un maximum en juillet et adut. La modification climatique du
sud au nord s’accompagne donc surtout d’une diminution du nombre d’espéces 4 floraison précoce.

1l existe ainsi, chez les Cypéracées, 2 la fois une souplesse du comportement phénologique de chaque espéce
et une adaptation de ’ensemble de la communauté par modification floristique.

Les Légumineuses herbacées

Chez les Légumineuses herbacées, 1’étalement des floraisons de I’ensemble des espéces ne differe que peu
entre Lamto et Nazinga, mais le centrage sur les mois de septembre et d’octobre est un peu plus marqué sous cli-
mat sec (voir tab. IV.13 et IV.14).

Les Graminées annuelles

L’effet de variations climatiques sur le cycle des Graminées annuelles est trés net. Leur germination com-
mence dés février-mars 2 Lamto, de mai 3 juillet 4 Nazinga, et sculement & partir de juin, encore plus au nord, a
Gampéla. Ce retard est évidemment 1ié A celui de 1a saison des pluies. La floraison des especes se répartit assez
équitablement depuis aoiit jusqu’a octobre pour les espéces de Lamto, qui sont surtout des rudérales ou des
plantes de milieux marginaux secs comme les affleurements rocheux (voir tab. IV.11). A Ouvango-Fitini comme 2
Nazinga, 1a période de floraison, comprise entre juillet-aoiit et novembre, est nettement centrée sur le mois
d’octobre (voir tab. IV.10 et IV.11). A Gampéla, oi les annuelles dominent la strate herbacée, la floraison a lieu
plus tt, en aofit-septembre (voir tab. IV.12).

Pour une espéce donnée, 1a floraison est généralement plus précoce vers le nord (voir par exemple
Sorghastrum bipennatumy), bien que cette régle souffre quelques exceptions. Au total plus le climat est sec, plus
les germinations sont tardives, plus les floraisons sont précoces et plus elles se regroupent sur une courte période.
Cette modification se fait a 1a fois grice & la souplesse phénologique individuelle des esp&ces et grice 3 une
modification floristique de la communauté.

129



Cycle phénologique des plantes de savane

¢ 1) ANDROPOGON ASCINODIS
EN SAVANE ARBUSTIVE, NAZINGA (1985

BuFLORAAISON

(2) ANDROPOGON ASCINODIS
EN SAVANE ARBUSTIVE, OUANGO-FITINI (1960)

HLFLORAISORN

150 150
a 0
E 125 foux w125 foux
W ]
Z 100 £ 100
z g
8 8
75 75
& &
T =
2 50 3 s0
3 g
I 25 g 25
§- = @ - ~ -
-~ ae g - -
0 L 0 r
J F M A M J J A S O N D J F J F M A M J 4 A S 0O NUB J F
{3 ) SCHIZACHYRIUM SANGUINEUM { 4 ) SCHIZACHYRIUM SANGUINEUM
EN SAVANE ARBUSTIVE, NAZINGA (1985 EN SAVANE HERBEUSE, OUANGO-FITINI 1960
HL.FLORAISON
150 IMFLORAISON 150
o
E 125 D125 foux
& &
£ z
> 100 £100 Leux
z -
4 o}
> 15 g 75 ’
w ] ,l
E 5o L] .
w ,’ a a0 ’
s . g g
o
T 25 R4 T 28 PR I
[ ""-'--.--n"{ e
)
JOF M A M J J A 4 F JF M A M J J A S D J F
{5) LOUDBTIA SIMPLEX ( 6) LOUDETIA SIMPLEX
EN SAVANE HERBEUSE, OUANGO-FITINI (1980 EN SAVANE HERBEUSE, LAMTO (1980)
CEFLORAISON L FLORAISOR
150 150
0 @ .-
w125 foux o125 oh -
E £ ~
% ‘£ ’ faux
Z 100 £ 100 A
E teux 5 feux ,
8 . 8 ,
75 , 78 ¢
g i E ¢
4 ’ = ’
3 50 , 5 50 ’
w ’ w o
5 L 5 o
3 25 Lt 5 25 P
e - (4
0 0
S FE M oA M 4 Y A S (S J F M A M J J A S O N D J F
t 7) HYPARRHENIA SMITHIANA ( 8) HYPARRHENIA SMITHIANA
EN SAVANE ARBOREE, NAZINGA (1385 EN SAVANE ARBUSTIVE, LAMTO (1980)
150 STFLORAISON 150 H:FLOAAISON
@
Gh2s foux g 125
¢ g
£ 100 £ 100 -
ri i feux P2
© 75 ‘z’ 75 Rl
in w g
3 T 50 4
2 so ol P
5 e ‘
Eq @ w
T 25 T 25
o [}
J F M A M J J A S O N D 4 E J F M A M J J A 8 0 N D J F

Figure V.2 Variation de la croissance en hauteur des Graminées pérennes le long d’un gradient

climatique sud-nord
Nazinga : 11° 09’ 20" N, 01°36' 0" W
Lamto : 06° 13' N, 05° 02' W

130

Ouango-Fitini : 09° 35’ N, 04° 01" W



Types phénologiques des espéces et structure phénologique des phylocénoses en savane

Les Graminées pérennes

Chez les Graminées pérennes, la repousse peut se faire trés rapidement aprés le passage du feu quel que soit
le site, si la réserve en eau du sol est suffisante. A Lamto, oii les précipitalions sont abondantes, c’est toujours le
cas et une fois engagée, 1a croissance se poursuit sans interruption. A Nazinga, en climat plus sec, la repousse
commence rapidement ou non aprés le feu, selon les années et les facits. Lorsque la repousse a débuté tot, il
arrive souvent gue la croissance ’interrompe aprés épuisement des réserves hydriques du sol, pour ne reprendre
qu’avec la saison des pluies. Les premiéres jeunes feuilles produites meurent généralement entre temps. Ouango-
Fitini présente une situation intermédiaire, avec un arrét de croissance moins long. Selon les conditions locales,
la potentialité de repousse précoce des Graminées pérennes s’exprime donc plus ou moins parfaitement.

En revanche la période de floraison d’une espéce reste habituellement 1a m&me dans les différents sites, a
quelques excepiions pres (voir tab. 1V.5, IV.6 ei IV. 7). La premitre est Bracniaria jubaia, qui fieurii presque
toute I’année (mars 4 novembre) & Lamto, avec un maximum en mars, tandis qu’a Nazinga sa floraison a lieu
seulement entre mai et juin. Une deuxiéme exception est Brachiaria brachylopha, qui fleurit presque toute
I’année 4 Lamto, avec un maximum en mars puis un autre moins marqué en octobre, mais qui fleurit uniquement
en octobre 4 Ouango-Fitini. Pour ces deux espices, dont la reproduction sexuée s’étale sur I’ensemble de 1a sai-
son des pluies en climat humide, seules persistent les périodes préférentielles de floraison quand le climat
devient plus rigoureux. Le dernier cas est celui de Hyperthelia dissoluta, qui fleurit en avril-mai 2 Lamto mais
bien plus tardivement {(octobre) & Ouango-Fitini et 2 Nazinga.

La majorité des esp&ces de Graminées pérennes fleurit en septembre-octobre aussi bien 4 Lamto qu’a
Ouango-Fitini et 2 Nazinga ; il n’existe donc pas de décalage comme chez les annuelles. La diversité des phéno-
logies se restreint cependant du sud au nord pour ce groupe comme pour les précédents : la floraison précoce
(avant juin), assez fréquente & Lamto, devient exceptionnelle & Ouango-Fitini et & Nazinga. .

La position des Graminées pérennes parait donc intermédiaire entre celle des ligneux et celle des annuelles.
La souplesse phénologique individuelle des espéces réside surtout dans une variabilité de la date d’émergence

A < fawill 1 Fait A + A1 Y M 1
des premidres feailles, qui fait pendant 3 1a variabilité de la penode de germination chez les annuelles. La date de

floraison reste cependant fixe, comme chez les ligneux, et c’est par la disparition des Graminées pérennes que se
fait I’adaptation des communautés végétales aux climats arides du Sahel.

La croissance des plantes herbacées pérennes

Les variations de croissance des plantes herbacées sous I'effet du climat peuvent &tre illustrées par I’évolu-
tion mensuelle de la hauteur totale et de la biomasse chez quelques espéces de Graminées pérennes (fig. V.2 et
V.3).

De maniére générale, la taille maximale atteinte par une espeéce augmente avec 1’humidité du climat. La trés
commune Andropogon ascinodis (fig V2.1 et V.2 2) est, 1ors des années d’étude, 1 3 fois plus grande a Ouango-

ru.uu \1 UDO min UU pxmc} ql.l d. lVdLlllgd \I LU mim UC pluu;) UllG auire VDPU\,G I.le ucqucuw, Luuucuu .)LI!L[ILCJL
(fig. V.2.5 et V.2.6), est, lors des années d’étude, 1,6 fois plus grande & Lamto (1 028mm de pluie et trois mois de
saison séche) qu’a Ouango-Fitini (1 088 mm de pluie, mais cing mois de saison s¢che). Une troisieme espéce,
Hyparrhenia smithiana (fig. V.2.7 et V.2.8), est pendant les années considérées, 1,1 fois plus grande a Lamto
(1 028 mm de pluie) qu’a Nazinga (727 mm de pluie).

Le contre-exemple de Schizachyrium sanguineum (fig. V.2.3 et V.2.4), 1,5 fois plus grande 4 Nazinga
(710 mm de pluie pour l’année d’étude) qu’a Ouango-Fitini (1 088 mm de pluie pour I’année d’étude), rappelie
quc u auucb bUllmuUllb lUbalUB U.U uuhcu pouvcut }JmelD »Ulluubalaubvx } \/E\rl du \wlllllal L\l oi‘iﬁ d élude d\/
Schizachyrium sangumeum 2 Ouango-Fitini posséde en effet un horizon cuirassé qui limite la profondeur de sol
utilisable & 30 a2 60 cm. Malgré une sécheresse climatique plus grande, le site de Nazinga permet, par de
meilleures conditions édaphlques une croissance plus importante de cette espéce.

Contrairement aux hauteurs, les valeurs de biomasse par hectare de la figure V.3 ne sont pas dxrectement
comparables entre elles, puisqu’elles dépendent de ’abondance de la plante. Les formes des courbes d’évolution
de la biomasse le sont en revanche : elles montrent que le maximum est atteint pratiquement 4 la méme époque

Aang tn 1a 1n A4 Aa 1a hin
Gans tous ies auw, mais qu *ensuite 1a décroissance de 1a biomasse est moins brutale aux basses latitudes, Il est

également trés visible que la croissance en poids se répartit plus réguli¢rement sur 1’ensemble de 1’année aux
latitudes les plus basses, ce qui confirme la remarque déja faite au sujet des croissances en hauteur.

L’effet de 1a modification climatique sur la phénologie des espéces de savane se manifeste donc & deux
échelles : celle de I’'espéce et celle de la communauté végétale.
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Figure V.3 Variation du cycle de la biomasse aérienne des Graminées pérennes le long d’un gra-

dient climatique sud-nord
Nazinga : 11° 09" 20" N, 01° 36’ 00" W
Lamto : 06° 13' N, 05° 02’ W
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Types phénologiques des espéces et structure phénologique des phytocénoses en savane

LES VARIATIONS INTERANNUELLES ET INTERFACIES DE LA PHENOLOGIE DES
ESPECES

L’ampleur de la variabilité climatique interannuelle en un point donné, comme 1’importance des variations
édaphiques liées 2 la topographie ont déja éé soulignées & plusieurs reprises, en particulier dans la présentation
générale du milieu. Ces différences exercent sur la végétation une influence profonde qui se traduit par une
variation de la phénologie et de la croissance des plantes selon les années et selon les faciés.

Les deux types de variation, I'un temporel, 1’autre spatial, du cycle saisonnier de la végétation, seront large-
ment abordés plus loin avec I’étude des cycles saisonniers de 1a phytomasse pour I’ensemble de la strate herba-
cée. On se bornera ici, avec quelques exemples choisis chez les Graminées, & démontrer 1a réalité de ces varia-
tions an niveau de I’espece.

Des différences interannuelles apparaissent bien dans 1’évolution saisonniére du biovolume total de six
especes de Nazinga (fig. V.4). Les trois premires sont des pérennes, observées dans deux faciés 1'un herbeux
Pautre boisé : Andropogon ascinodis, Ctenium newtonii et Andropogon schirensis atteignent ainsi des biovo-
lumes sensiblement plus élevés en 1985 qu’en 1986, méme dans le faciés herbeux qui a connu un feu tardif fin
avril. Par ailleurs, méme dans le faciés boisé ol 1a date du feu a été moyenne en 1985 et en 1986, la croissance
differe nettement d’une année a I’autre : elle est, tout comme les premiéres pluies, plus précoce en 1986.

Pour les trois espces annuelles, la variation est encore plus marquée : Elionurus elegans, absente la premiére
année, se développe bien la deuxiéme, & I'inverse de Tripogon minimus qui n’apparait qu’en 1985. Le premier
cas s’explique facilement par une meilleure disponibilité hydrique du milieu. Dans le second, il faut supposer
que ’espce est préadaptée aux conditions climatiques des années séches ou bien que les années bien arrosées lui
sont défavorables dans son interaction avec les autres espéces de la communauté. Hyparrhenia involucrata,
quant 2 elle, manifeste une plus grande précocité et atteint un biovolume plus élevé la deuxi®me année, pendant
laquelle le total des pluies a été plus élevé et leur répartition meilleure.

Ces quelques exemples montrent bien 1a sensibilité des especes aux variations climatiques interannuelles et la
particularité des réponses de chacune d’entre elles.

La croissance en hauteur de deux Graminées pérennes permet d’illustrer la variation entre les facis. La taille
maximale atteinte 4 Nazinga en 1985 par Andropogon ascinodis est plus faible dans la savane 4 Gardenia eru-
bescens (voir fig. IV.2.2) que dans les deux autres (voir fig. IV.2.1 et IV.2.3) ; 1a présence d’un horizon cuirassé
vers 30 cm dans le sol de ce faciés est un élément d’explication de cette différence (voir la description détaillée
des facies d’étude au chapitre III). Chez Hyparrhenia smithiana 3 Lamto en 1980, la taille maximale est 1égere-
ment plus élevée en savane herbeuse (voir fig. IV.4.3) qu’en savane arbustive (voir fig. IV.4.2), ce qui peut
s’interpréter en termes d’influence dépressive du couvert ligneux. La précocité de la croissance différe dans les
deux facies considérés, tant 2 Lamto qu’ Nazinga. L’importance des conditions abiotiques locales, notamment
des caractéristiques chimiques et physiques des sols, est donc grande, mais d’autres facteurs, de nature biotique,
comme la composition de la communauté végétale (tout spécialement 1’abondance et la nature des especes
ligneuses), peuvent aussi jouer un réle majeur.

Dans le cas des arbres et arbustes, 1a variabilité interfaciés semble a priori plus faible, mais des études quan-
titatives précises seraient nécessaires pour confirmer cette impression.
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Figure V.4 Variation interannuelle du cycle du biovolume chez quelques Graminées de Nazinga
(11° 09’ 20” N,01° 36’ 00” W, Burkina Faso)
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LA DYNAMIQUE FOLIAIRE
CHEZ LES

GRAMINEES PERENNES

Dans I’étude de la phénologie des plantes de savane, ’accent a &t€ mis sur les aspects qualitatifs de 1’étude
écologique des especes et des populations. L’aspect quantitatif de 1’évolution saisonniére des communautés
@’herbes n’a été qu’effleuré avec les données de biovolume ou de biomasse relatives aux espéces dominantes.

Le renouvellement de 1a matiére vivante est cependant un aspect primordial du fonctionnement de la strate
herbacée qu’il est indispensable de prendre en compte.

Ce renouvellement se fait au fil des ans par le remplacement de certains individus par d’autres. Au cours d’un
méme cycle annuel, un renouvellement s opére aussi au sein de chaque individu grice au remplacement de ses
organes sénescents par de nouveaux. C’est a I’étude de ce mécanisme de remplacement saisonnier chez les
Graminées pérennes que sont consacrés les trois chapitres qui suivent.

A cause de certaines particularités de leur biologie - un mode de croissance clonal et une morphologie modu-
laire -, les Graminées se prétent particuliérement bien 2 I’approche démographique adoptée ici pour suivre la
dynamique de renouvellement de leurs feuilles en conditions naturelles.

Chez ces plantes qui dominent la strate herbacée, 1’analyse démographique des populations de feuilles va
permettre de préciser le mode de croissance, les différences entre especes ainsi que les modifications qui inter-
viennent le long d’un gradient climatique sous I’effet de contraintes hydriques croissantes.
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Chapitre VI

ASPECTS THEORIQUES ET METHODOLOGIQUES
DE LA DEMOGRAPHIE DES POPULATIONS
D'ORGANES VEGETAUX

La démarche adoptée dans les trois chapitres qui suivent est de considérer les plantes comme des populations
d’organes ; elle s’enracine dans des théories botaniques fort anciennes mais fait appel, sous sa forme actuelle, 2
des concepts issus pour la plupart de 1’étude des populations humaines. Certains de ces concepts sont des créa-
tions originales suscitées par les caractéres propres des organismes végétaux.

Bien que ce type d’approche soit actuellement assez largement utilisé dans les études d’écologie végétale, il
semble cependant utile, avant d’exposer les résultats, de donner quelques rappels théoriques ainsi que 1a défini-
tion des différents termes de démographie employés.

Le choix des espéces ainsi que celui du niveau d’étude - la feuille - méritent par ailleurs d’&tre justifiés.

Le présent chapitre, consacré a ces mises au point préliminaires, présente en outre la description détaillée du
protocole des relevés de terrain ainsi que de 1a mise en oeuvre des calculs.

RAPPELS THEORIQUES
L’approche démographique

La démographie peut se définir comme 1’étude de la structure des populations et de leurs transformations au
cours du temps. L’analyse démographique, née avec 1’étude des populations humaines, a été étendue par la suite
aux populations animales puis végétales.

Dans le cas des plantes, on a également voulu considérer chaque individu comme une population d’unités de
base qui peuvent étre des feuilles, des branches ou d’autres sous-unités. Cette idée de considérer la plante comme
une colonie est fort ancienne, comme le rappelle WHITE (1979) dans un article consacré 2 Ihistorique de cette
démarche. L'analyse démographique quantitative n’a cependant été appliquée que récemment aux plantes compri-
ses comme des “métapopulations” d’organes (HARPER et WHITE, 1974 ; HARPER, 1977, 1978 ; HARPER et
BELL, 1979 ; D’HERBES, 1979 ; TORQUEBIAU, 1979 ; CARPENTER, 1980 ; HUISKES, 1980 ; LOVETT
DOUST, 1981 ; DANALIS, 1981, 1983, 1985 ; JACKSON et al., 1985...).

1l s’est ainsi développé, depuis quelques années, une démographie des organismes 4 structure clonale (HARPER,
1977, 1978), c’est-a-dire des végétaux et des animaux coloniaux. La particularité de ces organismes est de per-
mettre I'analyse de la population & deux échelles : celle des zygotes représentés, les genets, et celle des unités
développées par chaque zygote, les ramets. Les parties des organismes clonaux ayant en effet leurs propres taux
de natalité et de mortalité, le nombre de genets et de ramets sont indépendants. La définition que donne WHITE
(1979) de ces termes, introduits par KAYS et HARPER (1974), fait ressortir que le ramet, unité de croissance
clonale, n’est pas strictement défini d’un point de vue morphologique. CARPENTER (1980) fait ainsi trés juste-
ment remarquer qu’une plante vasculaire peut &tre considérée comme un organisme 2 structure hiérarchisée et
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tallage
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Figure VI.1 Schéma de développement des Graminées cespiteuses pérennes
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que chacun de ses niveaux d’organisation (plante enti¢re, branche, rameau, feuille) posséde ses propres taux de
natalité et de mortalité. Une autre particularité intéressante des organismes  structure clonale est que leur forme,
déterminée par I'arrangement des -unités entre elles, résulte de la dynamique démographique (HARPER et
BELL, 1979).

La croissance clonale chez les Graminées cespiteuses

La séquence de développement des Graminées cespiteuses est conforme au modele architectural de
Tomlinson, défini par HALLE et al. (1978). Le méristéme apical de I’axe issu de la graine initie tout d’abord ses
quelques premiéres feuilles selon la phyllotaxie distique qui caractérise les parties végétatives des Graminées.
Dans la partie inférieure de la tige, constituée d’entre-noeuds courts (le “plateau de tallage”), apparaissent
ensuite des axes secondaires (les “talles”), qui pourront & leur tour se ramifier selon une séquence de développe-
ment semblable a celle du premier axe (fig. VI.1). De morphologie semblable, tous ces axes sont destinés a €la-
borer une inflorescence terminale aprés une phase de croissance végétative plus ou moins longue, ils sont donc
hapaxanthiques au sens de HALLE et al. (1978). En se ramifiant ainsi abondamment au niveau du sol, la
Graminée édifie une touffe.

L’évolution de la touffe au fil des années consiste ensuite en une augmentation de son diamétre mais comme
la partie centrale, non régénérée, tend  disparaitre, des groupes d’axes se séparent et la touffe se fragmente. Mes
observations dans les savanes africaines concordent sur ce point avec celles de nombreux auteurs dans d’autres
milieux, tempérés ou tropicaux (GILLET et TINCHANT, 1964 ; ZHUKOVA, 1961 et 1973 in GATSUK et al.,
1980 ;: GRANIER et al., 1977 ; LOISEAU, 1977 ; CESAR, com. pers., 1982, 1990). Dans cette perspective, ce
n’est pas Ientité de la touffe qui retient I’attention, mais le flux des axes qui naissent et qui meurent, ¢’est-a-dire
I’aspect clonal de la croissance, et il parait 1égitime de considérer la touffe comme une population de parties
(FOURNIER, 1982a).

MATERIEL D’ETUDE

Le choix du niveau d’étude

La description précédente de la séquence de développement des Graminées désigne sans équivoque la talle
comme module de croissance clonale et comme unité morphologique de base.

De nombreux travaux ont cependant mis en évidence des échanges physiologiques importants entre talles
interconnectées, si bien que I’unité fonctionnelle n’est pas la talle mais plutdt le groupe de talles associées. Cette
considération a guidé le choix de la touffe ou du fragment autonome de touffe comme unités d’échantillonnage.

L’analyse démographique a été faite sur les feuilles, unités plus petites & la fois que cette unité fonctionnelle
physiologique de base mais aussi que le module morphologique de croissance clonale, la talle. Les feuilles sont,
quant 2 elles, les unités morphologiques de base du renouvellement de la matiére végétale. On sait en effet que la
construction de 1a tige est solidaire de celle des feuilles qu’elle porte : les vaisseaux qui alimentent celles-ci se
forment avec la tige. Lorsque 1a feuille meurt ils meurent aussi, de sorte que la tige est particllement constituée
de tissus morts. L’étude du renouvellement des feuilles permet donc de suivre de maniére trés exacte celui de
I’ensemble de la matiére vivante aérienne de la plante. L'un des buts poursuivis ici étant I’analyse fine du mode
de renouvellement de la matiére végétale herbacée, il est évident que c’est I’échelle de la feuille qui est la bonne.
11 faut ajouter que I’étude de renouvellement des talles présentée dans les pages qui viennent montre qu’il n’y a
pratiquement pas de remplacement de talle au cours du cycle saisonnier.

Le choix des espéces

La.dynamique foliaire a été suivie chez cinq espéces de Graminées pérennes, dont quatre Andropogonées
(Andropogon ascinodis, Hyparrhenia smithiana, Monocymbium ceresiiforme, Schizachyrium sanguineum) et une
Arundinellée (Loudetia simplex). Ces especes ont été choisies en raison de leur abondance dans les facies de
savane étudiés.
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Tableau V1.1 Espéces et sites de I’étude de la dynamique foliaire chez les Graminées pérennes

en Afrique de I"Ouest
SITE D’ETUDE
LAMTO OUANGO-FITINI NAZINGA
. Année
ESPECE
1980 1980 1985
Faciés n°

L1 L2 01 02 N1 N2 N3
Andropogon ascinodis - - - + + + +
Hyparrhenia smithiana - + - - - - +
Loudetia simplex + - + - - - -
Monocymbium ceresiiforme - - - + - - -
Schizachyrium sanguineum - - + - + + -
FACIES :
L1 : savane herbeuse 01 : savane herbeuse N1 : savane herbeuse
L2 : savane arbustive 02 : savane arbustive N2 : savane arbustive

N3 : savane arborée

Tableau VI.2 Principales caractéristiques des sites de I'étude de la dynamique foliaire chez les
Graminées pérennes en Afrique de I’'Ouest

SITE ET NOM

SITUATION

RECOUVREMENT

DU FACIES TOPOGRAPHIQUE{  LIGNEUX TYPE DE SOL

Lamto

Savane herbeuse bas de pente <2% hydromorphe 2 pseudogley

Lamto

Savane arbustive mi-pente 30 % ferrugineux tropical

Ouango-Fitini

Savane herbeuse bas de pente <2% ferrugineux tropical remanié
ferrallitique sur schiste

Ouango-Fitini

Savane arbustive mi-pente 30 % ferrugineux tropical remanié

Nazinga

Savane herbeuse plateau <2 % ferrugineux tropical lessivé

Nazinga

Savane arbustive haut de pente 5% ferrugineux tropical lessivé 4 poches
et concrétions

Nazinga

Savane arborée mi-pente 20 % ferrugineux tropical lessivé induré

gravillons
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Environ 5° de latitude et 675 km & vol d’oiseau séparent les points d’étude les plus distants. Dans chacune
des trois localités, deux ou trois facies et deux a quatre espices ont été étudiés, ce qui représente un total de
12 séries de mesures (tab. VI.1). Les principales caractéristiques des faciés d’émde, déja décrites en détail dans
le chapitre III, sont bricvement rappelées dans le tableau V.12 ; la carte présentée dans I'introduction donne la
situation géographique des trois localités.

METHODOLOGIE

La méthodologie utilisée a déja été décrite ailleurs, mais sera reprise ici, tout comme la définition des prin-
cipaux termes de démographie, pour permetire une bonne compréhension des résultats présentés (FOURNIER,
1982a, 1983). Elle s’inspire de celle publiée par COUPLAND (1974) et que divers auteurs ont reprise aprés lui.

Pour déterminer les variations du rythme d’apparition et de disparition des feuilles au cours du cycle annuel,
une dizaine de touffes on de fragments de touffes clairement individualisés de chaque espece sont suivis depuis
le passage du feu jusqu’au feu suivant. Les relevés se font, selon les possibilités d’acces au terrain, 2 intervalles
aussi proches que possible de 30 jours. Toutes les feuilles apparues depuis le relevé précédent sur des axes déja
présents ou sur de nouveaux axes sont alors marquées d’un point de couleur sur le limbe. Une feuille est prise en
compte quand elle est suffisamment développée pour recevoir la marque, c’est a dire lorsqu’elle apparait hors de
la gaine de la feuille immédiatement inférieure. Chacun des groupes de feuilles ainsi apparus successivement au
cours de I'année est marqué d’une couleur différente et peut donc étre reconnu ultérieurement. Les feuilles
encore vivantes et les feuilles mortes de chaque groupe sont recensées lors de chaque relevé ; une feuille est
considérée comme morte quand son limbe est entierement sec. Il est ainsi possible de déterminer avec précision,
pour chaque plante et pour chaque groupe, le nombre de feuilles qui sont mortes ou ont disparu entre deux relevés.

Pour compléter I’étude de la démographie foliaire, un dénombrement des axes ou “talles” vivants de chacune
des touffes échantillonnées a également été effectué mensuellement. 11 s’agit dans ce cas d’une mesure globale
ne permettant pas de suivre des cohortes de talles.

La question de la toxicité éventuelle du produit utilisé pour le marquage et celle de I’effet de la manipulation
répétée de l1a végétation en place lors des marquages se posent. Les essais de D’HERBES (1979) ont montré que
certains produits sont toxiques et que les jeunes feuilles y sont les plus sensibles. Avec la peinture que j’ai utili-
sée, les feuilles marquées meurent apparemment de fagon tout 2 fait normale en commencant a se dessécher &
partir de 1a pointe. A I’endroit du marquage, il apparait parfois (mais non systématiquement), une nécrose de
petite taille sur la face inférieure mais en aucun cas le desséchement lors de la sénescence ne commence & partir
de cette zone. Un traumatisme mécanique est vraisemblablement en cause. Compte tenu de la petite taille des
nécroses associées an marquage et de la fréquence de nécroses similaires causées par d’autres agents sur des
feuilles non marquées, il semble légitime de négliger ce traumatisme.

La manipulation de la végétation en place entraine en revanche inévitablement des perturbations plus ou
moins importantes. Il arrive parfois - bien qu’assez rarement - que les tiges ou les feuilles vivantes cassent lors
du marquage comme en septembre 1980 pour Monocymbium ceresiiforme 3 Ouango-Fitini. II ne faut toutefois
pas exagérer I’importance de ce type de perturbation chez une espice que sa grande fragilité a cette époque
expose 4 de nombreuses cassures provoquées par d’autres causes : le marquage amplifie quelque peu un phéno-
méne qui existe sans lui. L’influence de la manipulation est certainement plus significative pour les feuilles déja
mortes et séches, trés cassantes et situées pour la plupart en bas des touffes : elles sont fréquemment détachées
involontairement par 1’expérimentateur, au cours du marquage des nouvelles feuilles. Lors du relevé de juin
1980, le lot des touffes marquées de Loudetia simplex et un lot témoin d’une dizaine de touffes non marquées,
choisies dans le voisinage des premitres, ont 6 comparés par un test de rang. La proportion de feuilles mortes
est trés significativement supérieure dans le lot témoin. :

En résumé, la technique de marquage utilisée conduit & des valeurs fiables de mortalité des feuilles, seule la
quantité de feuilles mortes étant systématiquement sous-estimée.

RAPPEL DE QUELQUES DEFINITIONS

La plupart des termes de démographie dont la définition suit ont tout d’abord été appliqués aux populations
humaines ; les démographes des populations animales et végétales les ont par la suite utilisés, moyennant de
1égeres modifications de leurs définitions (voir par exemple : PRESSAT, 1969).
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L’effectif d’une population est le nombre d’individus qui la composent.

La cohorte est I’ensemble des individus ayant subi un méme événement démographique au cours d’une
méme période. L’événement démographique est ici la “naissance” des feuilles (moment ol leur limbe devient
visible) et les cohortes sont définies par les marquages des relevés successifs.

L’espérance moyenne de vie des individus d’une cohorte 4 I'4ge x, e,, est la durée moyenne de vie des indi-
vidus ayant atteint I’age x considéré. Si I’on admet que les d; individus morts pendant chacun des intervalles

(Dy, F;) définis par les recensements successifs, ont vécu en moyenne un temps égal 3 =1L~V 0;+Fy ,ona:
[ I=o0 di(Di )

ex=

ol :

e en jours, est I’espérance moyenne de vie & I’Age x (x = 0 correspond au recensement initial), la formule
permet le calcul de ex pour les ages correspondant aux dates de recensements,

L, est le nombre d’individus encore vivants 4 I’Age x considéré,

D; et F; sont les 4ges, en jours, correspondant au début et & 1a fin de chacun des intervalles définis par les recen-
sements successifs ; ces intervalles ne sont pas forcément égaux entre eux,

d; est le nombre d’individus disparus entre D; et F;.

L’espérance de vie i la naissance, eg, représente la durée moyenne de vie pour la cohorte,

La natalité et la mortalité sont les effectifs d’individus nés ou morts pendant I’intervalle de temps considéré.

Le parametre tgg a ét€ proposé par WILLIAMSON (1976) dans une étude de démographie d’organes végé-
taux. Construit sur le modéle du DLsy employé en toxicologie, il représente le temps au bout duquel la moitié
des individus de 1a cohorte sont morts. Moins précis que 1’espérance de vie, qui peut se calculer pour différents
ages, le t5) permet, dans la présente étude, de suivre davantage de cohortes : en effet il n’est pas nécessaire de
connaitre la durée de vie de toutes les feuilles de 1a cohorte pour caculer son tgp.

CALCULS ET PRESENTATION DES RESULTATS

La méthode adoptée pour I'étude de la dynamique foliaire des Graminées consiste a4 échantillonner de
maniére exhaustive au cours du temps un certain nombre d’unités morphologiques et fonctionnelles : des touffes
ou fragments de touffes.

Dans une population ou un peuplement de Graminées, de telles unités sont évidemment de taille variable (les
schémas de la structure horizontale de la strate herbacée de 1a figure I1.5, dans le deuxi®me chapitre, a donné une
idée de cette variabilité). L'intervalle entre les relevés n’est, de plus, pas toujours exactement d’un mois
(tab. VL3), ce qui introduit une distorsion entre relevés successifs. La durée du cycle de développement des
plantes différe enfin d’un faciés ou d’une localité 4 I’autre.

A cause de toutes ces différences, le calcul des diverses moyennes ne peut pas se faire sur les données
brutes : il est indispensable d’effectuer une pondération pour éliminer 1’effet des variations tant de la taille des
unités d’échantillonnage, que de la durée des intervalles entre relevés ou du cycle Ini-méme. Plusieurs options
sont envisageables pour cette pondération ; bien que divers arguments puissent &tre avancés en faveur de P'une
ou I'autre d’entre elles, le caractere fondamentalement arbitraire du choix demeure.

Effectifs de la population et des diverses cohortes

On a rapporté toutes les valeurs brutes 2 un effectif théorique moyen de 100 feuilles vivantes par unité
d’échantillonnage entre 1’émergence des premitres feuilles et le passage du feu. Ce point de repére offre 1’avan-
tage de tenir compte de I’ensemble des stades de développement de 1a plante ainsi que de la durée de son cycle
annuel.

Une autre possibilit€ aurait ét€ de rapporter les valeurs 4 100 feuilles en moyenne sur I’année, en considérant
les effectifs comme nuls tant que 1a repousse n’avait pas commencé. Cette solution, qui ne tient pas compte de Ia
durée variable du cycle de développement selon les zones climatiques, a été jugée moins bonne que la précé-
dente.
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Tableau VI.3 Durée des intervalles entre les relevés dans I’étude de la dynamique foliaire chez
les Graminées pérennes en Afrique de I'Ouest

SITEET DUREE DE L’INTERVALLE EN JOURS
ESPECE J] F M A M J J A S O N D
NAZINGA
« Savane herbeuse
Andropogon ascinodis 35 29 29 41 24 31
Schizachyrium sanguineum 35 29 29 41 24 31
« Savane arbustive
Andropogon ascinodis 34 27 28 28 35 32 26 41 24 31
Schizachyrium sanguineum | 34 27 28 28 35 32 26 41 24 31
« Savane arborée
Andropogon ascinodis 35 30 27 39 24 31
Hyparrhenia smithiana 35 30 28 41 24 31
OUANGO-FITINI
» Savane herbeuse
Loudetia simplex 29 34 26 39 23 50 28, 36 31
Schizachyrium sanguineum 29 34 26 39 23 S0 28 36 31
« Savane arbustive
Andropogon ascinodis 35 29 32 28 37 25 52 26 36
Monocymbium ceresiifforme| 35 29 32 28 37 25 52 26 36
LAMTO
« Savane herbeuse
Loudetia simplex 22 37 29 29 31 72 28 3 33
« Savane arbustive
Hyparrhenia smithiana 24 34 28 32 28 75 28 34 33

Le repére de 100 feuilles lors du maximum des effectifs (feuilles vivantes et mortes) a été employé dans une
précédente publication (FOURNIER, 1983a). Plus biologique que les précédents, puisqu’il correspond & une
étape précise du développement de Ia plante, il présente en revanche I'inconvénient de privilégier un court
moment du cycle annuel et d’é-tre par conséquent plus susceptible de variations fortuites.

11 a par ailleurs ét6 jugé plus satisfaisant de se référer toujours aux effectifs de feuilles vivantes plutdt qu’an
total, tant par souci d’homogénéité avec les études de démographie plus classiques que parce que Ueffectif des
feuilles mortes est modifié par 1a manipulation.

Natalité et mortalité

La pondération doit ici corriger la variabilité de la durée des intervalles entre relevés : toutes les valeurs de
natalité et de mortalité ont simplement été rapportées a4 un mois théorique de 30 jours. Elles sont, comme les
effectifs, rapportées a 100 feuilles vivantes en moyenne sur la période de croissance.

Dans de précédentes publications (FOURNIER, 1982a, 1983a, 1984), les données avaient ét€ présentées sous
forme de taux, calculés par rapport a I’effectif de la population de feuilles au début de I'intervalle considéré. Ce
type de calcul, identique & ceux de la démographie des organismes sexués non clonaux, s’appuyait sur I'idée que
c’est I’activité photosynthétique des feuilles vivantes en place sur la plante qui permet la construction des nou-
veaux organes. En fait cette idée n’est que partiellement juste car la construction des feuilles se fait, au moins a
certaines périodes, 2 partir d’autres sources. Apres le passage du feu, il n’y a plus aucun organe photosynthéti-
quement actif et la repousse ne peut s’effectuer qu’a partir de réserves situées dans d’autres parties de la plante
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(plateaux de tallage, racines). Dans le site le plus septentrional de la zone d’étude, ol régne un climat relative-
ment sec, ces réserves entrent fréquemment en jeu une seconde fois en fin de saison séche (mars ou avril) si
toutes les premidres feuilles produites vers décembre ou janvier sont mortes par manque d’eau. La situation est
donc bien plus complexe que dans le cas des organismes sexués non clonaux.

Ces considérations ont amené 2 la conclusion que ’emploi de taux pour présenter et discuter des données de
natalité et de mortalité d’organes chez les végétaux a croissance clonale n’offre pas d’intérét théorique réel mais
peut au contraire conduire 2 des interprétations erronées : ce type de calcul a donc été abandonné.

Espérance de vie et t;

L’espérance de vie d’une cohorte & un age donné est une moyenne établie & partir de 1'histoire individuelle de
chacune de ses feuilles. La taille de la cohorte influe évidemment sur la précision du résultat obtenu mais il n’y a
pas lieu de pondérer les valeurs brutes. Les données présentées dans les figures du chapitre suivant sont des
valeurs moyennes pour les dix touffes échantillonnées.

Le paramétre tsg, tout comme 1’espérance de vie, est déja une moyenne établie pour chaque touffe, il est, par
définition, indépendant de la taille des cohortes et de la durée des intervalles de mesure. Les valeurs présentées
sont également des moyennes sur les dix touffes échantillonnées.

A S
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Chapitre VII

LES VARIATIONS SAISONNIERES
DE LA DYNAMIQUE FOLIAIRE

L’analyse des résultats sera faite d’abord & 1’échelle de la population entiére : la variation saisonniére des
effectifs de feuilles vivantes ou mortes et de talles, puis les phénoménes de natalité et de mortalité, qui

nongtifnant 1a mafarns da catéa variafian et arnnagaivamant Afhrdida Do anneafandic 1o ramn anginn Ada 1o
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mortalité, le devenir des cohortes successives sera ensuite considéré individuellement, & I’aide de divers para-
meétres. Pour terminer, 1’étude de la composition en classes d’age de la population sera réalisée.

CYCLE SAISONNIER DES EFFECTIFS DANS LES POPULATIONS DE FEUILLES

La durée du cycle

Comme I’a montré I’étude de la phénologie, la longueur du cycle saisonnier des Graminées pérennes est trés
variable : il a duré 7 & 11 mois pour les 12 séries de plantes considérées ici (fig. VII.1 et VIL2). Cette durée est
en grande partie déterminée par 1’eau disponible pour la plante et dépend donc 2 Ia fois du climat général de Ia
zone, des caractéristiques climatiques propres de I’année considérée et des conditions édaphiques du faciés.

En réole oénérale. 1d renrise de croiseance est d’autant nlus tardive aue le climat est nlus sec. comme le mon-

i ATRAYV SVIAVIGLY, A ILpRIST B L < Lol Pras WKLV U A0 LAAGL VB pauad Sbe, LUhibae aU iUy

trent 1a comparaison des données obtenues 2 Nazmga Ouango-Fitini et Lamto. L’exemple de I’espece
Hyparrhenia smithiana étudiée 2 Nazinga sous climat sec (fig. VIL.2.6) et 4 Lamto sous climat plus humide
(fig. VIL1.2) est particulierement significatif, avec un décalage de 4 mois. La repousse est en outre d’autant plus
tardlve que le pF du sol est plus élevé, comme il apparalt dans les trois fac1és de Nazmga la savane arbustive se
Luucu;uuc Pal sa IClJlle UU blUlbbd.lle PIUDUDC, LlUU d UCD chcum UU pf‘ uu bUl ICIduVClllUlll. l.cuUlUb \llg V JJ. L Cl—
VIL.3). La présence d’Andropogon ascinodis dans chacun des trois faciés considérés (fig. VIL.2.1, VIL.2.3 et
VIL.2.5) permet de vérifier que les différences observées ne résultent pas d’un comportement propre des diverses
especes. Le decalage qui existe, dans les deux faciés & croissance la plus tardive, entre le début de 1a repousse
(mai) et la période ot I’eau du sol dépasse le pF 4,2 (juin) prouve cependant que les plantes peuvent tirer parti
des premiéres précipitations, méme si le sol n’est pas encore réhumecté de maniére permanente. Les graphiques
des figures III.15 et I11.16 (chapitre IIT) montrent en effet que, dans les points d’étude de Nazmga lors de 1’année

nlnino ont dédhntd an marg at ont attaint doc q]nnro mancnallac ralativamant dlavdaa rtin A?nvreil
1985, les es ont débuté en mars et ont atteint des valeurs mensuelles relativement élevées a pau.h' {4 avris.

Sile début de la croissance est 1i€ 4 une disponibilité de I’eau pour les plantes, que ce soit grice aux pluies ou
a la réserve en eau du sol, la diminution des effectifs de feuilles vivantes en fin de cycle semble en revanche en
étre indépendante. A Nazinga, lorsque se produit une nette chute des effectifs de feuilles vivantes en octobre, la
quantité d’eau disponible dans le sol est encore supérieure au pF 4,2. Sous les climats plus humides de Ouango-
Fitini et de Lamto, la réserve hydrique du sol n’est pas non plus épuisée quand les effectifs diminuent (voir
FOURNIER, 1983a et 1984). Cette diminution est certainement liée & d’autres facteurs climatiques comme

I"humidité de 1’air ou la variation de la longueur du jour ainsi qu’a ’état physiologique des plantes qui ont alors
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Figure VIL1 Evolution saisonniere des effectifs de feuilles de cinq espices de Graminées pérennes
des savanes de Cote-d’Ivoire (d’aprés FOURNIER 1982a, 1983 et 1984)
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Figure VII.3 Evolution saisonniére de I'eau du sol en 1985 dans trois faciés des savanes de

Nazinga au Burkina Faso
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Figure VII.3 (suite)
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dépassé le stade de la floraison. Il est probable que les facteurs climatiques externes agissent alors comme des
signaux provoquant le passage d’un stade phénologique au suivant, ici 1a sénescence. Dans le cas général, c’est
toujours le passage du feu qui marque le point final du cycle saisonnier en détruisant ce qui reste de la matiére
vivante aérienne.

Le cycle semble donc principalement réglé par des facteurs climatiques et édaphiques, au moins en ce qui
concerne 1I’étape de la reprise de croissance, les caractéristiques individuelles des espéces ne jouant qu’un rdle
mineur. L’étape de sénescence serait réglée par des mécanismes plus complexes, les facteurs climatiques ne
jouant pas un rdle aussi direct que pour la repousse.

Le cycle des effectifs de feuilles vivantes

Chez les Graminées pérennes le maximum des effectifs de feuilles vivantes se rencontre généralement en fin
de cycle, entre septembre et décembre. Ceci est d’autant plus net que le climat est plus sec, comme le montre la
comparaison des localités de Nazinga, Ouango-Fitini et Lamto (fig. VIL.1 et VIL2). Le maximum peut cependant
&tre atteint bien plus t6t sous les climats hurmides : on le rencontre dés le mois de mars dans le cas de Loudetia
simplex et de Hyparrhenia smithiana 2 Lamto (fig. VIL.1.1 et VIL.1.2).

Le long d’un gradient de sécheresse climatique croissante de Lamto & Nazinga, deux types de modifications
du cycle d’évolution des effectifs de feuilles vivantes se dessinent. Ou bien le cycle se raccourcit parce que la
repousse commence plus tardivement, ce qui vient d’8tre discuté, ou bien il devient dissymétrique entre saison
séche et saison humide. Dans le cas de I’espece Andropogon ascinodis du faciés arbustif de Nazinga
(fig. VIL.2.3), les effectifs sont ainsi trés nettement plus faibles en début d’année, tant que dure la saison s&che.
Ceci confirme encore le rdle de la contrainte hydrique dans le développement des Graminées de savane.

Dans trois cas au moins, correspondant & des especes et & des faciés distincts (fig. VIL1.1, VIL.1.2 et VII.2.3),
il existe un pic trés net des effectifs en tout début de repousse, suivi d’une diminution tout aussi sensible. La
contrainte hydrique semble encore une fois étre & 1’origine de ce type d’évolution : I’exemple d’Andropogon
ascinodis a Nazinga, localité pour laquelle on posséde des mesures précises d’eau du sol, permet de Ie com-
prendre. C’est grice 4 une réserve tout juste équivalente au pF 4,2 que la repousse peut débuter dés janvier (voir
fig. VIL3). Pendant tout le début de 1’année, avant le retour de 1a saison des pluies, 1’évapotranspiration se main-
tient & un niveau trés élevé (voir au chapitre I1I les valeurs calculées a partir des données d’évapotranspiration
potentielle de la localité de Po) tandis que les apports hydriques des premigres précipitations et des rosées restent
faibles et irréguliers.

On congoit, dans ces conditions, qu’aprés la premiére poussée de croissance réalisée 2 partir de ces res-
sources trés limitées, la taille de la population de feuilles se réajuste dés que ces premiers apports sont épuisés.
Les mesures d’eau du sol faites & Ouango-Fitini et & Lamto (voir fig. 111.2, I11.3, p. 44-45 et IIL.9, p. 55) montrent
que les conditions hydriques y sont également sévéres pendant certaines périodes de 1’année : le méme méca-
nisme entre probablement alors en jeu. Les capacités individuelles de croissance et la sensibilité propre aux
contraintes des deux especes expliquent leur divergence de comportement dans le faciés arbustif de Nazinga.

Le cycle des effectifs de feuilles mortes et son rapport avec celui des feuilles vivantes

C’est évidemment parce que les feuilles vivantes meurent qu’apparaissent des feunilles mortes, aussi ’évolu-
tion des effectifs de ces derniéres parait-elle un peu décalée par rapport a celle des feuilles vivantes. Le cycle sai-
sonnier est par ailleurs assez semblable pour toutes les espéces et tous les faciés. Les valeurs maximales sont
atteintes en fin de cycle, entre octobre et décembre, quelle que soit la zone climatique considérée.

Une variation du cycle des feuilles mortes existe cependant le long du gradient de sécheresse climatique
croissante, mais elle concerne le rapport des effectifs vivants et des effectifs morts. Pour toutes les especes de
Lamto et pour I’'une des espéces de Ouango-Fitini, les effectifs de feuilles mortes dépassent ou égalent en fin
d’année ceux des feuilles vivantes. Pour toutes les espéces et tous les facies de Nazinga, ils restent en revanche
nettement inférieurs, tandis que les trois derniéres especes de Quango-Fitini présentent une situation intermé-
diaire, avec des effectifs de feuilles mortes 1égérement inférieurs a ceux des feuilles vivantes.

I a déja éé dit (chapitre VI, METHODOLOGIE) que les effectifs de feuilles mortes étaient modifiés par la
manipulation des plantes lors du marquage. Cela ne permet toutefois pas d’expliquer la différence observée,
méme s’il est probable que les feuilles mortes sont, au moins pendant la saison séche, plus fragiles dans les loca-
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lités plus septentrionales. L’analyse des données de mortalité et de survie des feuilles, dans les paragraphes sui-
vants, va apporter d’autres éléments pour tenter d’interpréter ce résultat. Le rapport entre effectifs vivants et
effectifs morts dépend en effet de l1a natalité, de 1a mortalité, de la décomposition et de la consommation. La
natalité alimente le compartiment “feuilles vivantes” ; la mortalité le vide tout en alimentant le compartiment
“feuilles mortes”, qui est lui-méme vidé par la décomposition. La consommation peut intervenir sur chacun des
deux compartiments en diminuant leurs effectifs.

LE CYCLE SAISONNIER DES EFFECTIFS DE TIGES ET DU NOMBRE MOYEN DE
FEUILLES PAR TIGE

Le cycle saisonnier des effectifs de tiges

Parallélement aux études portant sur les feuilles, un suivi de I'effectif des talles vivantes a ét€ fait pour les six
séries de plantes de Nazinga (fig. VIL.4). Il montre une évolution s’articulant autour de deux événements clé : le
retour de la saison des pluies et la reproduction sexuée.

Le retour des pluies détermine en effet le commencement de la repousse dans deux des faciés étudiés. Dans le
troisiéme, ol la repousse avait déja débuté, il provoque une augmentation d’effectifs sensible (Schizachyrium
sanguineum) a trés forte (Andropogon ascinodis).

La période de reproduction coincide toujours avec une variation d’effectifs comprenant une phase d’augmen-
tation rapide et marquée, sauf chez Hyparrhenia smithiana. Il faut d’ailleurs souligner que cette espéce a un taux
de floraison trés inférieur aux autres (1 % des talles environ contre 7 % et 40 % chez A. ascinodis et
S. sanguineum). Cette augmentation d’effectifs, qui correspond a la mise en place de nombreuses jeunes talles a
la base de la plante, a lieu entre septembre et novembre. Elle interfere avec le déclin des talles reproductrices en
sénescence, ce qui peut expliquer en partie la succession d’augmentations et de diminutions dans le faciés
herbeux. Les premigres feuilles formées sur ces talles seront détrnites par le passage du feu.

Par ailleurs la variation entre faciés se révéle trés nette. Ainsi, I’évolution assez réguliere des effectifs de
talles d’Andropogon ascinodis dans les facigs arbustif et arboré s’oppose aux larges variations dans le faciés
herbeux chez la méme espéce. De la méme maniére, Schizachyrium sanguineum montre des évolutions trés
divergentes dans les savanes herbeuse et arbustive. Ces résultats suggérent que les modifications du nombre de
talles sont fortement dépendantes des conditions de milieu. Les différences entre especes sont également
notables : elles se marquent particulizrement bien dans le facies arbustif ol Schizachyrium sanguineum atteint le
maximum de ses effectifs en mai et Andropogon ascinodis en novembre seulement,

L’ajustement de la taille de 1’appareil végétatif a des contraintes d’ordre interne, est modul€ par les ressources
instantanées du milieu. II se fait 2 1’échelle de deux types d’unités morphologiques : la feuille qui constitue le
modaule de renouvellement de la matiére végétale, et la talle, qui est le module de croissance clonale.

Le cycle saisonnier du nombre de feuilles par tige

A partir des données précédentes, il est facile de calculer le nombre moyen de feuilles par tige. Les résultats
obtenus & Nazinga sont présentés dans la figure VILS.

IIs montrent tout d’abord que le nombre moyen de feuilles vivantes par talle differe selon les espéces. Le
maximunm atteint, voisin de 3 ou 4 pour Andropogon ascinodis et'de 4 pour Hyparrhenia smithiana, est bien plus
élevé (environ 6 ou 7) pour Schizachyrium sanguineum. Le nombre de feuilles par tige apparait donc comme une
caractéristique intrinséque de 1’espéce, contrairement & d’autres traits de la biologie des Graminées, par exemple
la durée de leur cycle de croissance.

Les données obtenues précédemment par divers auteurs chez des Graminées de milieu tempéré (RYLE,
1964 ; ROBSON, 1973 sur Lolium perenne ; HUISKES et HARPER, 1979 sur Ammophila arenaria an Pays de
Galles ; FRANCOIS et RENARD, 1979 sur Festuca rubra ; AL-SBEI, 1982 sur Dactylis glomerata....) concor-
dent d’ailleurs avec le fait que le nombre moyen de feuilles par tige est un caractére de 1’espéce.

Quelle est alors P’influence des conditions de milieu sur cette caractéristique intrinséque des espéces ? Pour
chacune, les valeurs obtenues en septembre dans les différents faci¢s ont été comparées deux & deux a I’aide d’un
test de Mann-Whitney-Wilcoxon. Les deux espéces different entre elles dans les deux faciés communs (savane
herbeuse et savane arbustive) au seuil de sécurité de 0,01. Pour Schizachyrium sanguineum, les valeurs différent
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significativement entre les deux faciés étudiés,.au seuil de sécurité 0,05. Pour Andropogon ascinodis, en revanche,
il n'y a pas de différence, au seuil de sécurité€ de 0,05, entre les trois facies étudiés : savane herbeuse, savane
arbustive et savane arborée. Les deux espéces ont donc un comportement différent.

Deux conclusions se dégagent de cette comparaison du comportement d’une méme espéce entre faciés : la
premigre est que les conditions de milieu ont une influence sur le nombre maximal moyen de feuilles portées par
les axes, la seconde est que les diverses espéces n’ont pas la méme sensibilité 4 ces conditions. Dans le cas pré-
sent, Schizachyrium sanguineum se montre plus sensible que Andropogon ascinodis. Une telle influence des
conditions de milieu sur le nombre moyen de feuilles vivantes par talle a été mise en évidence en zone tempérée,
notamment chez la Graminée Ammophila arenaria (HUISKES et HARPER, op. cit.) pour laquelle les valeurs
oscillaient entre 0,7 et 2,4 selon les sites et les saisons. GARNIER (1982) a également observé que le nombre de
feuilles par talle était plus élevé en milieu fermé qu’en milieu ouvert chez Dactylis glomerata L. et Bromus erec-
tus Huds.

En ce qui concerne la variation saisonniére de la variable “nombre de feuilles par talle”, on constate que deux
types de comportements se dessinent parmi les trois especes considérées. Le premier - celui d’Andropogon asci-
nodis et d’Hyparrhenia smithiana - est d’atteindre rapidement, puis de maintenir, un nombre maximal de feuilles
relativement faible. A ’opposé, le comportement de Schizachyrium sanguineum est d’augmenter progressive-
ment le nombre de ses feuilles tout au long de la saison de croissance, jusqu’a un maximum relativement Elevé
mais fugitif.

Pour toutes les espéces, 1a fin de la période de reproduction s’accompagne d’une chute du nombre de feuilles
par talle : de 2,5 ou 3 4 un peu plus de 1 pour Andropogon ascinodis, de presque 3,5 4 moins de 2 pour Hyparrhenia
smithiana et d’environ 5 ou 6 2 un peu plus de 2 pour Schizachyrium sanguineum. Cette diminution du nombre
moyen de feuilles vivantes par tige correspond évidemment 4 I’augmentation du nombre des feuilles mortes
signalée précédemment ainsi qu’au développement de nouvelles tiges, dont le nombre de feuilles est d’autant
plus faible qu’elles sont plus jeunes. L’étude des phénoménes de natalité et de mortalité va permettre de complé-
ter ces premiéres données sur le renouvellement de 1a matiére végétale au sein de la touffe de Graminée.

LE CYCLE SAISONNIER DE LA NATALITE ET DE LA MORTALITE DANS LES POPULA-
TIONS DE FEUILLES

La variation saisonniére des effectifs qui vient d’étre étudiée résulte de P'interaction des phénomeénes de nata-
lité et de mortalité au sein de la population.

La natalité

La natalité montre de trés fortes variations saisonniéres (fig. VIL6 et VIL7) ; elle se répartit en une ou plu-
sieurs vagues, d’importance relative et de date diverses selon les localités et les espéces.

A Lamto, la vague principale de début d’année, juste aprés le passage du feu, est suivie d’une deuxiéme
vague, d’importance moindre, lors de la mise en place des innovations en octobre-novembre. En fait, le passage
du feu introduit une coupure artificielle 4 I’intérieur d’un seul et méme événement : le développement des inno-
vations, dont la mise en place est immédiatement suivie d’une croissance active.

- A Nazinga, il n’existe qu’une unique vague de natalité, centrée sur la seule période favorable de ’année : la
saison des pluies (fig. VIL.7).

A Ouango-Fitini, une croissance immédiate de saison séche aprés le passage du feu peut avoir lieu dans cer-
tains cas (Andropogon ascinodis, fig. VIL.6.5 et Monocymbium ceresiiforme, fig. VIL.6.6), mais elle est rapide-
ment stoppée par le manque d’eau du sol. La croissance commence ou reprend ensuite de maniére trés active an
retour des pluies, puis augmente une deuxi®me fois au moment de la mise en place des nouveaux axes. La vague
principale de natalité, correspondant chez Loudetia simplex (fig. VI1.6.3) au retour de la saison des pluies, se ren-
contre au moment de la mise en place des nouvelles talles chez Schizachyrium sanguineum (fig. VI1.6.4). On
n’observe jamais & Nazinga une telle coincidence entre mise en place des talles et vague de nataliié foliaire,
probablement parce que le développement des talles nouvellement apparues est bien moins important qu’a
Ouango-Fitini, ol plusieurs feuilles doivent naitre sur chacune.
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La mortalité et ses relations avec la natalité

Les valeurs maximales de mortalité se situent, dans toutes les localités, soit en méme temps que celles de la
natalité, soit un mois plus tard. Elles peuvent aussi se rencontrer en fin de croissance, au retour de la saison
séche, comme & Nazinga. Par ailleurs, la période de reproduction coincide généralement avec une augmentation
de 1a mortalité, La liaison entre les fortes mortalités et les fortes natalités s’explique certainement par la combi-
naison de contraintes internes du fonctionnement de 1a plante et de contraintes imposées par les ressources limi-
tées du milieu.

Ainsi les conditions climatiques favorables qui permettent la forte natalité 2 certaines périodes entrainent par
contrecoup une importante mortalité. La plante se révéle incapable d’assurer 1a survie simultanée d’un trop grand
nombre d’organes lorsque les ressources du milieu, en particulier hydriques, deviennent insuffisantes.

D’un autre c6té, il est logique que des conditions climatiques rigoureuses entrainent une forte mortalité et que
1a natalité reste alors faible. Une mortalité bien supérieure a la natalité s’observe ainsi chez Andropogon ascino-
dis dans la savane arbustive de Nazinga en février ol existe une forte contrainte hydrique. L’influence des condi-
tions climatiques est également manifeste Iors de la sénescence de la population de feuilles aprés 1a reproduction.
Comme le retour de la saison s&che est plus précoce au nord, la mortalité est bien plus élevée chez les trois
espéces de Nazinga (fig. I11.8) que chez les quatre espéces de Ouango-Fitini, ou chez les deux especes de Lamto.

11 existe en outre sur le gradient climatique une variation saisonniére du rapport entre natalité et mortalité. A
Lamto, les deux valeurs s’équilibrent 4 peu prés pendant toute 1a deuxiéme partie de ’année. A Nazinga la mor-
talité reste au contraire bien plus faible que la natalité pendant tout le début de I’année et elle n’augmente que
trés tardivement. Dans le troisi¢me site, Ouango-Fitini, Ia situation est intermédiaire.

LA DUREE DE VIE DES FEUILLES

Le devenir des cohortes va maintenant &tre considéré individuellement par la caractérisation de leur courbe
de survie, de leur tsg et de leur espérance de vie.

Le pourcentage de survie des cohortes

Les figures VILS et VIL.9 montrent la décroissance des effectifs de chaque cohorte au cours de 1’année. Selon
les localités et les especes, les cohortes mettent de 2 & 6 mois & disparaitre. Leur durée de vie apparait 1égérement
plus longue & Nazinga (2 3 6 mois) que dans les antres localités (2 & 5 mois).

Les cohortes qui persistent le plus longtemps (6 mois) correspondent aux premigres feuilles de saison séche
(janvier-février) chez Schizachyrium sanguineum dans le faciés arbustif de Nazinga. Ce résultat peut sembler
étonnant dans la mesure oil les feuilles de ces cohortes, dont la vie s’étend de janvier 2 juin, subissent des condi-
tions de milieu difficiles : pratiquement pas de pluie, pen d’eau dans le sol, des températures diurnes dépassant
fréquemment 35 °C, une humidité relative de I'air inférieure & 30 % (voir le détail des données climatiques dans
le chapitre III). La faiblesse de la natalité 2 cette époque montre d’ailleurs que ces conditions limitent 1a crois-
sance (voir fig. VIL.7.4). La plante semble donc restreindre les dépenses énergétiques concernant les parties
aériennes au strict minimum, seule la maintenance des organes en place étant assurée.

Les cohortes qui ont la vie Ia plus bréve (2 mois) sont tout d’abord les premitres repousses 4’ Hyparrhenia
smithiana 4 Lamto (février) ; contrairement 2 la situation précédente les conditions rencontrées par les plantes
sont alors favorables 2 la croissance (températures diurnes inférieures 4 35 °, humidité relative de I’air supérieure
4 70 %) et 1a natalité est forte (voir fig. VI1.6.2). Un deuxiéme cas de cohorte  vie bréve est celui des premieres
repousses d’Andropogon ascinodis dans le faciés arboré de Nazinga (mai) ; leurs feuilles jouissent également de
conditions favorables pendant le début de leur vie : les pluies reprennent, le sol se recharge en ean et I’humidité
relative de 1’air dépasse généralement 60 %. La natalité est d’ailleurs particulidrement élevée 3 cette époque (voir
fig. VIL.7.5). Le troisieme exemple est celui de la cohorte née en période reproductive chez Loudetia simplex a
Lamto (octobre). Bien que Ies conditions climatiques soient toujours bonnes, la natalité est alors faible (voir
fig. VIL.6.2) car la plante entre dans sa période de sénescence.

11 apparait donc que les durées de vie les plus longues correspondent a un état de survie sans croissance et
que les plus courtes coincident soit avec une période de croissance active, soit avec la sénescence.
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Figure VI1.8 Survie des cohortes successives dans les populations de feuilles de cinq espéces de Grami-
nées des savanes de Cote-d’lvoire en 1980 (d’aprés FOURNIER, 1982a, 1983a, 1984)
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Figure VI1.9 Survie des cohortes successives dans les populations de feuilles de trois espaces de
Graminées des savanes de Nazinga au Burkina Faso en 1985
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Pour une espéce donnée dans un faci¢s donné, 1a différence de durée de vie des cohortes successives varie de
moms dei (.)cmzacnynum sangulneum du [a01es herbeux ue Naangd) a3 ITlUlb \ocmzacnyr ium sangumeum UU
faciés arbustif de Nazinga).

Les 1écers chanoements de forme des courbes ohservés a divers moments de ’année nour tontes leg PQI‘\P{‘PQ
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et toutes les localités traduisent des variations dans la répartition saisonniere de la mortahte. Les condmons
hydriques locales semblent prépondérantes dans le déterminisme de ces changements, puisque les courbes des
diverses espéces d’un méme faciés se ressemblent généralement plus que celle d’une méme espece dans diffé-
rents faciés. Ceci apparalt partlcuherement bien sur les courbes des deux especes Andropogon ascinodis et

Schizachyrium sanguineum dans les faciés herbeux et arbustif de Nazinga (fig. VIL.9.1 2 VILS.4).

L’arrivée de la saison des pluies provoque dans tous les cas au cours des deux premiers mois une diminution
de 1a mortalité qui est bien visible sur toutes les courbes : en mars-avril 4 Lamto, en avril-mai ou mai-juin 4

AR RIVIGRRAWT O QACI1 VISIVIU S S 200 LU UGS A2 gt vill 411110, LA AvViii-11ial el 1ligi=-uild

Ouango-Fitini et en mai-juin ou juin-juiliet 2 Nazinga.

Certaines courbes montrent par ailleurs qu’une forte natalité lors d’un mois donné accentue, pendant la méme
période, la mortalité dans la cohorte du mois précédent. La forte natalité entre avril et mai chez ’espéce
Andropogon ascinodis du faciés arbustif de Nazinga (voir fig. VIL7. 3) s’accompagne d’une forte mortalité de la

€ TeT N AN R

COIIOI'[C (l avru \Ilg V1L.Y.3). Ue meme ld Ild[d.ll[e CXPIU&IVC cnie levn‘er €t mars bllCL Luu‘ueua blmplé C :?l. Larmio
(voir fig. VIL.6.1) correspond 2 une importante mortalité dans la cohorte de mars (fig. VIL.8.1).

En contrepartie. lec faibles natalités g’associent opnm-alpmpnt a deg nourcentages de survie élavés comm
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montrent le cas d’Andropogon ascinodis de la savane arbustive de Nazmga en mars-avril (voir fig. VIL.7.3 e
VI11.9.3) ainsi que celui de Schizachyrium sanguineum du faciés herbeux de Ouango-Fitini de juin & septembre
(voir fig. VIL.64 et VILE 4).

Malgré la prépondérance, déja signalée, des conditions hydrigues dans le déterminisme de la mortalité des
cohortes, les caractéristiques propres des espéces transparaissent aussi : Schizachyrium sanguineum présente
dans tous les facies un pourcentage de mortalité plus faible que celui de 1’autre espéce étudi€e au méme endroit.

L’étude de la survie de cohortes individuelles confirme donc tout 2 la fois I’'importance des conditions

hydriques, ’existence de contraintes internes 2 la plante (liaison natalité-mortalité et mortalité-période reproduc-
tive) et la particularité de la réponse de chaque espéce.

Le temps de disparition de 50 % des effectifs vivants des cohortes ou “t;,”

Le paramélre t50, qui mesure en quelque sorte une “demi-vie”, donne du devenir des cohortes une image plus
synthétique que les courbes de survie. I a été déterminé pour toutes les cohortes dont P'effectif initial a diminué
de moitié sous I’effet de 1a sénescence ou des conditions extérieures avant le passage du feu (fig. VIL.10 et
VIL11, tab. VIL1).

Le tsq varie, selon les cohortes, de 19 i 126 jours, c’est-a-dire presque d’un facteur 7, les deux valeurs
extrémes se rencontrant d’ailleurs chez la méme espéce : Monocymbium ceresiiforme 2 Ouango-Fitini
(fig. VIL.10.6). Dans certains cas, la moitié de ’effectif initial de feuilles peut donc persister plus de 4 mois aprés
la naissance de la cohorte, ce qui est une durée importante compte tenu des conditions tropicales. A titre de com-

_______ o sralariea Aladoi i ne i, nonZn £n s A ol e Ll o wrnminmet da N B AN 3Acies 5 M) O 4e A0 28
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4 70 jours 4 5 °C (WILLIAMSON, 1976, chez cinq espéces) ou d’environ 50 & 200 jours (SYDES, 1984, chez
six espéces).

Les valeurs sont du mé&me ordre de grandeur pour les trois localités ouest-africaines étudiées, pour les divers
facigs et pour les diverses espéces ; la variabilité observée est donc surtout de nature saisonnigre.

De maniére générale, le t5q atteint des valeurs moins élevées pour les cohortes nées en saison séche que pour
celles de saison des pluies, ce qui confirme la remarque précédemment faite & propos des pourcentages de survie.
La faibie valeur correspondani au mois de juiliei chez Loudetia simplex a Lamio, est une exception imputabie au
régime hydnque particulier du sol dans ce faciés de bas de pente. Un engorgement s’y produit frequemment pen-
dant la saison des pluies (voir les graphiques du chapitre IIT), mettant momentanément les racines des plantes en
conditions asphquues et augmentant donc la mortalité des feuilles. Une autre exception est I’ espéce de
Schizachyrium sanguineum dans la savane arbustive de Nazinga (fig. VII.11.4) : chez cette plante, les plus fortes
valeurs de tsg correspondent 2 la saison séche. II ne s’agit visiblement pas d’'un comportement intrinséque de
I’espéce en cas de repousse précoce puisqu’a Ouango-Fitini, ¢’est en saison des pluies que les valeurs de tsg sont

1a nhia Alavdas Ha UTT 10 AN
1C Pius CITVOLS (1. Viliua).
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Tableau VII.1 Valeurs moyennes du parametre t5q pour les diverses cohortes de feuilles de
quelques espéces en 1980 et 1985 dans I'étude de la dynamique foliaire des
Graminées pérennes en Afrique de I’Ouest

LOCALITE LAMTO OUANGO-FITINI NAZINGA
Année d’étude 1980 1980 1985
ESPECE Faciés démde | LI L2 o1 02 N1 N2 N3
Andropogon ascinodis - - - 52 51 41 51
- - - 53 54 46 53
Hyparrhenia smithiana - 46 - - - - 42
- 47 - - - - 44
Loudetia simplex 36 - 63 - - - -
37 - 64 - - - ;
Monocymbium ceresiiforme - - - 57 - - -
- - - 56 - - .
Schizachyrium sanguineum - - 14 - 51 51 -
- - 105 - 52 50 -
moyennes brutes des diverses cohortes @ moyennes pondérées par les effectifs des diverses cohortes
L1 : savane herbeuse de bas de pente N1 : savane herbeuse
L2 : savane arbustive N2 : savane arbustive
O1 : savane herbeuse N3 : savane arborée
02 : savane arbustive

La période reproductive, qu’elle ait lieu pendant la saison des pluies (voir Loudetia simplex et Hyparrhenia
smithiana 3 Lamto, fig. VIL.10.1 et VIL.10.2) ou pendant la saison s&che (voir Loudetia simplex 3 Ouango-Fitini,
fig. VIL.10.3), correspond également 2 de faibles valeurs de tgg, c’est-2-dire 4 une mortalité élevée.

L’étude du t5p confirme donc encore I'influence des conditions difficiles de milieu (saison séche, engorge-
ment du sol,...) sur le déclenchement de la mortalité chez les feuilles des Graminées pérennes en savane et
montre également I’importance des conditions internes (floraison et fructification).

L’espérance de vie des cohortes

L’espérance de vie n’a été calculée que pour les cohortes ayant achevé leur vie avant le passage du feu, c’est-
a-dire pour 7 ou 8 mois 4 Lamto, 4 ou 5 mois & Ouango-Fitini et 2 4 7 mois 4 Nazinga. De fait, 1a vie des
cohortes suivantes ayant été écourtée par I’incendie, la valeur de leur espérance de vie e, n’aurait en effet pas de
signification biologique.

A partir de I’espérance de vie 4 1’4ge x, un autre paramétre a été calculé : il s’agit de e, - x, espérance
moyenne de survie a I’age x, dont 1’évolution est présentée dans les figures VIL.12 et VIL.13. L'espérance de vie
et I’espérance de survie décrivent, tout comme les pourcentages de survie des cohortes et le tsg qui viennent
d’étre présentés, les phénomenes de mortalité dans les cohortes successives. Leur intérét par rapport 2 ces der-
niers est de permettre une meilleure lecture de la répartition de la mortalité au cours de la vie des cohortes.

Les figures VIL12 et VIL13 retracent I’évolution saisonniére de la durée de survie pour chaque cohorte des
12 séries de plantes étudiées. On s’intéressera successivement A la forme des courbes et aux valeurs atteintes en
discutant la variabilité saisonniére interspécifique, interfaci®s et sur le gradient climatique.
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Figure VIl.10 Valeurs du paramétre ty, chez les cohortes successives de cing espaces de Graminées
des savanes de Cote-d’lvoire en 1980 (d’aprés FOURNIER, 1982a, 1983a, 1984)
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Figure VI1.11 Valeurs du paramétre t5, chez les cohortes successives de trois especes de Graminées
des savanes de Nazinga au Burkina Faso en 1985
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Figure VII.12 Espérance de survie des cohortes successives de feuilles chez cing espéces de
Graminées pérennes des savanes de Cote-d’lvoire en 1980 (d’aprés FOURNIER,

1982a, 1983a, 1984)
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Figure VII.13 Espérance de survie des cohortes successives de feuilles chez trois espaces de
Graminées pérennes des savanes de Nazinga au Burkina Faso en 1985
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Globalement d’allure linéaire décroissante, la relation qui lie e, - x 4 'age estde laforme ¢, -x=-ax+b:la
durée probable de survie d’une jeune feuille est en moyenne plus élevée que celle d’une feuille 4gée et le taux de
mortalité reste le méme, quel que soit I’age de la cohorte.

En fait, si la conformité & ce modele est presque parfaite pour certaines cohortes (janvier chez Andropogon
ascinodis du faciés herbeux de Nazinga, fig. VI1.13.1 ; janvier chez Schizachyrium sanguineum du facies arbustif
de Nazinga fig. VIL.13.3 ; juin chez Schizachyrium sanguineum 3 Ouango-Fitini, fig. VII.12.4), d’autres s’en
écartent sensiblement (avril chez Loudetia simplex 3 Lamto, fig. VIL.12.1 ; mars chez Hyparrhenia smithiana a
Lamto, fig. VIL.12.2 ; juillet chez la m&me espece 4 Nazinga, fig. VII.13.6 ; juin chez Schizachyrium sangui-
neum du faciés arboré de Nazinga, fig. VIL.134). :

Dans tous ces cas, 1’espérance de survie augmente ou diminue brusquement & un moment donné, ce qui signifie
que le taux de mortalité varie au cours de la vie de 1a cohorte. Une augmentation de 1’espérance de survie s’observe
ainsi en juillet pour les cohortes de Lamto et de Ouango-Fitini et pour celles de mai ou d’aofit 4 Nazinga.
D’aprés les courbes d’évolution de 1’eau du sol de la figure VIL.3, ces périodes correspondent a une augmen-
tation de la disponibilité hydrique & Nazinga. Les données d’eau du sol concernant Lamto et Ouango-Fitini
(chapitre IIT) ne sont en revanche pas assez détaillées pour permettre 1a mise en évidence d’une telle coincidence.

Les valeurs d’espérance de survie ne différent que peu entre localités et entre especes : comme dans le cas du
t50, la variabilité est surtout saisonniére. Une 1égére tendance & 1’augmentation de 1’espérance de survie avec
I’humidité climatique ou édaphique croissante se dessine cependant (tab. VIL.2). Les valeurs maximales absolues
d’espérance de vie e,, ainsi que les valeurs maximales d’espérance de vie & la naissance ¢, sont systématique-
ment plus élevées vers le sud, sauf chez Loudetia simplex (qui pousse dans un facies aux caractéristiques
hydriques trés particuligres a Lamto). Les moyennes d’espérance de vie & la naissance des diverses cohortes

Tableau V1.2 Etude de la dynamique foliaire des Graminées pérennes en Afrique de I’Ouest : valeurs
de I’espérance de vie des cohortes de feuilles de quelques especes en 1980 et 1985

LOCALITE LAMTO OUANGO-FITINI NAZINGA
Année d’étude 1980 1980 1985
ESPECE Faciés déude | L1 L2 o1 02 N1 N2 N3
Andropogon ascinodis - - - 67 54 55 42
- - - 158 111 134 111.
- - - 49 47 40 36
Hyparrhenia smithiana - 78 - - - - 43
- 153 - - - - 105
- 50 - - - - 37
Loudetia simplex 65 - 75 - - - -
182 - 158 - - - -
42 - 61 - - - -
Monocymbium ceresiiforme - - - 52 - - -
- - - 116 - - -
. - . 37 - - -
Schizachyrium sanguineum - - 109 - 55 97 -
- - 191 - 113 168 -
- - 88 - 49 50 -
: valeurs maximales de eg : valeurs maximales de e, : moyenne des e, sur1’année
L1 : savane herbeuse de bas de pente N1 :savane herbeuse O1 : savane herbeuse
L2 : savane arbustive N2 : savane arbustive 02 : savane arbustive
N3 : savane arborée
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varient de manitre différente selon les espéces, aucune tendance ne se dégageant le long du gradient climatique.
Ces moyennes sont identiques pour toutes les localités chez Andropogon ascinodis, plus élevées en climat
humide chez Schizachyrium sanguineum et Hyparrhenia smithiana et plus élevées en climat sec chez Loudetia
simplex.

Les séries de courbes d’une méme espéce dans divers facids ou localités (Schizachyrium sanguineum,
fig. VII.12.4, VI1.13.2 et VIL.13.4 ; Andropogon ascinodis, fig. VI1.12.5, VIL.13.1 et VII.13.5 ; Loudetia simplex,
fig. VIL13.3 et VIL.12.1 ; Hyparrhenia smithiana, fig. VI1.12.2 et VII.13.6), montrent également un certain déca-
lage saisonnier des valeurs.

Dans I’évolution saisonnitre de I’espérance de survie, 1a premitre phase consiste en une diminution des
valeurs chez les cohortes successives (février & mars a Lamto, fig. VII.12.1 ; janvier ou février 4 avril & Ouango-
Fitini, fig. VIL.12.3, VIL.12.5 et VIL12.6 ; janvier a avril 4 Nazinga, fig. VIL.13.3 et VII.13.4) et correspond 4 la
fin de la saison séche ; elle est absente dans certains cas (Hyparrhenia smithiana 4 Lamto, fig. VI1.12.2 ;
Schizachyrium sanguineum & Ouango-Fitini, fig. VIL.12.4 ; esp&ces des facies herbeux et arboré 2 Nazinga,
fig. VIL.13.1, VIL.13.2, VII.13.5 et VII.13.6). Pendant une deuxi®éme phase, les valeurs de I’espérance de survie
augmentent ensuite au cours de la saison des pluies.

LA COMPOSITION EN CLASSES D’AGE DE LA POPULATION DE FEUILLES
VIVANTES

Les histogrammes présentés dans les figures VII.14 et VIL.15 sont analogues aux pyramides des ages utilisées
en démographie classique pour figurer la structure d’age des populations. La représentation adoptée s’écarte
cependant des conventions habituelles car les classes les plus jeunes sont placées au dessus des autres. I1 a en
effet paru souhaitable que le graphique refléte I’organisation spatiale réelle des feuilles sur la plante ; or les
jeunes feuilles sont en grande majorité situées a I’extrémité des tiges, au-dessus des feuilles plus dgées.

La réoccupation du milieu par les Graminées pérennes aprés le passage du feu se traduit sur les graphiques
par ’augmentation du nombre de cohortes en présence au cours de 1’année, le maximum étant atteint en fin de
cycle. Le perpétuel rajeunissement des plantes par le remplacement des cohortes est également trés visible : les
jeunes feuilles constituent pendant une bonne partie de I’année une proportion importante de la population.

L’influence des conditions climatiques est particulierement évidente 4 Nazinga. Pour le faciés arbustif, oi les
conditions édaphiques sont les meilleures, I’épuisement des réserves hydriques du sol pendant la repousse se
manifeste par 1a diminution simultanée des effectifs et de 1a natalité entre janvier et mai (fig. VII.15.2 et
VIIL.15.3), les feuilles des cohortes de février a avril étant trés peu nombreuses. Dans les autres faciés, ou le pF
est plus élevé, la production de feuilles est nulle pendant toute la premiére partie de 1’année, Ia deuxiéme partie
du cycle étant tout & fait comparable & celle du facids précédent. A Lamto au contraire la premilre partie de
P’année présente une phase de croissance particuli¢rement intense.

Les figures VII.14 et VIL.15 montrent donc qu’il existe une évolution de la composition en classes d’age de Ia
population de feuilles le long du gradient climatique, évolution qui n’apparait pas dans les moyennes calculées
sur toute 1’année, surtout influencées par la variabilité entre faciés (tab. VIL3 p. 172).

Si I’on extrait les deux catégories *“feuilles de moins d’un mois et “feuilles de moins de deux mois” (fig. VII.16
et VIL.17), il apparait que 1’époque de jeunesse maximale de la population est de plus en plus tardive dans
I’année le long du gradient climatique sud-nord. La position de cette période varie donc de maniére tout 2 fait
parallele a celle des premires pluies : elle refléte fidélement la modification du climat.
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Figure VII.14 Variation saisonniére de la composition en classes d’age de la population de
feuilles vivantes de cing especes de Graminées pérennes des savanes de Cote-
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Tableau VII.3 Etude de la dynamique foliaire des Graminées pérennes en Afrique de I’'Ouest :
pourcentage de jeunes feuilles dans la population de feuilles vivantes chez
quelques espéces

LOCALITE LAMTO OUANGO-FITINI NAZINGA
Année d’étude 1980 1980 1985
ESPECE Faciés détude | L1 L2 01 02 N1 N2 N3
Andropogon ascinodis - - 81 - 84 78 81
- - 53 - 52 48 51
Hyparrhenia smithiana - 89 - - - - 87
- 59 - - - - 55
Loudetia simplex 90 - 69 - - - -
66 - 45 - ; . -
Monocymbium ceresiiforme - - - 79 - - -
- - - 51 - - -
Schizachyrium sanguineum - - 58 - 82 74 -
- - 37 - 50 44 -
: pourcentage moyen sur I’année des jeunes feuilles de moins de deux mois
@ : pourcentage moyen sur ’année des jeunes feuilles de moins d’un mois
L1 : savane herbeuse de bas de pente N1 : savane herbeuse 01 : savane herbeuse
L2 : savane arbustive N2 : savane arbustive 02 : savane arbustive
N3 : savane arborée
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DU CYCLE DE LA DYNAMIQUE FOLIAIRE
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Graminées pérennes dans plusieurs faciés de savane de trois localités ouest-africaines. Il a mis en évidence chez ces
plantes une importante variabilité du cycle de croissance qu’il convient maintenant de considérer plus attentivement.

11 est hors de question d’en étudier ici tous les aspects car ils sont bien trop nombreux. Trois types de variabi-
1ité peuvent toutefois &ire cernés avec une précision satisfaisante grace aux données qui viennent d’étre présen-
tées : celle qui se développe le long d’un gradient de sécheresse climatique sud-nord, celle qui intervient entre les
divers faci¢s d’une mé&me localité et enfin celle qui distingue les espéces coexistant dans un méme facies.

Un autre type important de variabilité est celui, 1ié aux aléas climatiques, qui différencie les années succes-
sives, La lourdeur des relevés de terrain nécessaires pour le mettre en évidence a toutefois interdit de 1’aborder
en ce qui concerne la dynamiqgue foliaire. 11 est largement traité dans le présent travail pour d’autres aspects de Ia
croissance des plantes, en particulier pour le cycle des phytomasses.

LA VARIABILITE SUR LE GRADIENT CLIMATIQUE SUD-NORD

Le comportement démographique des feuilles de Graminées pérennes montre, le long d’un gradient clima-
tique sud-nord, une remarquable variation. Celle-ci concerne le cycle de 1a natalité et de 1a mortalité, celui des
effectifs de la population ainsi que la durée de vie des feuilles aux diverses périodes de ’année.

La variabilité de la natalité et de la mortalité

L’évolution saisonnitre de la natalité et dé la mortalité des feuilles varie de fagon sensible sur le gradient cli-
matique sud-nord, comme on 1’a vu au chapitre précédent.

La natalité
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début d’année, une seconde poussée de croissance pouvant se faire ou non selon les sites et les espéces au moment
de 1a mise en place.des innovations vers septembre-octobre (voir fig. VIL6). Les courbes d’évolution saisonniére
de la natalité sont donc parfois bimodales. L’ importante croissance précoce observée dans cette région, en
I’absence de contraintes autres que le feu, peut étre considérée comme révélant les potentialités des plantes.

Lorsque le climat est plus sévére, avec de fortes contraintes hydriques, comme & Nazinga, le développement
des innovations, qui se fait pendant ou peu aprés la pén'ode de reproduction sexuée, n’est pas suivi d’une impor-
tante croissance immédiatement apres ie feu. La courbe d’évolution de ia nataiité est alors presque toujours uni-
modale : les valeurs maximales se regroupent nettement autour de la pénode la plus arrosée (voir fig. VIL7). Le
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A Ouango-Fitini en revanche, avec une contrainte climatique réelle - bien que moins forte qu’a Nazinga -, il
existe plusieurs vagues de natalité dans I’année, situées différemment selon les espéces (voir fig. VIL6). Les
courbes d’évolution saisonniére de la natalité sont bi- ou tri-modales. C’est dans cette localité que la différence
entre les diverses espéces est 1a plus marquée. _

En I’absence de contrainte, ou avec une contrainte faible, comme a Lamto, toutes les espéces se comporten
donc de maniere assez semblable. Une contrainte climatique forte, comme 4 Nazinga, uniformise également le
comportement. C’est en présence d’une contrainte extérieure moyenne, comme 4 Ouango-Fitini, que les especes
expriment le plus nettement la diversité de leurs capacités de réponse. Une telle situation s’oppose a celle obser-
vée dans le cas de la phénologie de 1a floraison (voir chapitres IV et V), oll la diversité maximale correspond au
climat le moins contraignant.

La mortalité et ses rapports avec la natalité

Les phénoménes de mortalité sont, comme on I'a vu, éroitement liés & ceux de natalité : les périodes de mor-
talité maximale coincident avec celles de natalité maximale ou viennent un mois plus tard.

La discussion d’une telle liaison entre natalité et mortalité chez les feuilles des clones de Graminées pérennes
sort du cadre du présent chapitre, ce qui importe en revanche ici, ¢’est que comme les courbes d’évolution sai-
sonnitre de la natalité celles de la mortalité présentent des variations le long du gradient climatique. Les valeurs
de mortalité les plus élevées se rencontrent en effet d’autant plus tardivement que le site est plus septentrional.
Les maximums correspondent ainsi aux mois de février et de mars 4 Lamto, d’avril a juin & Ouango-Fitini et
d’aofit a novembre 4 Nazinga.

Les données exposées dans le chapitre précédent (voir p. 157) ont par ailleurs montré que le rapport entre
natalité et mortalité se modifie du sud au nord de 1a région étudiée sous I'effet de la variation climatique. Le
renouvellement saisonnier de la matiére végétale se fait ainsi de mani¢re différente dans les trois localités de
Lamto, Nazinga et Ouango-Fitini. A surface photosynthétique (ou masse végétale aérienne vivante) maximale
égale en septembre ou octobre, la strate herbacée des savanes de Lamto, sous climat humide, aura produit en pro-
portion plus de feuilles depuis le début du cycle que celles des savanes de Ouango-Fitini ou de Nazinga.

Ce résultat essentiel, 1ié aux variations de répartition saisonni¢re de la natalité d’une part, de la durée totale
du cycle de croissance d’autre part, sera commenté plus en détail dans le chapitre XI et dans la discussion géné-
rale. 11 est en effet nécessaire de le prendre en compte dans les estimations de production primaire faites a partir
de 1a mesure de 1la biomasse.

La variabilité de la durée de vie des feuilles et de la composition en classes d’age
de la population de feuilles

La durée de vie des feuilles

Plusieurs paramétres (tsg , espérance moyenne de vie et de survie) ainsi que 1’aspect des courbes de survie ont
&t considérés au chapitre précédent pour étudier la durée de vie des feuilles.

4 Les courbes de survie

La forme des courbes de survie dépend 2 1a fois de la durée de vie moyenne de la cohorte et de la répartition
temporelle de la mortalité des divers individus.

La variabilité la plus évidente entre les courbes de survie est, comme on I’a dit, celle qui existe entre les
divers mois pour chaque espéce dans chaque localité. Elle semble dépendre  la fois des conditions édaphiques
locales (eau du sol) et du stade phénologique de Ia plante, liés tous deux 2 la saison (voir fig. VIL8 et VIL9). Les
cohortes vivent ainsi plus longtemps lorsqu’elles naissent pendant une période de croissance active - générale-
ment le début de 1a saison des pluies - ou pendant la sénescence - qui coincide avec le retour de 1a saison séche.
La variabilité apparait donc comme de nature essentiellement saisonniére.

Dans la mesure o 1a succession des saisons et leur durée différe du sud au nord de la zone considérée, il
existe une variation des courbes de survie le long de ce gradient climatique. Les cohortes a vie bréve de début de
saison des pluies se rencontrent ainsi en février ou mars 4 Lamto mais seulement en mai 4 Nazinga.

+ Le temps de disparition de 50 % des effectifs ou t5g

Les variations du paramétre tso paraissent surtout liées aux conditions de milieu particulieres des facies
d’étude (voir fig. VIL10, VIL11 et tab. VIL1). Comme les courbes de survie, ce paramétre met en outre en évi-
dence I'influence du stade phénologique de la plante et donc le lien avec les saisons.
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+ L'espérance de vie et de survie des cohortes

Si I’on considere maintenant les espérances de vie et de survie des cohortes de feuilles, quelques différences
se dessinent entre localités (voir fig. VIL.12, VII.13 et tab. VIL2). Pour une espece donnée, les valeurs maximales
absolues d’espérance de vie ainsi que les valeurs maximales d’espérance de vie & la naissance sont plus élevées
vers le sud.

Cela signifie qu’a certaines périodes de ’année il est possible & une feville de Graminée de vivre plus long-
temps sous le climat humide de Lamto que sous celui plus sec de Nazinga. En moyenne sur ’année, la durée de
vie des feuilles ne diminue cependant que trés peu du sud au nord du gradient.

+ Conclusion

Les divers paramétres étudiés font ressortir au total une 1égere tendance a la diminution de la durée de vie des
cohortes de feuilles le long du gradient climatique sud-nord, bien que 1’essentiel de la variabilité soit saisonnire
ou liée aux conditions locales des faciés d’étude. Les feuilles de Graminées vivraient ainsi en moyenne un peu
plus longtemps & Lamto, sous climat humide, qu’a Nazinga, sous climat plus sec. Le temps de renouvellement de
la matiére (“turn-over”) serait en conséquence légérement plus court au nord, au moins 2 certaines périodes.

La variabilité de la composition en classes d’ige de la population de feuilles

La période ot la proportion de jeunes feuilles est la plus élevée dans la population est de plus en plus tardive
du sud vers le nord, cette variation suivant, bien entendu, la répartition saisonni¢re des pluies (voir fig. VIL 14,
VIL15, VIL16, VIL17 et tab. VIL3).

11 est évident que le retard de la période de natalité maximale vers le nord, lié & celui du début de la saison
des pluies, est 1a cause de cette évolution le long du gradient climatique.

La variabilité des effectifs

Les effectifs de feuilles vivantes

L’évolution saisonniére des effectifs de feunilles vivantes présente une dissymétrie de plus en plus marquée
vers le nord, o1 1a période climatiquement seche de début d’année coincide avec des valeurs trés faibles (voir
fig. VIL.1 et VIL.2). Dans les facies climatiquement et édaphiquement les plus secs, la premiére phase de crois-
sance est méme totalement absente : un délai de 5 mois sépare ainsi parfois le passage du feu de la reprise de
croissance.

La variation saisonniére de la natalité, qui a été abordée dans les pages précédentes, est évidemment a 1I’ori-
gine de cette variation des effectifs. La croissance des plantes est limitée en saison séche par la faiblesse de la
quantité d’eau disponible dans le sol : elle varie selon les facies et les années, en liaison directe avec les varia-
tions de la pluviosité d’une part, les caractéristiques édaphiques propres du facits d’autre part.

La conséquence du raccourcissement du cycle 2 I'extrémité septentrionale du gradient climatique est ainsi
d’obliger la plante 2 achever en 6 ou 7 mois une croissance qu’elle étale sur 11 ou 12 mois sous les climats plus
cléments. La bridveté de la période de croissance explique certainement la diminution de taille et de poids d’une
méme espece qui a été illustrée dans les pages 127 et suivantes du chapitre V.

Le rappport entre les effectifs vivants et les effectifs morts

Le rapport entre effectifs vivants et effectifs morts varie lui aussi le long du gradient climatique : les feuilles
vivantes sont relativement plus nombreuses dans la population au nord qu’au sud (voir chapitre VII, p. 150). A
Lamto les effectifs de feuilles mortes égalent ou dépassent ainsi en fin d’année ceux des feuilles vivantes, tandis
qu’a Nazinga ils leur restent trés inférieurs jusqu’au mois de novembre et qu’a Ouango-Fitini la situation est
intermédiaire.

+ Le role des paramétres démographiques

Le rapport entre effectifs vivants et morts dans la population dépend évidemment en premier lieu des para-
metres démographiques (natalité, mortalité, durée de vie des feuilles) et de la vitesse de disparition des tissus morts.

La différence de proportion observée ne peut étre liée 4 une variation dans la durée de vie des feuilles.
Comme on I’a vu, ces dernidres vivent en effet en moyenne un peu plus longtemps & Lamto, sous climat humide,
qu’a Nazinga, sous climat plus sec. Le temps de renouvellement de la matiére végétale est donc légerement plus
court au nord, ce qui devrait conduire, toutes choses égales par ailleurs, & une accumulation plus rapide de la
matiére morte. Comme ¢’est exactement le contraire que 1’on observe, un autre paramgtre est en jeu.
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La vitesse de disparition des feunilles mortes, en I’absence de toute consommation, pourrait aussi étre détermi-
nante. Elle correspond 2 une décomposition des tissus morts sous 1’action des microorganismes, qui est certaine-
ment plus importante et plus rapide lorsque ’humidité est plus forte comme & Lamto. Comme ¢’est dans cette
localité que la proportion de matiére morte est la plus élevée, la vitesse de décomposition des tissus morts n’est
visiblement pas non plus le facteur clé. Il a été montré par ailleurs que 1a manipulation des plantes lors du mar-
quage diminuait les effectifs de feuilles mortes (chapitre VI, p. 141). II est possible que les feuilles mortes soient,
au moins pendant la saison séche, plus fragiles dans les localités les plus septentrionales et qu’elles y disparais-
sent alors plus vite. Cela ne permet toutefois pas d’expliquer que la différence de proportion persiste et s’affirme
pendant la saison humide.

La mortalité, tr&s largement li€e & 1a natalité par des contraintes internes, ne peut jouer qu’un role secondaire.

La date de la période de natalité maximale, étroitement dépendante des conditions climatiques le long du gra-
dient, est encore un facteur qui peut influencer la structure de la population. Les valeurs maximales des effectifs
de feuilles vivantes se rencontrent en début d’année & Lamto car c’est & cette époque que 1a natalité est la plus
forte, & Nazinga en revanche la natalité n’atteint son maximum que bien plus tard, si bien que les maximums
d’effectifs de feuilles vivantes sont plus tardifs. Les nombreuses feuilles ainsi mises en place précocement
Lamto, localité 1a plus humide, alimentent ensuite en mourant le compartiment “feuilles mortes” pendant le reste
de ’année, tandis que la natalité devient relativement plus faible. La proportion de feuilles mortes reste en consé-
quence toujours assez €levée dans la population. A Nazinga, oii le climat est plus sec, le nombre de feuilles pro-
duites avant avril ou mai est réduit et leur mortalité n’alimente donc jusque-1a que faiblement le compartiment
“matiére morte”. Lorsque la natalité devient ensuite forte, le nombre de feuilles vivantes augmente rapidement et
le rapport des effectifs vivants par rapport aux morts devient relativement élevé. La précocité de la période de
natalité maximale sous climat humide peut donc suffire 4 expliquer la différence de proportion observée. Cette
précocité n’est d’ailleurs qu’un des aspects de 1’allongement du cycle annuel de croissance vers Ie sud.

+ Le réle possible des consommateurs

Le dernier facteur susceptible d’entrer en jeu dans le déterminisme de la proportion de matidre vivante et de
matiére morte est une consommation différentielle des feuilles par les animaux. L’évaluation, méme grossiére, de
P'impact des consommateurs est trés délicate en I’absence de données précises pour tous les sites étudiés. Les
lignes qui suivent ont donc plutdt pour but de souligner I'intérét du probléme que d’y apporter une réponse.

Les grands Mammiferes herbivores semblent incapables de trier feuille par feuille a I'intérieur d’une touffe
de Graminée pour sélectionner le matériel vert et le matériel mort (LAMOTTE, com. pers.). Leur principale
action est plutdt le prélevement global d’une partie de la matiére végétale, qui provoque le rajeunissement des
touffes et la diminution relative de 1a proportion de feuilles mortes. 1ls ne peuvent cependant pas &tre en cause ici
car ils ont été écartés des zones d’étude par des enclos.

L’impact des consommateurs de petite taille peut &tre, dans certains cas, quantitativement au moins aussi
important que celui des grands herbivores (voir le paragraphe consacré 4 la consommation dans la suite du
texte). Ces consommateurs, qui sont principalement les Criquets et les Termites, ont par ailleurs une action plus
spécifique que les grands herbivores puisqu’ils sont capables de sélectionner dans la touffe de Graminée les
organes parvenus a un stade bien précis de développement. La protection de la végétation contre ce type de
consommateurs, qui implique I'utilisation de dispositifs apportant une forte perturbation dans le milieu (filets &
mailles trés fines, par exemple), n’a pas été tentée dans le cadre des études présentées ici. 11 est par conséquent
possible que ce groupe de consommateurs intervienne dans la différence de proportion observée entre feuilles
vertes et fenilles mortes sur le gradient climatique. On sait d’ailleurs que la composition faunistique des consom-
mateurs d’herbe et de litiére varie le long du gradient (voir chapitre XI, LA CONSOMMATION PAR LES HERBI-

VORES, p. 229).
4 Conclusion

Le déplacement des périodes de natalité maximale sous ’effet des variations climatiques peut, 2 lui seul,
expliquer la variation du rapport entre effectifs vivants et morts dans les populations de feuilles le long du gra-
dient.

Malgré I'absence de données sur ce probléme dans chacune des localités concernées on peut, avec une bonne
sécurité, faire I’hypothése que I’abondance et la structure des peuplements de consommateurs primaires influen-
cent aussi le rapport entre effectifs de feuilles vivantes et effectifs de fenilles mortes dans la strate herbacée.
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LA VARIABILITE INTERFACIES DE LA DYNAMIQUE FOLIAIRE

C’est uniquement & partir des données réunies 2 Nazinga que cet aspect de la variabilité peut &tre examiné
puisque c’est 1a seule localité oi deux des trois espices étudifes ont été suivies dans au moins deux faciés 2 Ia
fois (voir tableau VI.1).

Ce type de variabilité parait principalement li¢ aux caractéristiques hydriques édaphiques et donc aux types
de sols. La disponibilité de I’eau est le facteur essentiel qui détermine le déroulement du cycle de croissance des

Graminées pérennes.

La durée totale du cycle de croissance, évolution des effectifs de feuilles vivantes
et mortes de la natalité et de la mortalité

La durée du cycle de croissance

La durée totale du cycle de croissance des Graminées pérennes différe nettement selon les facids de savane.
Elle est ainsi bien plus longue dans le faciés arbustif (onze mois) que dans les faciés herbeux et arboré (huit mois
ou neuf mois) étudiés A Nazinga (voir fig. VIL.2).

Cette différence provient de la variation dans 1a date de la reprise de la croissance des plantes aprés le pas-
sage du feu. 11 est évident que les caractéristiques édaphiques du faciés sont le facteur clé : A quantité d’eau
égale, le sol le moins argileux - celui de Ia savane arbustive - est le plus humide et le sol le plus argileux - celui
de Ia savane arborée - est le plus sec (voir tab. II1.13). C’est ce que traduit la notion de pF dont la valeur croit
depuis la savane arbustive jusqu’a la savane arborée (voir fig. VIL3).

Le cas de la savane herbeuse mérite cependant quelques commentaires supplémentaires : le passage du feu y
a été bien plus tardif (avril 1985) que dans les deux autres faciés (fin 1984) lors de I’année d’étude, ce qui a
introduit une perturbation dans le début de la repousse. Les courbes d’évolution des effectifs de feuilles présen-
tées dans le chapitre précédent ne concerent d’ailleurs que 1a croissance postéricure au passage du feu. D’aprés
des observations faites par ailleurs, 1a repousse avait cependant commencé en avril, juste avant le passage du feu,
c’est-3-dire un peu plus 6t que dans le facies arboré, ce qui concorde avec le fait que le pF 4,2 est un peu plus
faible dans la couche superficielle du sol.

L’évolution des effectifs de feuilles, de Ia natalité et de Ia mortalité

L’évolution des effectifs de feuilles vivantes et mortes ainsi que celle de 12 natalité et de Ia mortalité ne pré-
sentent pas entre les faciés d’autre variation que celle de la longueur totale du cycle.

Le cycle saisonnier des effectifs de tiges et du nombre de feuilles par tige

Les effectifs de tiges

Dans I’ensemble, les variations des effectifs de tiges sont caractéristiques plutdt de I'espéce que du faciés
(voir fig. VIL4). Cest ainsi que leur évolution est croissante entre mai et septembre chez Andropogon ascinodis
dans les trois facies étudiés mais au contraire décroissante chez Schizachyrium sanguineum dans les deux faciés
étudiés. Les quelques différences entre faciés pour une méme espéce sont liées 2 la variation de la longueur
totale du cycle qui est déterminée par la disponibilité hydrique li¢e aux caractéristiques du sol. C'est ainsi que la
savane arbustive se différencie des deux autres facits par une reprise de croissance des deux espdces qui y sont
étudiées dés le mois de janvier et non pas seulement en mai, période du retour de Ia saison des pluies. En dehors
de cette différence, les courbes d'évolution des effectifs de tiges sont trés semblables d'un faciés a Fautre pour
une méme espice.

Le nombre de feuilles par tige

Les valeurs moyennes du nombre de feuilles par tige du mois de septembre ont été mises & I'épreuve par un
test non paramétrique de Mann-Withney-Wilcoxon (SNEDECOR et COCHRAN, 1984) ; elles correspondent
dans tous les cas aux maximums atteints (voir fig. VIL.5). Chez Andropogon ascinodis, 1a différence observée
entre les trois facis n'est pas significative au seuil de sécurité de 0,05. Chez Schizachyrium sanguineum en
revanche, 1a valeur du faciés arbustif est, comme on I'a vu, significativement supéricure 2 celles du facies herbeux.

L’hypotheése Ia plus plausible pour expliquer la différence entre faciés est que plus la période de croissance
précédant la reproduction sexuée est longue (c’est-a-dire plus la reprise de croissance est précoce), plus le
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nombre maximal de feuilles par tige est élevé. La différence essentielle entre les facits semble bien étre en effet
1a disponibilité de I’eau du sol pour les plantes, les autres caractéristiques physico-chimiques du sol étant moins
variables (tableau II1.13). Un effet de I’'ombrage apporté par les plantes ligneuses parait peu probable car, méme
dans Ie faciés le plus dense, le couvert ligneux ne dépasse pas 20 %.

Une telle hypothése de 'importance de 1a durée du cycle cadre d’ailleurs bien avec la diminution de taille
observée chez les individus d’une mé&me espéce le long d’un gradient de sécheresse climatique croissante sud-
nord (voir chapitre V). Il parait en effet logique que la tige soit d’autant plus longue que le nombre de ses feuilles
est grand. Ainsi les individus vivant sous un climat humide au sud auraient des tiges plus longues et portant en
moyenne plus de feuilles que ceux des zones plus séches du nord. Les mesures de hauteur faites en septembre ne
mettent cependant pas en évidence de différence de taille statistiquement significative chez Schizachyrium san-
guineum entre les deux facits. L'échantillon n'étant cependant que de dix touffes, il est possible que Yimportance de
1a variance masque la différence sur les moyennes.

La durée de vie des feuilles

Les courbes de survie des cohortes

L’influence des conditions locales est prépondérante sur la répartition temporelle de 1a mortalité puisque la
forme des courbes des diverses especes d’un méme faciés se ressemblent plus entre elles que celles d’une méme
espéce dans différents facits (voir fig. VIL.9).

Les variations saisonnitres de I’eau du sol sont certainement ici encore le facteur déterminant.

Le temps de disparition de la moitié des effectifs (i5,) et espérances de vie
+ Les paramétres Ly el eg (espérance de vie & la naissance)

Les valeurs du paramétre t5g sont tout 3 fait comparables dans les trois faciés (voir tableau VII.1).

L’espérance moyenne de vie 2 la naissance eq, qui représente le temps moyen de vie d’un ensemble de
feunilles apparues dans un méme intervalle de temps, présente, elle aussi, des valeurs maximales du mé&me ordre
de grandeur dans les trois faciés (voir tab. VIL2).

+ L'espérance de vie maximale

L’espérance moyenne de vie a I’dge x, e, représente I’dge moyen de mort du groupe des feuilles encore pré-
sentes dans le dernier intervalle précédant la disparition de toute la cohorte. Ce paramétre atteint des valeurs
maximales plus élevées dans le facigs arbustif que dans les deux autres.

Cela signifie que les feuilles nées i certaines périodes sur les plantes de ce faciés ont une durée de vie supé-
rieure aux feuilles des plantes vivant dans les autres faciés. Les valeurs maximales de e, correspondent aux mois
de janvier pour le faciés arbustif, de mai ou juin pour les autres facies, c’est-a-dire 4 la premiére ou 4 la
deuxiéme cohorte apparue sur ia plante aprés le passage du feu : Ia différence est donc liée & la durée du cycle et
aux conditions hydrigues locales.

Ce sont les caractéristiques édaphiques propres du facits arbustif qui permettent une reprise précoce de la
croissance. La longue durée de vie des fevilles de 1a premitre cohorte parait li€e, comme on 1’a vu, 2 la faible
croissance de la plante en saison séche, les dernitres feuilles en meurent au mornent du retour de la saison des
pluies. Dans les autres faciés la cohorte & vie la plus longue est née au début de 1a saison des pluies.

La composition en classes d’age de la population de feuilles

Il n’apparait pas de neite différence entre les trois faciés des savanes de Nazinga dans la composition en
classes d’age des populations de feuilles.

LA VARIABILITE INTERSPECIFIQUE DE LA DYNAMIQUE FOLIAIRE

Dans la variabilité du comportement des cing especes de Graminées étudiées au cours d’un cycle annuel dans
trois localités et sept faciés, une part revient, comme on vient de le voir, au climat de la région et aux caractéris-
tiques édaphiques de chaque facits. Une autre part est liée 4 la diversité des caractéristiques propres des taxons.
L’étude de 1a phénologie (voir chapitres IV et V) a déja donné un apergu de la gamme de ces capacités, qui va
maintenant &tre examinée du point de vue du comportement démographique.
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La durée du cycle

Si l1a précocité de la repousse parait principalement liée aux caractéristiques édaphiques, notamment
hydriques, du facies considéré, il existe aussi des différences entre espéces (voir chapitre IV). Ainsi les touffes
d’Andropogon ascinodis et celles de Schizachyrium sanguineum repoussent-elles toujours un peu plus tot que,
par exemple, celles &’ Hyparrhenia smithiana dans le méme faciés.

Cette variabilité interspécifique, bien qu’évidente, est cependant difficile 2 cerner avec précision car s’y ajou-
tent par ailleurs celle qui intervient entre les individus d’'une méme espice et celle qui existe entre les divers
points d’'un méme faciés (voir chapitre V). Une variabilité entre individus au cours de la phase de repousse a en
effet &1é observée chez les Graminées de Nazinga, elle semble li¢e 2 1a taille des touffes, les plus grosses étant les
plus précoces. Un tel lien entre l1a hiérarchie des tailles et les performances de croissance parait trés commun
parmi les populations végétales (SARUKHAN et al., 1984). La taille de la plante dépend d’ailleurs souvent de
son age. Une variabilité spatiale a également été remarquée & Nazinga : la repousse parait plus ou moins syn-
chronisée pour les clones de diverses espéces par taches d’une dizaine de métres de diameétre dans certains
facigs. Un tel regroupement spatial du comportement de croissance ou de reproduction, certainement trés
répandu lui aussi, a ét€ remarqué également chez des arbres forestiers (PINERO et SARUKHAN, 1982). 11 peut
gtre attribué 2 une structure en mosaique du milieu pour les diverses ressources (sols, lumigre en forét...) ou a des
interactions entre individus (TURKINGTON et AARSEN, 1984).

L'évolution saisonniere des effectifs de feuilles, de tiges et de feuilles par tige

Les différences dans I’évolution saisonnitre des effectifs de feuilles de Graminées sont principalement liées
la variabilité des conditions locales entre les faciés d’étude et en tout premier lieu du pF de leurs sols (p. 25 4 29,
chapitre II). Certaines différences entre les especes qui coexistent en un méme lieu s’observent cependant (voir
fig. VIL1. et VIL.2). Dans la savane herbeuse de Ouango-Fitini par exemple, Loudetia simplex accumule ainsi la
matidre morte plus précocement que Schizachyrium sangineum. Dans le faciés arbustif de Nazinga,
Schizachyrium sanguineum montre une variation saisonmére d’effectifs moindre qu’Andropogon ascinodis. Une
telle divergence dans la variabilit€ du comportement reste cependant étroitement lie au faciés puisque ces deux
taxons ne se différencient pas 1'un de I’autre dans le faciés herbeux. En revanche la proportion de mati¢re morte
semble toujours plus élevée chez Schizachyrium sanguineum.

L’évolution des effectifs de tiges, étudiée a Nazinga seulement (voir fig. VIL3), différe entre les espéces
Andropogon ascinodis et Schizachyrium sanguineum surtout dans le faciés arbustif. La valeur maximale des
effectifs est en effet atteinte entre janvier et mai chez Schizachyrium sanguineum, puis les effectifs diminuent,
tandis que chez Andropogon ascinodis les effectifs augmentent tout au long de ’année et atieignent leur maxi-
mum en novembre seulement. La différence de comportement apparait aussi dans I'autre faciés commun.

11 a déja été souligné que le nombre maximal moyen de feuilles vivantes par tige était caractéristique des
especes (Le cycle saisonnier des effectifs de tiges, p. 177-178 chapitre VIII). Ce nombre, qui est voisin de
trois ou quatre chez Andropogon ascinodis et de quatre chez Hyparrhenia smithiana, s’éleve jusqu’a huit environ
chez Schizachyrium sanguineum. La taille maximale des plantes semble d’ailleurs tres logiquement augmenter
avec le nombre maximal de feuilles par tige (voir fig. IV.1). La hauteur des touffes d’Andropogon ascinodis est
ainsi restée inférieure 4 1,25 m lors de I’année d’étude tandis que celles d’Hyparrhenia smithiana et
Schizachyrium sanguineum atteignaient 1,25 et 1,50 m environ. Ces différences sont statistiquement significa-
tives.

Dans I'évolution saisonniére des effectifs de feuilles par tige se distinguent en outre deux types de comporte-
ment : celui d’Andropogon ascinodis et d’ Hyparrhenia smithiana, qui est de mettre en place assez rapidement le
nombre maximal de feuilles puis de le maintenir, et celui de Schizachyrium sanguineum, qui est d’augmenter
progressivement le nombre de feuilles par tige jusqu’a un maximum fugitif.

L'évolution saisonniére de la natalité, de la durée de vie des cohortes et de la composition
en classes d’age de la population

Les seules caractéristiques qui ressortent de I’examen des natalités dans la population sont une propension 2
une forte natalité précoce chez Loudetia simplex (voir fig. VIL6.1 et VIL.6.3) et par ailleurs une sensibilité plus

aigué an retour des pluies chez Andropogon ascinodis que chez Schizachyrium sanguineum, ce qui se traduit par
un pic d’activité trés marqué en mai-juin (voir fig. VIL7.3 et VIL.7.4).
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La dynamique foliaire chez les Graminées pérennes

Les courbes de survie des cohortes de feuilles présentent peu de différences entre espices, si ce n’est une ten-
dance, chez Schizachyrium sanguineum, A une forme plus convexe qui indique une mortalité relativemnent faible
chez les jeunes feuilles (voir fig. VIL8 et VIL9).

Les valeurs du parametre tsq différent assez peu entre espices : ¢’est la variabilité interfaciés qui prédomine
(voir fig. VII.10 et VIL11 et tab. VIL1).

Certaines différences se dégagent cependant des valeurs de I'espérance de vie (voir fig. VII.12, VIL13 et
tab. VIL.2). Les diverses espéces peuvent se classer par espérance de vie croissante selon I’ordre : Andropogon
ascinodis, Hyparrhenia smithiana, Loudetia simplex et Schizachyrium sanguineum. La cinquiéme espéce,
Monocymbium ceresiiforme, n’a pas été classée parce qu’elle n’a ét€ étudiée que dans un seul faciés.

La composition en classes d’age de la population de feuilles confirme les informations données par I’examen
de la patalité (voir fig. VIL.14 3 VIL17 et tab. VIL3). Les espices réagissent différemment aux variations clima-
tiques, Schizachyrium sanguineum se montrant comparativement plus apte que les autres espéces a réaliser sa
croissance quand ’eau du sol est peu abondante. Cette espéce est corrélativement moins sensible au retour de la
saison des pluies, qui se marque souvent pour les autres par un regain net de croissance. Schizachyrium sangui-
newm présente aussi la particularité d’une forte natalité tardive correspondant 4 la croissance des innovations en
novembre ou décembre. Ces particularités sont en accord avec les observations de CESAR (com. pers., 1988) sur
1a localisation fréquente de I’espice sur des sols sableux dans le nord de la Cote-d’Ivoire.

Dans le faciés de savane arbustive de Ouango-Fitini, Andropogon ascinodis se montre plus sensible au retour
des pluies que Monocymbium ceresiiforme (voir fig. VIL6.5 et VIL6.6). Le regain de jeunesse de la population
en septembre ou octobre chez plusieurs especes, correspond 4 la mise en place de nombreuses feuilles lors de la
phase d’allongement maximal des tiges avant la floraison.

Essai de caractérisation des traits démographiques des populations de feuilles
de deux espéces de Graminées pérennes

Pour les deux espéces Andropogon ascinodis et Schizachyrium sanguineum, qui codominent dans de nom-
breux facigs de savane soudanienne, I’échantillonnage a été relativement important. 11 est donc possible de carac-
tériser de maniére comparative la démographie de leurs populations de feuilles.

Schizachyrium sanguineum met en place un nombre relativement réduit de tiges qui vont porter un nombre
moyen de feuilles photosynthétiquement actives de plus en plus élevé (jusqu’a 8) au cours du cycle saisonnier.
Ces feuilles ont une durée de vie relativement longue et une forte proportion des tiges fleurit chaque année. La
plante, qui est de grande taille, semble développer ses innovations assez tard. L'espéce parait au total relative-
ment peu sensible aux variations climatiques saisonniéres ; elle supporte aisément les périodes de sécheresse
pendant Jesquelles elle reste plus performante que la deuxiéme espéce.

Andropogon ascinodis produit au contraire de nombreuses tiges, dont I’effectif s’accroit sensiblement avec
I'arrivée des pluies et dont seule une petite proportion parvient a la floraison. Chacune de ces tiges ne porte 4 un
moment donné qu’un nombre en moyenne assez faible de feuilles photosynthétiquement actives (3 environ),
mais restant relativement constant tout au long du cycle saisonnier. La durée de vie des feuilles est par ailleurs
comparativement plus courte que chez I’espéce précédente. Andropogon ascinodis, de taille plus petite que
I’espéce précédente, développe ses innovations plus tot et répond de maniére plus marquée anx variations clima-
tiques saisonniéres : elle augmente rapidement la taille de sa surface photosynthétique deés que les conditions
hydriques sont bonnes, mais sa croissance diminue quand celles-ci sont moins favorables.

Andropogon ascinodis suit donc les variations climatiques de plus prés que Schizachyrium sanguineum dans
son rythme de croissance : plus sensible et plus souple, elle est en contrepartie moins résistante a la sécheresse.
Chez cette espéce I’ajustement de la surface photosynthétique aux ressources du milieu est rapide : il se fait
grace 4 1a multiplication d’unités de petite taille, des tiges portant quelques feuilles actives. Chez Schizachyrium
sanguineum, I’ajustement de la surface photosynthétique se fait par la croissance des unités déja en place et il est
plus lent.

180



LES CYCLES SAISONNIERS

- A s wa - — -

DES PHYTOMASSES
ET DE LA PRODUCTION

Dans le fonctionnement des écosystémes, la production primaire est une donnée fondamentale dont il importe
de connaitre tant la répartition saisonniére que la valeur globale. L'essentiel de la production est assuré par la
strate herbacée qui est un constituant obligatoire des savanes contrairement 2 la strate ligneuse qui peut en &tre
absente.

Ce sont les processus complexes de 1a photosynthése qui sont & I’origine de la production primaire. Parmi les
voies métaboliques ainsi utilisées pour élaborer la matiére vivante certaines sont communes 2 tous les végétaux
chlorophylliens mais certaines autres présentent plusieurs variantes qui permettent de distinguer divers types de
plantes, Le type de métabolisme dit “C4” prédomine si constamment parmi les herbes de savane qu’il a pu étre
proposé comme ’un des critéres de définition de ces écosystemes (HUNTLEY, 1982).

Pour calculer la production, il est nécessaire d’effectuer dans les milieux considérés le suivi saisonnier des
masses végétales en place tout au long d’un ou, mieux encore, de plusieurs cycles de croissance. Les différents
termes relatifs aux masses végétales et a 1a production ayant regu des définitions assez diverses selon les auteurs,
une mise au point terminologique s’imposait avant d’en venir aux résultats : elle est donnée dans le neuvieéme
chapitre. La méthodologie employée pour le suivi des masses végétales ainsi que le mode de calcul de Ia produc-
tion sont également assez divers selon les auteurs, ils sont donc eux aussi présentés et discutés dans le neuviéme
chapitre.

Le dixidme chapitre est consacré 4 Ia présentation et au commentaire des résultats relatifs aux cycles des phyto-
masses. Les variations interannuelle, interfaciés et le long du gradient climatique de sécheresse sud-nord des
cycles saisonniers y sont étudiées pour plusieurs localités ivoiriennes et burkinabg.

Le onzieéme chapitre traite de la production proprement dite : ses valeurs globales et sa répartition saisonnitre

" sont successivement examinées.
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Chapitre IX
RAPPELS PHYSIOLOGIQUES ET METHODOLOGIQUES

LES DIFFERENTS TYPES DE FONCTIONNEMENT PHOTOSYNTHETIQUE

Le cycle de CALVIN est une voie métabolique commune 2 toutes les plantes vertes mais il existe certaines
variantes concernant le premier produit de 1a fixation du dioxyde de carbone. Ces variantes permettent de classer
les espéces en plusieurs groupes photosynthétiques dits “type C3”, “type C4”, “type CAM” et “type intermé-
diaire C3/C4”, qui semblent liés & certains groupes phylogénétiques et 4 une adaptation & des conditions particu-
ligres de milieu (voir par exemple MOYSE, 1976 ; CHAMPIGNY et MOYSE, 1983).

Le type C3

Le cas le plus courant est celui oil le premier produit de 1a fixation du dioxyde de carbone est un composé
tricarboné, Les plantes qui possédent ce type de voie métabolique utilisent directement le cycle de CALVIN dans
les cellules du mésophylle. Elles se rencontrent dans les types d’habitat les plus divers. _

Le type C4

Pour le second groupe, dit de type C4, 1a fixation initiale du CO, se fait sur des composés tétracarbonés dans
les cellules du mésophylle. Aprés un transport, ces composés sont décarboxylés dans des cellules spécialisées
dites “coronaires”, qui sont disposées en rayons autour de la fibre vasculaire. Ces cellules, décrites pour la pre-
miére fois par KRANZ, abritent les réactions du cycle de CALVIN et assurent donc les fonctions remplies par
les cellules du mésophylle chez les plantes C3.

11 existe ainsi un isolement spatial des étapes C4 et C3. Ce mécanisme assure la concentration du dioxyde de
carbone autour des sites de fixation et la reprise rapide par les cellules du mésophylle des molécules de CO,
perdues par photorespiration. Cette voie métaboligue est intrinséquement plus coiiteuse sur le plan énergétique
que la voie C3 car elle utilise davantage de molécules d’ATP (MOONEY, 1986). Les plantes de type C4 possé-
dent en revanche une meilleure efficacité photosynthétique aux températures élevées, ol la perte de carbone par
photorespiration peut devenir importante chez les végétaux C3.

Parmi les especes C4, plusieurs variantes photosynthétiques peuvent étre distinguées (HATCH et OSMOND,
1976 ; EDWARDS et HUBER, 1981) et des types intermédiaires entre C3 et C4 ont récemment été décrits (voir
par exemple RAGHAVENDRA, 1980 et PRENDERGAST et HATTERSLEY, 1985).

Le type CAM

Ce type de métabolisme, décrit pour la premitre fois sur des Crassulacées, existe surtout chez les plantes des
zones arides.

L’étape en C3 et I’étape en C4 y sont séparées, comme dans le cas précédent, mais dans le temps et non pas
dans I’espace : la fixation du dioxide de carbone sur un composé en C4 se fait 1a nuit, puis les réactions du cycle
de CALVIN se font le jour.
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Les cycles saisonniers des phytomassses et de la production

Les avantages attachés respectivement aux types C3 et C4

Caractéristiques physiologiques des plantes C3 et C4

Chez les plantes C4, le mécanisme de concentration du CO;, autour des sites photosynthétiquement actifs
entraine une efficacité maximale de la photosynthése nette 4 des teneurs internes en CO, plus faibles que chez
les plantes C3. La photosynthése est ainsi moins fortement affectée par la fermeture particlle des stomates. La
transpiration étant 1a m&me chez les deux types métaboliques, les plantes C4 fixeront davantage de carbone et
utiliseront I’eau de maniére plus efficace, 4 ouverture stomatale égale, que les plantes C3.

Distribution géographique et signification évolutive des deux types métaboliques

L’étude de la distribution géographique des divers types photosynthétiques a &€ faite dans plusieurs régions du
globe (TIESZEN et al., 1979 ; ELLIS et al., 1980 ; HATTERSLEY, 1983 ; PRENDERGAST et HATTERSLEY, 1985 ;
PRENDERGAST et al., 1986). Elle a permis de dégager certaines caractéristiques propres 4 chacun de ces groupes.

Les plantes C4 se rencontrent généralement dans des conditions de luminosité et de température élevées, tout
particulitrement dans les régions tropicales. La prédominance du type C4 parmi les Graminées de savane est
méme si constante qu”HUNTLEY (1982) a proposé d’utiliser ce critére pour définir ces milicux. En régle générale
les plantes C4 sont écologiquement plus spécialisées que les C3 et semblent posséder un avantage adaptatif dans les
conditions qui occasionnent une photorespiration élevée : fortes température et luminosité accompagnées d’épisodes
de sécheresse. Une certaine spécialisation écologique a également pu étre mise en évidence pour les variantes méta-
boligues 3 I'intérieur méme du groupe en C4 (divers auteurs cités par MEDINA, 1985 ; PRENDERGAST, 1986).

Les diverses voies métaboliques du cycle photosynthétique conferent, comme on 1’a vu, des capacités diffé-
rentes aux végétaux qui les possédent. Elles semblent avoir été sélectionnées en fonction des caractéristiques cli-
matiques du milieu.

Le métabolisme C4, qui se rencontre surtout chez les herbes, occasionnellement chez les ligneux bas, mais
presque jamais chez les arbres, serait une innovation évolutive assez récente 4 origine multiple. II a €€ interprété
comme un essai évolutif pour diminuer 1’importance de 1a photorespiration (LAETSCH, 1974).

QUELQUES DEFINITIONS ET PRECISIONS DE LANGAGE
AU SUJET DE LA PHYTOMASSE HERBACEE

Phytomasse et biomasse

Les termes de biomasse, nécromasse, litiére, etc. ayant regu des définitions trés diverses (voir par exemple la
liste qu’en donne CORNET, 1981), il est nécessaire de préciser le sens qui leur est donné dans le présent travail.

La biomasse est le poids de matitre fraiche ou séche d’un organisme ou d’un ensemble d’organismes
vivants : en écologie terresire elle est rapportée A une unité de surface (DUVIGNEAUD, 1967 ; LAMOTTE et
BOURLIERE, 1967 ; LIETH, 1975 ; RAMADE, 1976 ; LEMEE, 1977 ; etc.). Elle est comprise ici comme le
poids de matidre siche de 'ensemble des organes vivants des plantes, y compris leurs éléments non organiques,
que DUVIGNEAUD (1974) distingue sous le terme de minéralomasse.

La nécromasse représente le poids de matitre séche des individus ou organes morts (KESTEMONT, 1970,
cité par DUVIGNEAUD, 1980), y compris leur minéralomasse. Ce que divers auteurs dénomment litiére, et qui
correspond 2 la masse de matitre végétale morte jonchant le sol ou mélée aux organes vivants (voir CORNET,
1981a), est ici considéré comme partie intégrante de la nécromasse.

Le terme de phytomasse, ou masse végétale, s’applique ici au total de 1a matiére vivante et morte des végé-
taux (y compris leur minéralomasse), exprimé en poids de matitre séche.

Production primaire

La production primaire brute est le résultat de 1a photosynthese totale ; elle comprend les assimilats briilés
dans la respiration.

La production primaire nette est la quantité d’assimilats preduits par les végétaux chlorophylliens sur une
surface donnée en un temps donné, déduction faite des pertes respiratoires (LAMOTTE et BOURLIERE, 1967 ;
LIETH, 1968).
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Le terme de productivité primaire, défini par DUVIGNEAUD (1967) comme la vitesse de production de la
biomasse, est souvent employé dans le méme sens que “production primaire nette” (LIETH, 1975 ; LEMEE,
1967 ; GOUNOT et YU, 1980 ; eic.). De nombreux auteurs ont abondamment discuté les différentes définitions
de ces deux termes (BOYSEN-JENSEN, 1932 ; ODUM, 1959 ; LIETH, 1962, 1965 ; etc.).

Dans toute 1a suite du texte, lorsque le terme de “production™ sera employé sans autre précision, il s agira
toujours de 1a production primaire nette.

Signification de la phytomasse herbacée globale

Le terme de strate herbacée tire son origine d’une analyse spatiale de la structure de la végétation : la strate
herbacée en est la partie inférieure, qui comprend principalement les herbes. Cette portion d’espace abrite des
especes nombreuses et diverses ; elle représente donc une réalité biologique complexe. Chaque espéce possede
en effet une phénologie propre, avec une phytomasse maximale et une floraison survenant & des périodes déter-
minges, souvent différentes. Ce point a ét¢ détaillé dans les chapitres IV et 'V du présent travail. Le cycle global
de 1a strate herbacSe représente 1a somme de ces cycles individuels.

Au sens de 1a masse des végétaux, ce sont les Graminées qui dominent parmi les diverses composantes de la
strate herbacée des savanes. Dans la douzaine d’espces, tout au plus, de Graminées qui coexistent généralement
au sein d’une communauté végétale donnée, il existe cependant toyjours une hiérarchie comme on I'a vu dans le
deuxitme chapitre (Structure spécifique de la strate herbacée, p. 35). En général deux ou trois espces domi-
nent, les autres étant moins représentées (fig. IX.1). Parfois la hiérarchie est si forte que le cycle global est calqué
sur celui d’une seule espece (fig. IX.1.3). Dans d’autres cas, ot 1a hiérarchie est moins nette et oil les cycles indi-
viduels sont plus divers, le cycle global ne ressemble 3 aucun des cycles individuels (fig. IX.1.6).

METHODES D’ETUDE DE LA PHYTOMASSE

La méthode 1a plus directe de mesure de la phytomasse est celle de la récolte. Simple et précise, elle constitue
un outil de terrain particulitrement fiable. Elle présente toutefois les inconvénients d’étre destructrice et, en
outre, longue et fastidieuse. D’autres méthodes, indirectes, ont donc été proposées. Plus rapides, elles facilitent
I’étude d’un nombre plus élevé d’échantillons. Non destructrices, elles permettent de suivre exactement les
mémes points de végétation au cours de I’année, ce qui €limine 1a variabilité liée & I’hétérogénéité du milieu.
Elles sont en revanche bien moins sires.

La mesure de la phytomasse par la méthode de la récolte

La matitre végétale, prélevée intégralement sur des échantillons de surface connue, est ensuite pesée aprés
séchage complet 4 I’étuve a 80 °C. On sépare généralement les parties vivantes des parties mortes d’une part, les
différentes espices d’autre part.

Parties aériennes

La récolte des parties aériennes des plantes ne pose le plus souvent pas de probléme particulier, sinon celui de
I’échantillonnage ; il faut en effet choisir I’emplacement, 1a taille et la forme des placettes de récolie.
+ Homogénéité de I'aire d'étude

En pratique il est essentiel de définir d’abord les limites d’une zone d’étude physionomiquement homogéne.
Par Ia suite un jugement plus objectif sur I’homogéneité des phytomasses se dégagera des résultats obtenus. Au
sein de cette zone homogene une disposition strictement au hasard des échantillons est souhaitable, car elle
conditionne 1’utilisation ultérieure des tests statistiques ; sa réalisation pratique est toutefois souvent délicate
(voir GREIGH-SMITH, 1964 et GOUNOT, 1969).

Dans les trois localités de Lamto, Ouango-Fitini et Nazinga, des zones d’étude physionomiquement homo-
génes d’environ un hectare ont été délimitées pour effectuer les relevés.
4+ Disposition des échantillons

Pour des mesures de phytomasse répétées tout au long de I’année, le nombre total d’échantillons & prélever
est nécessairement élevé. Le problkme se pose alors de ne pas sortir de 1a zone homogeéne définie pour 1’étude,
mais aussi de ne pas répéter les mesures au méme endroit. C’est pourquoi I’on s’oriente fréquemment vers des
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procédures intermédiaires entre 1’échantillonnage systématique et 1’échantillonnage au hasard : les échantillons
peuvent par exemple étre tirés au hasard mais dans des grilles préalablement définies. C’est la solution adoptée
par CESAR (1971b) a Lamto et ¢’est ainsi que j’ai procédé 4 Nazinga, 2 Ouango-Fitini et 2 Lamto.

Pour des études de type extensif, menées dans le but de dresser des cartes de la phytomasse & un moment
donné pour toute une région, il importe de prendre en compte une hétérogénéité a plus petite échelle qui peut Etre de
1’ordre de I’hectométre. L’étude méthodologique de LEVANG (1978), qui fait suite aux travaux de SICOT (1976)
dans les milicux sahéliens de la mare d’Oursi, permet de conclure qu’il est souhaitable de répartir les placettes
échantillon sur I’ensemble du site d’étude. Cet auteur préconise donc un échantillonnage systématique le long
d’un unique transect orienté selon la plus grande hétérogénéité apparente du milieu (LEVANG et GROUZIS,
1980). 11 faut rappeler que c’est & GODRON (1966) que 1’on doit d’intéressants développements théoriques sur
Ies méthodes d’échantillonnage en ligne en écologie végétale.

Une discussion plus approfondie de ces questions d’échantillonnage est donnée par GREIGH-SMITH (1964),
par GODRON (1966, 1971) et par GOUNOT (1969).

+ Taille des placettes échantillon

Selon GREIGH-SMITH le type de distribution généralement obtenu dans les mesures de phytomasses (loi
normale) autorise I'emploi de petites surfaces de récolte. La taille de 1a placette échantillon doit toutefois &tre
suffisante pour limiter ’effet de bordure et pour que la précision sur la mesure ne soit pas du méme ordre de
grandeur que la mesure elle-mé&me. Dans les formations tropicales de savane et de steppe sahélienne, des
surfaces de 0,16 A 4 m2 ont été utilisées selon les types de végétation (CESAR, 1971b, 1981 ; SICOT, 1976 ;
JAIN, 1976 ; LEVANG et GROUZIS, 1980 ; CORNET, 1981a et b ; FOURNIER, 1982a et b, MITJA, 1990, etc.).

Comparant les résultats obtenus dans des formations sahéliennes avec des prélévements de 1 4 16 m2,
LEVANG (1978) vérifie que 1’augmentation des surfaces n’affecte pas significativement les moyennes, mais
diminue la variance. Il préconise donc I’emploi de la surface la plus petite avec des répétitions plus nombreuses.

Dans les milieux de savane a végétation plus dense, il est généralement préférable d’utiliser des placettes
relativement grandes afin d’éviter les effets de bordure. Dans la présente étude les prélevements ont été faits sur
des placettes carrées de 4 m? lorsqu’un tri entre les diverses espéces était réalisé ou parfois de 1 m2 seulement,
quand le prélévement était global comme a Nazinga en 1986.

+ Forme des placettes

La récolie peut se faire sur des surfaces carrées, rectangulaires ou circulaires. Les avantages respectifs de ces
différentes formes ont été discutés par MILNER et HUGHES (1968) puis par GOUNOT (1969), en fonction de
considérations statistiques, de I’'importance de ’effet de bordure et de la commodité d’emploi. Pour les forma-
tions herbacées hautes au moins, des questions de facilité et de rapidité de mise en place guident généralement le
choix vers les placettes carrées ou rectangulaires.

Toutes les mesures présentées dans ce travail ont ét€ faites sur des placettes carrées.
4+ Nombre d'échantillons

C’est & partir des valeurs obtenues pour les variances et en fonction de la précision souhaitée que le nombre
des placettes de récolte se détermine par le calcul (voir GREIGH-SMITH, 1964 et MILNER et HUGHES, 1968).

La méthode des “moyennes progressives” (GREIGH-SMITH, 1964), rapide mais peu rigoureuse, peut per-
mettre de déterminer facilement si le nombre des échantillons récoltés est suffisant. La moyenne des 2, 3, 4, efc.
premieres mesures est calculée et représentée graphiquement en fonction du nombre d’observations (fig. IX.2.1
et IX.2.2). La courbe obtenue présente d’abord de fortes fluctuations puis se stabilise lorsque le nombre d’échan-
tillons devient suffisant.

Un calcul plus rigoureux peut &tre effectué a partir de la valeur de Ia variance et d’un seuil de sécurité que
I’on fixe arbitrairement. SNEDECOR et COCHRAN (1984) proposent la formule suivante pour fixer la taille de
P’échantillonnage en adoptant 1'un des deux seuils de sécurité les plus couramment utilisés :
n=45" an seuil de sécurit6 95 %

ou

6.6 s?
n= L2

avec
n =nombre d’échantillons,

§2 = estimation de 1a variance,
L = limite supérieure de 1’erreur admissible.

, au seuil de sécurité 99 %,
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C’est avec 20 2 30 &chantillons de 1 m2 que LEVANG (1978) atteint une précision de 1’ordre de 10 % sur la
moyenne dans des formations sahéliennes d’annuelles. Ce sont également des nombres de cet ordre qu’utilisent
au Sahel CORNET (1981a et b) et GROUZIS (1979, 1987) selon les faciés d’étude.

Dans les savanes, ot la végétation est plus dense, les auteurs se limitent habituellement & une vingtaine de
métres carrés répartis en 4 2 5 échantillons de 4 m2 ou & une vingiaine de seulement 1 m2. A Lamto et 2 Ouango-
Fitini, les mesures ont &té faites sur 4 placettes de 4 m2, tandis qu’a Nazinga 5 échantillons de 4 m2 ou 20 échan-
tillons de 1 m? ont été prélevés. Cet échantillonnage permet d’atteindre une précision sur la moyenne toujours
voisine de 20 % au moment du maximum de la phytomasse.

Parties souterraines

L’étude des parties souterraines des plantes pose des problémes techniques bien plus difficiles, auxquels un
ouvrage entier a été consacré (BOHM, 1979). La synthése méthodologique présentée ici s’appuie sur I’ouvrage
de BOHM, sur une précédente publication (FOURNIER et LAMOTTE, 1983), sur un travail de CESAR (1984)
et sur un autre de SCHOLES (a paraitre). Les références citées, qui sont loin de constituer une liste exhaustive,
ont surtout pour but d’illustrer chacune des méthodes et de leurs variantes.

+ Prélévement des échantillons de terre

Pour déterminer 1a phytomasse souterraine, la premidre opération nécessaire est le prélevement d’échan-
tillons de terre de volume connu, selon la méthode des “monolithes”, volumes de terre extraits dans une tranchée
ou directement 4 1’aide d’une taritre. SCHUURMAN et GOEDEWAAGEN (1964) ont décrit et classé les princi-
pales variantes de ces méthodes. Parmi les exemples de prélévements par blocs, on peut citer les études de
WEAVER et VOIGT (1950), de CESAR (1971a) et de KAUFFMAN et GARNER (1978). Des sondages a I’aide
d’appareils plus ou moins sophistiqués ont été utilisés par OVINGTON et al. (1963), BARTOS et HUGHES
(1969), PICARD (1977), CESAR (1971a), LEGRAND (1979), FOURNIER (1982a et b, 1987a et b), ABBADIE
(1983, 1984), GROUZIS (1987), MITJA (1990), MITJA et PUIG (1990), etc.

Les avantages respectifs de ces deux types de procédés ont été discutés par CESAR (1971a, 1984) : le son-
dage est plus efficace que le prélévement par blocs, mais il est parfois difficile 4 réaliser, en particulier dans les
sols durs et caillouteux.

Le choix de la taille des monolithes ou du diametre de la sonde ainsi que celui du nombre des prélévements
raméne aux problémes d’échantillonnage abordés précédemment.

Dans le présent travail les préleévements ont été faits 4 I’aide d’une sonde d’un diametre de 8,3 cm (Ouango-
Fitini et Lamto) ou de 6,4 cm (Nazinga) lorsque le sol n’était pas trop dur (Lamto, Ouango-Fitini et Nazinga),
mais par blocs de 20 x 20 cm en période séche pour certains sols caillouteux (Ouango-Fitini). Une méthode
proche de celle de SCHUURMAN et GOEDEWAAGEN (1971) consiste & introduire la sonde dans le sol par
percussion ; elle a été utilisée au Burkina Faso par LEGRAND (1979) et par GROUZIS (1979, 1987). Elle a été
employée avec succés 4 Nazinga, méme pendant les périodes les plus séches.

A Ouango-Fitini, les relevés mensuels ont comporté, selon les saisons, le prélévement jusqu’a 30 cm de
profondeur de 4 blocs ou de 10 échantillons 4 la sonde de 8,3 cm de diamétre. A Nazinga, 1’échantillonnage a
toujours consisté en 20 prélévements faits 4 Ia sonde de 6,4 cm de diamétre par percussion. Les prélévements ont
toujours été faits par couches de 10 cm.

+ Profondeur de prélévement

11 est 4 peu prés impossible de prélever la totalité des racines et organes souterrains. En effet, si dans beau-
coup de milieux herbacés la plupart des racines (80 2 90 %) se trouvent dans les 30 premiers centimeires, il s’en
rencontre encore jusqu’a plus d’un metre. La question de 1a profondeur jusqu’a laquelle il faut prélever nécessite
donc une étude cas par cas. A cause de la lourdeur du travail, les prélévements ne se font habituellement pas au-
dela de 30 a 70 cm, selon la nature du sol, mais la répartition des racines en fonction de la profondeur doit étre
étdiée par ailleurs pour permettre une extrapolation des résultats ainsi obtenus.

Sauf mention spéciale, toutes les mesures mensuelles de phytomasse racinaire présentées dans la suite de ce
texte ont été faites jusqu’a la profondeur de 30 cm ; divers niveaux, par couche de 10 cm, ont été distingués.
Dans les facizs étudiés en 1980 4 Ouango-Fitini, des prélévements ont en outre été faits jusqu’a 50 cm de profon-
deur au mois de septembre dans la savane herbeuse et jusqu’a 50 cm en janvier et 70 cm en juillet dans la savane
arbustive. A Nazinga, une série de prélévements atteignant 40 2 120 cm selon la profondeur de 1’horizon cuirassé
a été faite aux mois d’avril et de septembre 1986 en complément des mesures mensuelles.
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+ Séparation des racines et de la terrre

La séparation des racines et de la terre est une opération délicate. Elle se fait par tri 4 1a main, par tamisage 4
sec ou par lavage puis passage sur un tamis, Ces méthodes associent dans certains cas I’utilisation d’une solution
de densité élevée (AL-KHAFAF, 1977), d’un dispersant des colloides (BARTOS et HUGHES, 1969), d’un jet
d’eau sous pression avec agitation mécanique ou manuelle (BONZON, 1968, LAUENROTH et WHITMAN,
1977 ; CESAR, 1971a et b ; BARTOS et SIMS, 1974). Certains appareils comme celui de CESAR et BIGOT
(1984) ont été mis au point pour faciliter cette séparation qui reste néanmoins longue et presque toujours impar-
faite : une partie des fines racines reste mélangée 2 la terre ou passe a travers les mailles du tamis lors du lavage.
CESAR (1984) évalue le poids de ces radicelles ainsi perdues & 33 % du total. Les évaluations que j’ai moi-
méme faites sur des sols de Lamto conduisent au méme ordre de grandeur.

Dans le présent travail, sauf indication contraire, le tri a été fait par lavage a I’aide de tamis & maille de
0,5 mm.
4+ Séparation des diverses espéces de la biomasse et de la nécromasse

La séparation des racines vivantes et des racines mortes présente également des difficultés. Leur aspect exté-
rieur - couleur, morphologie, etc. - peut servir de critére pour un tri manuel, mais les erreurs sont alors trop fré-
quentes. L’utilisation de divers colorants vitaux a été tentée par certains auteurs, mais elle pose de nombreux pro-
blémes encore non résolus. Une méthode efficace est I’emploi de traceurs radioactifs au 14C, mais elle est trop
cofiteuse pour que son usage puisse se généraliser. La séparation des différentes esp&ces entre elles, bien que fort
difficile, semble réalisable, au moins dans certains cas, grice a la chromatographie sur papier (CHILVERS,
1972).

Dans le présent travail la phytomasse souterraine a été considérée comme un tout sans distinguer 1a matiére
morte ni les diverses especes.

<+ Conclusion

On voit que les probléemes posés par I’extraction et le tri des racines restent loin d’étre résolus de maniére
satisfaisante et que les phytomasses évaluées par les méthodes actuelles ne sont que des valeurs indicatrices.
Elles constituent, dans presque tous les cas, des estimations par défaut.

Les méthodes indirectes de mesure de la phytomasse

Si diverses méthodes reposant sur des principes physiques variés ont été proposées (voir FOURNIER et
LAMOTTE, 1983), la seule qui soit d’emploi courant parce qu’elle est simple et performante est la méthode des
points-contacts ou points-quadrats. Les récents développements de la télédétection offrent certes des possibilités
intéressantes pour des émdes o la précision requise n’est pas trés grande (évaluation de 1a réserve fourragére sur
de grandes superficies par exemple). Ces méthodes ne fournissent cependant actuellement que des évaluations
trop grossieres pour permettre des calculs de production.

La méthode des points-quadrats, ou points-contacts, développée par LEVY et MADDEN (1933) pour 1'étu-
de quantitative de 1a structure des formations herbacées, a été largement utilisée dans les régions tempérées
(HANSON, 1934 ; P. et J. POISSONET, 1969 ; etc.) et parfois tropicales (POISSONNET et CESAR, 1972 ;
GROUZIS, 1979, 1987 ; DOS SANTOS, 1981 ; FOURNIER, 1982a, 1983b ; BADIARA, 1986).

Le dispositif utilisé par POISSONET et CESAR (1972) est un ruban gradué tendu au-dessus de la végétation.
A intervalle régulier, de longueur choisie en fonction de la densité et de 1a hauteur de la formation étudiée, une
fine tige est descendue verticalement dans la végétation et tous les contacts des espéces avec la tige sont enregis-
trés. 11 existe différentes variantes de ce dispositif, portant par exemple sur 1’inclinaison et le nombre des
aiguilles (TINNEY ez al., 1937 ; WARREN WILSON, 1960 ; etc.).

L’utilisation de tels dispositifs pour estimer la phytomasse aérienne a ét¢ tentée par divers auteurs. Des fac-
teurs de correspondance entre le nombre total des contacts de 1'aiguille avec la végétation et la phytomasse ont
pu étre établis (HANSON, 1934 ; ARNY et SCHMID, 1941 ; DREW, 1944 ; P, et J. POISSONET, 1969 ; ROY,
1977 ; BROCHIER, 1978 ; etc.). Il ressort cependant de ces études que la relation entre nombre de contacts et
phytomasse varie d’une espéce & I'autre et qu’elle n’est pas toujours trés constante dans une méme espece. Il est
certes possible d’établir des facteurs de correction mais ce travail, généralement délicat, exige de nombreuses
mesures préliminaires. Utilisée en complément des récoltes, la méthode des points-contacts fournit cependant
des approximations satisfaisantes.
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Le dispositif utilisé dans le présent travail est celui de POISSONNET et CESAR, la longueur totale de la
ligne de mesure est de 10 m et celle de I’intervalle entre points de 10 cm, un relevé comporte donc 100 points.
Les strates distinguées sont : 0-25¢m, 25-50 cm, 50-100 cm, 100-200 cm et plus de 200 cm.

Pour conclure, les méthodes indirectes de la phytomasse ne sont pas aussi performantes que 1a mesure directe
mais peuvent dans certains cas remplacer ou compléter de longues et fastidieuses récoltes. L’inconvénient
majeur des méthodes indirectes est cependant qu’elles ne donnent généralement aucune information sur les par-
ties souterraines des plantes qui représentent cependant une masse considérable et sont trés importantes du point
de vue fonctionnel. Le recours aux méthodes classiques de récolte reste donc pour elles le seul moyen d’investi-
gation,

ESTIMATION DE LA PRODUCTION PRIMAIRE

La maniére la plus directe et 1a plus exacte d’estimer la production primaire nette est de mesurer en continu
les échanges gazeux des plantes sur le terrain. De telles expériences ont été mises en oeuvre dans quelques cas
(voir ECKARDT, 1968 ; LIETH et al., 1975 ; MONTEITH, 1976), associant parfois I’'usage de traceurs radioac-
tifs (DAHLMAN et KUCERA, 1968 ; SINGH et COLEMAN, 1974 ; WAREMBOURG, 1977 ; CRESSWELL
et al., 1982 ;...). Ces méthodes, théoriquement trés efficaces, posent en fait de trés difficiles problémes d’échan-
tillonnage ; elles sont en outre coiiteuses et techniquement extrémement délicates en milieu naturel, ce qui en
limite I’application 2 quelques rares sites. La principale base d’acquisition des données de production primaire
reste donc 'étude des variations de la phytomasse.

Un grand nombre de méthodes ont été proposées pour le calcul de la production primaire & partir des mesures
de variation de 1a phytomasse. Une présentation détaillée et une analyse comparative des résultats obtenus avec
les multiples variantes de neuf d’entre elles a été donnée par SINGH et al. (1975). Un précédent article, consacré
2 I’évaluation de 1a production en régions tropicales (FOURNIER et LAMOTTE, 1983), rappelle les principales
d’entre elles, depuis la plus simple jusqu’a la plus élaborée. Ce travail, qui est repris dans les paragraphes sui-
vants, permet de discuter les difficultés rencontrées et de souligner I'importance de 1a sous-estimation générale-
ment faite avec les méthodes classiques.

Comme la mesure des variations de Ia masse végétale pose des problemes assez différents pour les parties
aériennes et les parties souterraines, il est d’usage de les étudier séparément, en faisant la distinction entre une
“production primaire aérienne” et une “production primaire souterraine”. Une telle distinction, bien que porteuse
d’erreur dans la mesure ot des échanges se font en permanence entre les parties aériennes et souterraines des
plantes, a toutefois le mérite de permettre un calcul qui serait autrement impossible ou limité aux quelques rares
études d’échanges gazeux en conditions naturelles.

11 faut souligner que le volume de la littérature consacrée a la phytomasse et & la production des parties sou-
terraines est bien moins important que celui des études concernant les parties aériennes. Ceci est dii en partie a la
difficulté technique de 1’étude des racines et en partie 4 1’optique appliquée dans laquelle sont réalisés bon
nombre de travaux sur les milicux herbacés. Lorsque le but d’un travail est I'évaluation des possibilités d’utilisa-
tion de paturages par des animaux domestiques, 1'étude des organes souterrains des plantes, qui ne sont pas
consommés, n’est en effet pas prioritaire. Ces deux raisons expliquent aussi pourquoi les résultats concernant la
production primaire aérienne sont bien plus précis que ceux des parties souterraines.

Méthodes de la phytomasse maximale et de la différence maximale de phytomasse

Une méthode simple pour évaluer la production primaire aérienne est de ’assimiler 4 la masse maximale de
la végétation (matidre vivante + matiére morte, toutes espéces confondues), & 1a fin de la saison de croissance.
La valeur maximale de cette phytomasse Pht est déterminée soit par une seule série de coupes simultanées
(HADLEY et KIECKHEFFER, 1963 ; KUCERA et al., 1967) soit avec plusicurs séries de coupes échelonnées
dans le temps, de fagon 2 ne pas laisser passer la période de la phytomasse maximale (BRAY et al., 1959 ; HAD-
LEY et BUCCOS, 1967 ; LESTER, 1969 ; MALONE, 1968 ; MAC NAUGHTON, 1968 ; etc.).

A cette méthode sont attachés deux types d’erreurs : comme une partie du matériel végétal produit a dispa-
ru par décomposition ou consommation avant la mesure, la production primaire est sous-estimée ; cette sous-
estimation est accrue par la diversité des cycles de développement des différentes espéces de la phytocénose.
D’un autre ¢6té, comme une partie du matériel végétal subsiste d’une année sur ’autre, 1a production se trouve
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surestimée et il n’est pas possible de savoir dans quelle mesure ces deux erreurs se compensent. Bien que dans
les savanes le feu détruise chaque année presqu’en totalité la masse végétale aérienne - ce qui réduit beaucoup
Pimportance du deuxi®me type d’erreur - le probléme demeure car une partie de la production est conservée dans
les organes souterrains pour &tre réutilisée lors de la repousse. C’est donc uniquement dans le cas des commu-
nautés de plantes annuelles que le deuxiéme type d’erreur peut &tre considéré comme minime, le premier restant
commun 2 tous les types de végétation.

Pour tenir compte de la phytomasse provenant du cycle antérieur de végétation qui subsisterait au début du
nouveau cycle, d’autres auteurs ont proposé d’assimiler plutdt la production 2 la différence entre la phytomasse
maximale et la phytomasse minimale au cours d’un cycle ou au cours de chaque période d’activité de la végéta-
tion (OVINGTON et al., 1963 ; SINGH, 1968).

En réalité les diverses espéces n’atteignent pas toujours leur phytomasse maximale au méme moment
(ODUM, 1960) ; ce fait conduit évidemment 2 sous-estimer la production (fig. IX.1 et IX.2.3). Pour éliminer
cette autre source d’erreur, on a recherché, grice a des coupes plus fréquentes, le ou les maximums correspon-
dant a chacune des espéces (MALONE, 1968 ; SINGH, 1968 ; LAUENROTH, 1970, 1973 ; CESAR, 1971b ;
SINGH et YADAVA, 1974 ; CESAR et MENAUT, 1974). La production totale se calcule alors comme la somme
des productions de chaque esp&ce, type de calcul qui peut se résumer par la formule :

s=n
P= 3  (Pht. max. - Pht. min.),
s=1

oil
P représente la production,
Pht. max. et Pht. min. les phytomasses maximale et minimale et
s chacune des différentes espéces.

Certains auteurs (par exemple SIMS et SINGH, 1978) font la somme des différences maximales de la bio-
masse de chaque espéce et non pas de leur phytomasse. Cette méthode, a priori moins bonne que la précédente,
est souvent la seule possible car le tri des différentes especes dans le matériel mort est extrémement difficile de
telle sorte que la nécromasse est généralement traitée comme un tout.

Lorsque 1’échantillonnage ne porte que sur des surfaces peu importantes, ce qui est, par force, souvent le cas,
les variances sont fortes et les maximums obtenus pour chaque esp&ce n’ont parfois guere de sens. Comme ce
sont systématiquement les maximums qui sont pris en compte, le danger de ce mode de calcul peut donc étre de
surestimer la production. On peut toutefois regrouper les esp&ces de phénologie semblable, de maniére a dimi-
nuer les variances et les valeurs de production risquent moins alors d’étre surestimées.

Méthode de la somme des accroissements

Une autre méthode, proposée par MILNER et HUGHES (1968) et par KELLY er al. (1974), consiste & faire
la somme de toutes les variations positives de la biomasse entre des coupes aussi fréquentes que possible, en
considérant soit I’ensemble des végétaux, soit les espéces prises une 2 une (fig. IX.2.4). La formule exprimant ce
type de calcul est alors : '

i=n
P= ¥ AB;
i=1

oit
i représente le numéro d’ordre des coupes successives,
AB, les variations positives de la biomasse depuis le relevé précédent.

L’évaluation de 1a production par espéce, quoique théoriquement plus correcte que le calcul sur I’ensemble
des végétaux, se heurte 2 la difficulté déja citée de I'importante variance des valeurs de biomasse de chacune des
espéces par suite de I'impossibilité de pratiquer un échantillonnage suffisant. Le classement des diverses espéces
en groupes fonctionnels proposé par LAUENROTH (1973) constitue un compromis entre le calcul sur
I’ensemble des végétaux et le calcul par espéces.
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{1} Détermination du rombre d'échantillons:
Moyannes progressives dans une savans arbustive de Nazinga
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Figure 1X.2 Méthodes d’étude des phytomasses et de la production de la strate herbacée des
savanes (d’aprés FOURNIER et LAMOTTE, 1983)
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On peut proposer une autre variante de la méthode : 1a somme se fait sur les variations positives de la phyto-
masse (matériel vivant + matériel mort) plutdt que sur celles de la seule biomasse. La formule de calcul devient
alors :

i=n
P= ¥ APhy
i=1

ou
i représente le numéro d’ordre des relevés et
APht; 1a variation positive depuis le relevé précédent.

Introduction des variations de la matiére morte dans les calculs

On peut, comme le propose GOLLEY (1965), corriger le calcul précédent en prenant en compte i la fois les
variations de la biomasse et celles de la nécromasse (fig. IX.2.5). La formule résumant ce type de calcul est alors :
i=n
P= ¥ (AB;+AN)
i=1

oil
AB; est la variation de biomasse et
AN,; la variation de la masse de mati¢re morte entre deux relevés consécutifs.

La nécessité de tenir compte d’un passage possible de la matiere du compartiment vivant vers le comparti-
ment mort, en I'absence de toute production, impose un certain nombre de conditions sur le signe et les valeurs
relatives de AB; et AN; pour leur intégration au calcul ; elles sont explicitées dans le tableau IX.1.

La séparation des différentes espéces étant, comme on 1’a déja dit, extrémement difficile au sein de la matidre
morte, I’évaluation de la quantité de ce matériel doit généralement &tre faite globalement, si bien que le calcul
porte sur la totalité des especes.

Une nouvelle correction peut &tre introduite si ’on tient compte de l1a perte de poids 4 1a fanaison (voir
CESAR et MENAUT, 1974). A cause d’une migration de matitre des organes sénescents vers les autres (voir par
exemple HOPKINSON, 1966) et peut-&tre d’un lessivage et d’un début de décomposition sur pied, le poids des
organes morts n’est en effet plus que de a fois celui de la matiére vivante correspondante (N = a.B), de sorte que
I’estimation de la production devient :

i=n
P=3 (AB;+5N)
i=1 a
L’intégration de AB; et AN; au calcul dépend de leur signe et de leurs valeurs relatives (tab. IX.1).

Tableau IX.1 Conditions d’intégration des valeurs dans le calcul de la production primaire par la
somme des accroissements de biomasse et de nécromasse (d’aprés FOURNIER et
LAMOTTE, 1983)

Variations depuis Production depuis
DIFFERENTES le relevé précédent le relevé précédent
POSSIBILITES de labiomasse | delanécromasse P REMARQUES
AB; AN; i
1 +a 0 a
2 +b +c b+c
3 +d -e d
4 -f 0 0
5 -g +h h-g thi > Igl
6 -j +k 0 Ikl < |jl
7 -1 -m 0
8 0 +n n
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Ce type de raisonnement n’est toutefois pas tout 2 fait rigoureux, car la correction apportée conduit & compter
deux fois la matitre provenant des organes sénescents qui est redistribuée dans les parties vivantes ; elle risque
donc de surestimer la production. Cette erreur ne compense toutefois certainement pas la sous-estimation intro-
duite par la disparition de matiére qui échappe aux mesures, de sorte que les valeurs obtenues sont vraisembla-
blement meilleures que les précédentes.

Le probléme de la décomposition de la matiére morte et de la consommation
par les animaux

Une source @’ erreur des méthodes précédentes est ’absence d’évaluation de la masse végétale disparue entre
deux relevés par consommation ou par décomposition en dehors de 1a perte de poids & la fanaison.

Consommation

La consommation par les animaux est irés difficile 4 estimer directement. On procéde souvent en comparant
des zones protégées par des barridres ou des cages avec des zones non protégées (un tel essai d’évaluation sera
présenté dans le chapitre XT), mais ces dispositifs introduisent inévitablement une perturbation du milieu (MILNER
et HUGHES, 1968). On sait par ailleurs que la consommation d’une partie des herbes détermine en général ou
bien une augmentation on bien une diminution de la production. Les travaux de KELLY et WALKER (1976) en
Rhodésie ont en effet montré qu’une consommation modérée par le bétail ou par les grands herbivores sauvages
augmentait Ia production du tapis herbacé pérenne, tandis qu’une forte consommation la diminuait, tout en
entrainant un changement de 1a composition botanique en faveur des espéces annuelles. Mieux vaut donc se fon-
der sur les études de consommation des principaux animaux (LAMOTTE, 1967), mais cela n’a &té réalis€ que
dans les quelques cas oil une étude approfondie de 1'écosystéme tout entier a été poursuivie (LAMOTTE, 1967 ;
SINCLAIR, 1975).

Décomposition

WIEGERT et EVANS (1964) calculent la production P; entre deux mesures & partir des variations de la bio-
masse AB;, de celles de 1a nécromasse AN; et de 1a vitesse D; de disparition de 1a nécromasse pendant Iintervalle
de temps At considéré :
Pi=ABi+ANi+ii.Di.At

ol
n; est 1a nécromasse moyenne pendant Iintervalle.

Pour mesurer Dj;, ces auteurs choisissent deux placettes aussi semblables que possible ; ils y laissent la
matitre déja morte mais en retirent la matiére vivante pour éviter tout nouvel apport de matériel mort. La récolte
et 1a pesée de la matiére morte sont faites au temps t sur la premiére placette et au temps t + At sur la deuxiéme,
ol une décomposition a pu se produire. La comparaison des deux valeurs donne :

1 N,
Di —zt-. Ln(blt A A;)

11 est toutefois peu vraisemblable que la perturbation apportée en supprimant la matigre vivante n’influence
pas la vitesse de décomposition de la matigre morte. C’est pourquoi LOMNICKI et al. (1968) ont proposé une
modification de 1a méthode : ¢’est 1a matitre morte Ny qui est retirée de la premitre placette et mesurée an temps
t, une nouvelle mesure au temps t + At permettra de savoir quelle quantité Nj, , o, de matiére morte a été produite
dans I’intervalle. La quantité (N; + N;, , A, est alors comparée 4 la quantité N, de matiére morte présente au
temps ¢ + At sur 1a deuxitme parcelle qui n’a pas été touchée jusqu’a cette date. Cette méthode modifiée a €té
reprise par CORNET (1981) pour des végétations du Sahel sénégalais. Cette solution intéressante déplace cepen-
dant le probléme plutdt qu’elle ne le résoud car la végétation est encore perturbée.

Au total 1a formule de calcul 1a plus compléte de 1a production primaire aérienne est donc :

n

i=
P=_Z

1[AB;+(-A%.Ni.D.At)+Ci]
i=

Elle ne tient cependant pas compte des échanges d’assimilats entre parties aériennes et parties souterraines.
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Méthodes “morphologiques” pour I'évaluation du renouvellement de la matiére

Les méthodes dites morphologiques ne sauraient remplacer la mesure directe de la biomasse par la récolte
mais, devant les difficultés rencontrées dans la mesure de la mortalité et de 1a consommation de la matidre
vivante, elles ont ét¢ proposées comme complément.

La méthode de WILLIAMSON

WILLIAMSON (1976) propose d’étudier 1a dynamique de renouvellement des feuilles pour mieux cerner les
phénomeénes de perte de biomasse entre les récoltes. Ces pertes sont dues 2 la sénescence et & la consommation.
La mortalité des feuilles en conditions naturelles est suivie grace a un marquage sur le terrain, la vitesse de
renouvellement du matériel foliaire entre deux relevés en est ensuite déduite et elle est mise en relation avec les
variations de la température. Ces données, combinées 2 celles de phytomasse et de températures journaliéres
réunies par ailleurs, sont utilisées pour corriger le calcul de la production. Les valeurs ainsi obtenues sont envi-
ron deux fois supérieures a celles fondées sur la récolte.

La méthode utilisée dans le présent travail

J’ai utilisé, en complément de la récolte des phytomasses dans les savanes de Ouango-Fitini (FOURNIER,
1982a ; FOURNIER ET LAMOTTE, 1983) et de Nazinga, une méthode qui se classe aussi parmi les méthodes
“morphologiques”. Elle s’inspire de celle de WILLIAMSON (1976) dont elle représente une version simplifice,
plus adaptée aux conditions tropicales. Elle s’appuie sur 1’étude de la dynamique foliaire des principales espéces
qui a été présentée dans les chapitres VI a VIII du présent travail et sur des mesures de biomasse par la récolte.

La variation de biomasse AB; pendant I’intervalle i est égale a la production P; diminuée de ce qui a disparu
(E;) par consommation ou mortalité :

ABi = Pi - Ei

Une estimation globale de la quantité de matiére vivante disparue conduirait & estimer la production primaire
en évitant les difficiles mesures de consommation et de décomposition. L’étude démographique des populations
de feuilles de Graminées en conditions naturelles permet une telle approche. Elle convient pour prendre en
compte la consommation par les petits animaux mais nécessite une protection contre les grands herbivores sau-
vages ou domestiques.

Le suivi des quelques espéces de Graminées dominantes tout au long d’un cycle annuel de croissance fournit
pour chacune d’entre elles le nombre moyen de feuilles vivantes et de feuilles mortes présentes sur la touffe
chaque mois, ainsi que le nombre de feuilles nées et disparues pendant 1’intervalle entre deux relevés. Pour
chaque espéce et chaque intervalle il est donc facile de calculer la proportion x; de feuilles ayant disparu par rap-
port au nombre moyen de feuilles vivantes pendant I'intervalle. Si I’on admet que cette valeur représente le taux
de disparition de la matiére vivante, la quantité de matiére disparue E; peut étre trés simplement calculée 4 partir
des mesures de biomasse : .

Ei = Bi X
_ ou
B, est 1a biomasse moyenne pendant 'intervalle i.

Comme les valeurs de la biomasse de chaque espéce ont souvent des variances élevées, il est préférable
d’effectuer le calcul de production a partir de la biomasse globale. Cela revient & admettre que la végétation est
exclusivement composée des Graminées dominantes étudiées. Une telle hypoth&se est souvent acceptable dans la
mesure ou les autres espéces ne représentent qu’une faible biomasse. La valeur de x; utilisée pour le calcul est
alors une moyenne pondérée des x; obtenus pour chaque espece.

Calcul de la production des parties souterraines et des plateaux de tallage

Les difficultés déja évoquées de récolte et de tri ne permettent pas d’obtenir pour les parties souterraines des
valeurs aussi précises que pour la phytomasse aérienne. L’estimation de leur production est donc, elle aussi, plus
difficile et moins précise.

Une partie de la production se conserve dans le sol d’un cycle au suivant dans les formations végétales a
plantes pérennes ; ce sont d’ailleurs ces organes enfouis qui assurent la repousse en début de cycle. Méme dans
les formations herbeuses a espéces annuelles, une certaine quantité de racines subsiste d’une année a 1’autre (voir
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GROUZIS, 1987), mais il s’agit alors uniquement de matériel mort. Une estimation correcte de la production ne
saurait donc se fonder sur une seule série de prélévements simultanés. 11 est nécessaire de répéter les mesures, de
fagon & déterminer les maximums et les minimums de la phytomasse.

Comme la phytomasse souterraine présente presque toujours des variations fréquentes, rapides et de forte
amplitude, la différence maximale de la phytomasse sous-estime a priori nécessairement la production. La
méthode de la somme des accroissements entre relevés successifs parait donc plus correcte. A cause de 1a diffi-
culté a distinguer les parties vivantes des parties mortes, et a fortiori les différentes espéces entre elles, les esti-
mations de la production s’appuient sur des valeurs globales de phytomasse (matériel vivant + matériel mort). De
telles évaluations constituent presque toujours des sous-estimations, comine 1’a montré 1’étude des parties
adriennes ; elles n’en donnent pas moins des ordres de grandeur.

PERSSON (1978) et SINGH et al. (1984) signalent toutefois dans le cas de la méthode de la somme des
accroissements un danger de surestimation de 1a production, li€ 4 1a variabilité des échantillons prélevés. La plu-
part des maximums et minimums observés pourraient n’étre en fait que des artefacts ne correspondant pas 2 une
production réelle. Appliquant un modéle mathématique 2 des mesures de LAUENROTH et WHITMAN (1977)
- 10 prélévements annuels de 10 échantillons de phytomasse dont le coefficient de variation moyen o/x vaut
32 % - SINGH et al. (1984) évaluent la surestimation a 3,2 fois. Si le nombre d’échantillons est porté a 30 par
prélevement, la surestimation est ramenée a moins de 2 fois. Le coefficient de variation obtenu 4 Nazinga sur les
20 échantillons de phytomasse de racines prélevés mensuellement n’étant que de 25 % environ, le risque de sur-
estimation est certainement moins &levé que pour les mesures de LAUENROTH et WHITMAN,

La somme peut se faire sur 1’ensemble des racines ou encore en distinguant différentes strates dans le sol. La
somme des valeurs par niveau a été proposée pour tenir compte d’une probable différence de comportement des
organes souterrains en fonction de 1a profondeur. Il est connu en effet que les racines ont un développement plus
actif lorsque le sol est humide (voir par exemple CALLOT et al., 1982) ; or les conditions hydriques varient trés
sensiblement en fonction de la profondeur 2 une période donnée. 1l est ainsi possible qu’il se produise un déve-
loppement de racines a un niveau et simultanément une disparition & un autre niveau : la production risque alors
d’&tre masquée si les calculs sont faits sur les valeurs globales. Dans un premier temps on considére donc chaque
niveau séparément et 1a production totale est ensuite calculée comme la somme des accroissements de chaque
niveau.

Un risque de surestimation s’attache toutefois a ce calcul car il est possible qu’une augmentation observée a
un niveau corresponde a une redistribution des assimilats plutbt qu’a une réelle production. La sous-estimation
liée 4 I'imperfection des techniques de récolte et de tri des racines n’est cependant certainement pas compensée,
de sorte que le calcul par niveau conduit vraissmblablement 4 des estimations plus correctes que le précédent.

Le tri des parties vivantes et des parties mortes est également trés difficile pour les plateaux de tallage, essen-
ticllement composés des bases des tiges et des gaines foliaires. Le calcul de leur production se fait donc aussi en
faisant la somme des accroissements de 1a phytomasse.

Pour conclure il faut & nouveau souligner que les évaluations de production de racines ne sont que des ordres
de grandeur. Les techniques d’extraction des organes souterrains ne permettent que des mesures fortement sous-
évaluées des phytomasses réelles. Or les organes qui échappent le plus fréquemment & ces mesures, les fines
radicelles, sont justement les plus importants dans les phénoménes de production. L'impossibilité de séparer avec
sécurité les organes vivants des parties mortes augmente encore 1a probabilité de sous-estimation, de méme que
la variabilité de comportement des racines dans les différentes couches de sol selon leur humidité. 11 existe en
revanche d’importants risques de surestimation de la production liés a la forte variabilité des échantillons et au
type de calcul choisi, sans qu’il soit possible de savoir comment ces différents risques se compensent. Le choix
des méthodes de calcul peut se discuter, mais il reste, dans 1’état actuel des techniques, en grande partie intuitif.
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Chapitre X
LES CYCLES SAISONNIERS DES PHYTOMASSES

LE CYCLE SAISONNIER DE LA PHYTOMASSE AERIENNE

Un certain nombre d’exemples, répartis entre les latitudes 12° N et 6° N, vont permettre d’illustrer le cycle
saisonnier de la phytomasse et de la production primaire.

Les uns correspondent aux données que j’ai personnellement accumulées entre 1980 et 1986 dans les sites de
Ouango-Fitini, de Lamto et de Nazinga, quelques autres ont ét€ réunies sous ma direction (OUEDRAOGO, PM.,
1985), d’autres encore proviennent des travaux conduits par divers chercheurs en Afrique de 1’Ouest dans les
localités de Lamto (CESAR, 1971b, 1978, 1981 ; ABBADIE, 1983, 1984), de Kawaha (CESAR, 1978, 1981),
de Badikaha (CESAR, 1978, 1981 ; BRUZON, 1986a, 1990), de Léo (TOUTAIN, 1974) et de Tiogo
(VERCHOT, 1987). Les résultats qui concernent la localité de Gampéla au Burkina Faso ont été extraits des
travaux des étudiants de I'université de Ouagadougou (N’GARSARYI, 1983 ; BADINI, 1985 ; DARGA, 1986).

Gampéla et Tiogo, localités sous climat soudanien sec

Le cycle saisonnier de la phytomasse a Gampéla

Le suivi d’une dizaine de faciés différents a é1é réalisé entre 1982 et 1985 2 la station expérimentale de I’uni-
versité de Ouagadougou, au voisinage du village de Gampéla (12° 25° N, 01° 22° W). Tous les faciés d’étude
sont plus ou moins régulitrement fréquentés par des troupeaux de bovins et les résultats présentés ne sont donc
que des valeurs approchées des phytomasses potentielles.

+ Variation interfaciés de la phytomasse

Trois facies relativement humides ont ét€ étudiés au cours du cycle de végétation de 1982 (N'GARSARI,
1983 ; fig. X.1). Les deux premiers se localisent sur une terrasse de la riviere Massili ; leurs sols hydromorphes,
trés semblables, ne se différencient que par un tassement de I’horizon humifeére dans I’'un d’entre eux, 4 cause du
piétinement de troupeaux ayant intensément fréquenté le site les années précédentes et s’y rencontrant encore
parfois. La strate herbacée comprend les Graminées pérennes Andropogon gayanus, Cymbopogon schoenanthus
et I’annuelle Pennisetum pedicellatum, tandis que Butyrospermum paradoxum, Piliostigma reticulatum,
Securinega virosa et diverses especes d’ Acacia constituent la strate ligneuse. Le troisiéme faciés est un bas-fond
au sol hydromorphe a pseudogley dont la strate herbacée est dominée par les deux pérennes Vetiveria nigritana
et Panicum anabaptistum ainsi que par I’annuelle Andropogon amplectans. Sa strate ligneuse comprend surtout
Balanites aegyptiaca, Mitragyna inermis et Piliostigma reticulatum.

La phytomasse maximale la plus forte (prés de 5t/ha) se rencontre dans le bas-fond (fig. X.1) ; les deux autres
atteignent respectivement 3,5 t/ha sur sol tassé et 4,0 t/ha sur sol non tassé. Une situation topographique basse
semble dong favoriser une forte production alors que le tassement du sol, qui s’accompagne d’un glagage impor-
tant de surface, 1a freine.

Une autre série de quatre faciés suivis par BADINI (1985) pendant le cycle de végétation 1984, correspond &
un net gradient d’hydromorphie (fig. X.2). Le point le plus élevé - et donc le plus sec - est une savane arbustive
de plateau cuirassé sur sol ferrugineux tropical lessivé ; sa strate herbacée, dominée par des Graminées
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Figure X.1 Variation saisonniére de la phytomasse herbacée aérienne dans trois faciés des savanes
de Gampéla (12° 25’ N, 01° 22’ W) au Burkina Faso, d’aprés N'GARSARI (1983)
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Palds de matlére séche en t/ha

POIDS DE MATIERE SECHE EN T/HA
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Figure X.2 Variation saisonniére de la phytomasse herbacée aérienne dans quatre faciés des
savanes de Gampéla (12° 25’ N, 01° 22’ W) au Burkina Faso, d’aprés BADINI (1985)
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Figure X.3 Variation saisonniére de la phytomasse herbacée aérienne dans quatre faciés des
savanes de Gampéla (12° 25’ N, 01° 22’ W) au Burkina Faso, d’aprés DARGA (1986)

200

=



Les cycles saisonniers des phytomasses

annuelles, s'accompagne d'une strate ligneuse claire comprenant surtout Securinega virosa et Piliostigma reticu-
latum. Le deuxi®me faciés, une vieille jachére située sur le replat d’une pente, repose sur un sol ferrugineux peu
épais ; les deux especes Butyrospermum paradoxum et Terminalia avicennioides dominent la strate ligneuse de
cette savane arborée claire tandis que la Graminée pérenne Andropogon gayanus et les annuelles A. pseudapri-
cus et A. fastigiatus constituent I’essentiel de la strate herbacée. Le troisiéme faciés, localisé sur une terrasse, est
une savane boisée & Combretum glutinosum et Strychnos spinosa ; il s’agit aussi d’une vieille jachére dont la
strate herbacée abrite les pérennes Andropogon gayanus et Cymbopogon schoenanthus et la strate ligneuse
Combretum glutinosum, Securinega virosa et Vitellaria paradoxa. Son sol ferrugineux, hydromorphe en profon-
deur, présente un tassement de 1'horizon humifére provoqué par le piétinement des animaux domestiques qui tra-
versent la parcelle et y paturent parfois. Bien que 1’impact des troupeaux se marque surtout par le piétinement,
une partie de la matitre végétale produite est en outre détruite ou consommée et les phytomasses mesurées sont
des estimations par défaut. Le quatrieme et dernier faciés est un bas-fond arbustif sur sol hydromorphe & pseudo-
gley ; sa flore comprend principalement Securinega virosa et Feretia apodanthera pour les végétaux ligneux,
ainsi que la pérenne Brachiaria jubata et I’ annuelle Setaria sphacelleta pour les plantes herbacées. Dans ce site,
fréquenté comme le précédent par des bovins, l1a phytomasse ne représente qu’une estimation par défaut des
valeurs potentielles.

Quelques remarques sont suggérées par la comparaison des cycles de phytomasse des quatre faciés (fig. X.2).
Tout d’abord la phytomasse maximale atteint dans le replat une valeur sensiblement plus élevée que sur le
plateau, bien que les deux sites aient le méme type de sol : il est vraisemblable que le faciés de replat, sujet & une
hydromorphie temporaire, posséde un sol relativement plus riche, bien que plus mince, que celui du platean.

Entre le replat de mi-pente et la terrasse du cours d’eau, la différence consiste surtout en un décalage du cycle
dans le temps : les phytomasses maximales différent peu, mais le faciés de replat sur sol ferrugineux tropical est
plus précoce que la terrasse sur sol hydromorphe. Ce décalage est certainement 2 attribuer & une différence de
nature des sols, qui conditionne leur capacité de rétention d’eau : en début d’année I’eau est plus rapidement dis-
ponible dans le moins argileux des deux sites, le replat.

Les phytomasses atteintes sur la terrasse différent peu de celles du bas-fond, mais I’étalement du cycle y est
moins prononcé. L’eau de ruissellement qui vient alimenter le bas-fond dés le début de la saison des pluies lui
permet de commencer son cycle de croissance végétale plus tot que la terrasse, malgré 1a ressemblance de leurs
sols. DARGA (1986) a également suivi en 1985 I’évolution de la phytomasse herbacée aérienne dans quatre
faciés de Gampéla soumis au paturage (fig. X.3). Les deux premiers, un plateau cuirassé et un replat de mi-pente,
sont les mémes que ceux émdiés par BADINI I’année précédente ; le troisiéme, une vieille jachére sur terrasse,
possede un sol ferrugineux tropical peu lessivé a hydromorphie temporaire. La strate herbacée de cette savane
arborée comprend la Graminée pérenne Andropogon gayanus et les annuelles A. pseudapricus et Pennisetum
pedicellatum ; son couvert ligneux est assuré principalement par Butyrospermum paradoxum, Ziziphus mauri-
tiana et Dichrostachys cinerea. Le quatrieme faciés, sur sol hydromorphe 4 pseudogley, est un bas-fond 2
Graminées pérennes (principalement Vetiveria nigritiana et Acroceras amplectans) dont la strate ligneuse est
dominée par Balanites aegyptiaca, Piliostigma reticulatum et Mitragyna inermis. Ce faci®s ressemble beaucoup
a celui qu’avait suivi N’ GARSARI trois ans plus 16t.

Les résultats confirment que la phytomasse maximale du replat est supérieure a celle du plateau, que 1’étale-
ment du cycle est plus prononcé sur la terrasse que sur le replat et dans le bas-fond que sur la terrasse. Une assez
forte sous-estimation de la phytomasse du bas-fond, liée aux difficultés de 1’échantillonnage pendant la période
d’inondation (DARGA, 1986) ne permet cependant pas de comparer les valeurs maximales obtenues a celles des
autres faciés.

+ Variation interannuelle de la phytomasse

Deux mémes faciés de plateau cuirassé et de replat de mi-pente ont ét€ étudiés par BADINI en 1984 et par
DARGA en 1985, ce qui permet d’évaluer la variabilité interannuelle.

Les courbes d’évolution de la phytomasse apparaissent nettement différentes : le maximum de la phytomasse
de 1985 est supérieur & celui de 1984 dans un rapport de 10 & 7 environ et le cycle de cette deuxieéme année, plus
étalé, ne présente pas de stagnation jusqu’a la mi-aofit comme celui de la premiere (fig. X.2.5 et X.3.5). Or la
pluviosité de 1984, qui n’atteint que 80 % de celle de 1985, montre en revanche une répartition mensuelle plus
réguliére (fig. X.2.5 et X.3.5) : les pluies de mai 1984 ne permettent pas a la croissance de la végétation herbacée
de débuter et la meilleure répartition des précipitations ne compense pas leur faiblesse.
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Tableau X.1 Phytomasse maximale herbacée aérienne de deux faciés de savane arborée de la
forét classée de Tiogo (12° 11 2 12° 24’ N, 2° 39’ a 2° 52’ W) au Burkina Faso,

d’aprés VERCHOT (1987)
FACIES D PH ¢ N Kd Pa
o % o ppm Ppm

Savane arborée & 0,25 0,05 16,0 2.8
Combretum nigricans et 416 4,15 a a a a
Andropogon pseudapricus 1,60 0,14 376 6,5
Savane arborée 4 0,26 0,03 19,7 <0,1
Guiera senegalensis ¢t 233 597 a a a a
Andropogon pseudapricus 048 0,10 91,2 7.0
D : densité des ligneux en nombre d’individus & I'hectare PH : phytomasse maximale en t/ha de matigre séche
Caractéristiques des sols de 0 2 30 cm de profondeur
C :carbonetotal en % N :azotetotal en %
Kd : potassium disponible en ppm Pa : phosphore assimilable en ppm

La phytomasse maximale & Tiogo

Des mesures de phytomasse maximale ont été faites pendant 1’année 1986 dans la “forét classée” de Tiogo,
qui s’étend entre les latitudes 12° 11° et 12° 24° N et entre les longitudes 2° 39° et 2° 52° W (VERCHOT, 1987).
Les deux milieux de savane arborée choisis sont contigus et tous deux localisés & mi-pente sur des sols ferrugi-
neux tropicaux. Dans le premier, dominé par Combretum nigricans, Piliostigma reticulatum et Ximenia ameri-
cana pour la strate ligneuse, par les annuelles Andropogon pseudapricus et Pennisetum pedicellatum pour la
strate herbacée, la densité des ligneux atteint 416 individus a I’hectare. Le second, au couvert ligneux moins
dense (233 individus 4 I’hectare), renferme principalement Guiera senegalensis et Combretum nigricans dans sa
strate ligneuse et I’annuelle Loudetia togoensis dans sa strate herbacée.

La phytomasse maximale atteinte est sensiblement plus élevée dans le second faci€s que dans le premier, ce
qui suggere un effet dépressif du couvert ligneux sur la croissance des végétaux herbacés (tab. X.1).

Nazinga et sa région, sous climat soudanien humide

Le ranch de gibier de Nazinga (11° 09° N, 01° 36’ W) est une station soumise & un climat soudanien humide
d’aprés la classification de RIOU (1988).

Des mesures de phytomasse maximale y ont été faites dans un total de huit faciés en octobre 1984 (FOURNIER,
1987a et 1987b) et dans 36 autres en octobre 1985 (OUEDRAOGO, P. M., 1985). Ce travail a ét€ complété par
le suivi mensuel du cycle de la phytomasse dans six faciés pendant les années 1985 (FOURNIER, 1987b) et
1986. La présentation détaillée de chacun de ces facies d’étude, avec leur liste floristique, leurs caractéristiques
topographiques et édaphiques, ainsi que leur localisation précise dans le territoire du ranch ont été données pré-
cédemment (Présentation des sites d'étude, chapitre III, p. 77).

Variation interannuelle du cycle de la phytomasse

La deuxiéme année d’étude a été plus humide que la premiére et les différences entre les deux cycles d’évo-
lution des phytomasses sont analogues a celles qui ont été observées en région soudanienne plus séche. La phy-
tomasse maximale atteinte en 1986 est, dans la plupart des cas, environ 1,3 fois plus élevée que celle de 1985,
avec une stagnation de début d’année bien plus courte. Le schéma est le méme pour quatre des six faciés émdi€s
(fig. X.4 et X.5).

Si la savane herbeuse sur plateaun cuirassé se distingue de cette série de quatre faciés par sa phytomasse relati-
vement élevée au début de I’année 1985, cette différence n’est due qu’au passage tardif du feu dans cette zone.
La phytomasse observée correspond en effet en grande partie & 1a production de I’année 1984, restée en place ici
alors qu’elle a été éliminée ailleurs.
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Tableau X.2 Phytomasses aériennes maximales de la strate herbacée et pluviosité annuelle dans
deux faciés de savane de Nazinga pendant trois années consécutives, d’aprés
FOURNIER (1987b)

ANNEE 1984 1985 1986
PH PL PH PL PH PL

Premier faci¢s 5,06 789 345 709,5 5,14 1018
+1.64 +0,62 +0,24

Deuxiéme facies 4,23 789 4,78 726,5 6,73 1011,5
+0,79 +141 +0,47

PH : phytomasses de matitre séche en t/ha PL : pluie annuelle en mm

Premier facies = site d’étude n° 2 : savane arbustive claire de haut de pente 3 Gardenia erubescens et Terminalia laxiflora

Deuxiéme facis = site d’émude n° 3 : savane arborée de bas de pente & Detarium microcarpum et Terminalia laxiflora

Le cas du faciés n° 5 mérite d’&tre commenté plus en détail. Le total des pluies de 1985 est inférieur de 25 %
a celui de 1986, mais leur répartition mensuelle est plus équilibrée, avec des précipitations presque quatre fois
plus élevées au mois de mai, permettant un début de développement des végétaux plus rapide lors de cette pre-
micre année (fig. X.5.2). Le retard de croissance de 1986 est cependant compensé dans la suite du cycle grice 2
1a plus grande abondance des pluies, si bien que la phytomasse maximale d’octobre est semblable les deux
années. Cet exemple montre bien combien importent & la fois le total et 1a répartition des pluies : un total annuel
plus élevé ne conduit pas nécessairement 2 une phytomasse maximale supéricure, la faible quantité des précipita-
tions pouvant étre compensée par leur meilleure répartition.

Des données de phytomasse maximale lors de trois années successives (1984 4 1986) dans les sites d’étude 2
et 3, permettent de nuancer 1'importance relative du total et de la répartition des pluies (tab. X.2). Les résultats
observés sont a premiére vue étonnants : d’apres les pluviosités totales et leur répartition mensuelle (fig. X.4 et
X.5), on attendrait en effet une phytomasse maximale plus élevée en 1984 qu’en 1985 dans chacun des deux
faciés ; or dans le site 3 1a phytomasse est 12 plus élevée en 1985.

Les mesures d’eau du sol faites en 1985 et 1986 permetient d’expliquer cette apparente anomalie (voir
fig. IIL.9 a IT1.11, et fig. VIL3). Dans le faciés de savane arbustive claire (site 2), I’eau du sol est accessible aux
plantes & partir de juin en 1985 et & partir d’avril en 1986. La pluviosité mensuelle de 1984 en ce point (voir
annexe), comparée a celle des années 1985 et 1986, permet de déduire que la disponibilité en eau y débute égale-
ment en avril en 1984, ce qui explique bien la similarité des valeurs de phytomasse atteintes en 1984 et 1986.
Dans 1’autre facits (site 3), le méme type de comparaison montre que 1’eau est disponible a partir de juin en 1985
et de mai en 1986, et qu’elle doit 'étre & partir de juin en 1984. La ressemblance des phytomasses atteintes en
1984 et 1985 dans ce faciés s’explique alors aisément.

Cet exemple confirme 1’importance de la longueur et de I’intensité de 1a saison des pluies dans la détermina-
tion de la phytomasse maximale mais il montre de plus que I'influence du sol, dont la texture détermine la quan-
tité d’eau disponible pour les plantes, se combine 2 celle de la pluviosité pour déterminer Ia longueur de la saison
de croissance. De fait, les teneurs en argile et en sables du sol dans les 30 premiers centim&tres sont respective-
ment de 10 % et de 68 % dans le site n°® 2 contre 20 % et 52 % dans le site 3 (voir tab. II1.13, chapitre III), ce qui
signifie qu’une quantité de pluie plus élevée est nécessaire pour atteindre le point de flétrissement dans le site 3,
puisque I’argile retient I’eau plus fortement que le sable.

Variation interfaciés du cycle de la phytomasse

Aux variations liées aux aléas climatiques des années successives s’ajoute ainsi une forte variabilité entre
facies lors d’'un méme cycle de croissance. Elle est principalement due, nous I’avons vu, aux caractéristiques
édaphiques locales, mais d’autres facteurs, la composition floristique par exemple, jouent aussi un rdle. Les
cycles de ’ensemble des six faciés étudiés en 1985 et 1986 illustrent I’influence de quelques-uns de ces facteurs.

203



Les cycles saisonniers des phytomassses et de la production

{ 1) SAVANE HERBEUSE, CYCLE DE LA PHYTOMASSE age ™ (4) Pluviosité mensuelle
dans la savane herbeuse
1088 i ogee
® Phytemasae . ‘\ H A
4 ] ® Blomasse 1985 1988 By 250 T
2 « Néoromuasse
: @
<
s A feu i 2004 v
o 3 / v v
s a_e
3 4 ‘ u - _
‘@ Y |3 o 7/
° fau u 160+
5 2 .- d 1
R I A i
8 1 2 :///' / 100 4 : AU
'g -/ Ié /‘ @ . //
- " P s
& g NN ,./. -~ 5oL 49194
0 AmememSnili . AnEgEe . g
JEMAMJ JASORNDJFMAMIJASOND #g : ;;
4 :
° V] P2 gr—:

L LU L N I S B D B IS Y N B )
JJABONDJFMAMJJABOND

>

ag0 =" (6) Pluviosité mensuslle
( 2 ) SAVANE ARBUSTIVE, GYCLE DE LA PHYTOMASSE dans la savane arbustive
300+ 1986 1988
5 - 2 '
u Phytamasse 1985 1966 / i
2 ® Blomasse . 260 T H (A
S « Nécromasas fou i
e 4 /
3
2 ] | I Y. 2001 A _
'§ 3 ./0 // A
g / g 150+ A%
& 4 / fou % 0
2 2- / / A A #
\E Il ® A J *
e /3 y Vs 100
h-J A /e
é 1- '//G x Vams
[) H —
p ~ " 50T Vi { ¢
JEMAMJJASORNDJIFMAMUIJASORND n /g
0 sl AL AN AT 1 ravlblieladides
JFMAMJJABONDJFMAMJJASOND

mm (8) Pluviosité mensuelle

3501 dans la savane arborée
( 3 ) SAVANE ARBOREE, CYCLE DE LA PHYTOMASSE
300 - 1986 1988

M :
- g ] & Phytomasse 1985 1966 "
= ® Blomazsss 260 4
= « Nécromasse :
[ H
8 57 H

u feu -
@ 200+
= A %
'g g /\ | - Lo 5
A Y-
2 ¥ i 1501 N O
= 3 : ® feu o ¢
g ' . 4 A
s 27 ! /¢ ‘ 100+ ¢ 74
- B -/ ]
S 1 /' : 4‘ 1S a
& e : e 50
a. e, : 5o~
1} 7 Y\t—f-z/ ~ ‘\.\--l—l—lﬁsf.’ - ¢
JFMAMUJ JASONDJFMAMUJYJI ASOCND A /a V]
(R e e 1 L T e e s e

T T
JFMAMJJASONDJFMAMJJASOND

Figure X.4 Cycle saisonnier des phytomasses herbacées aériennes de trois faciés herbeux a arboré
des savanes de Nazinga (11° 09’ N, 01° 36’ W, Burkina Faso), d’aprés FOURNIER (1987b)
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Les deux facids de plateau cuirassé présentent des cycles bien différents : celui de la formation a herbes
annuelles (site n° 6, fig. X.5.3) est court, avec une phytomasse maximale élevée, tandis que celui de la formation
& pérennes (site n° 1, fig. X.4.1) est plus étalé, avec unc phytomasse maximale moins forte. Le resserrement du
cycle dans le site n° 6 est certainement df & sa composition floristique ot dominent les annuelles et & 1a minceur
de son sol, tandis que sa phytomasse élevée s’explique par une richesse chimique locale du sol exceptionnelle
(voir tab. II1.13 et FOURNIER, 1987b) car les faci¢s 4 annuelles sur cuirasse ne présentent habituellement pas
des maximums de plus de 3 t/ha dans ces régions (FOURNIER, 1987b, TOUTAIN, 1974).

Le facis arbustif clair de haut de pente (site n° 2, fig. X.4.2) a une phytomasse maximale trés proche de celle
de 1a savane herbeuse (site n° 1, fig. X.4.1) mais 1’étalement de son cycle est plus prononcé, sans doute parce que
son sol est plus profond : la cuirasse s’y rencontre a - 60 au lieu de - 30 cm. En début de saison seche, vers
octobre, les plantes peuvent ainsi continuer de s’alimenter plus longtemps grice & une réserve d’eau plus impor-
tante que dans 1’autre faciés.

Les deux facids de mi-pente sont assez semblables, avec un couvert ligneux relativement important : 30 %
pour la savane arborée & Terminalia laxiflora et Crossopteryx febrifuga (site n° 3, fig. X.4.3) et 40 % pour la
savane boisée a Isoberlinia doka et Acacia dudgeoni (site n° 5, fig. X.5.2). La phytomasse maximale du
deuxi®me site dépasse cependant largement celle du premier, probablement 4 cause d’une plus grande richesse
du sol en matigre organique (2,07 % contre 1,53 % dans les dix premiers centimétres, voir tab. III.13). La préco-
cité de la reprise de croissance en début d’année dans le faciés boisé ne correspond en revanche pas a des carac-
téristiques propres du milien édaphique, mais seulement & une forte pluie précoce, restreinte a une petite surface
du ranch de Nazinga (fig. X.5.5).

Le facids arboré de bas de pente & Terminalia laxiflora et Detarium microcarpum présente un cycle proche de
celui de 1a savane boisée 2 I. doka (fig. X.4.3 et X.5.2) bien que leur couvert ligneux et leur composition floris-
tique different sensiblement. La plus grande richesse chimique du sol de la savane boisée compense probable-
ment 1’effet dépressif de son fort couvert ligneux.

Richesse, profondeur du sol et composition floristique sont ainsi des facteurs importants dans la détermina-
tion de la variation interfaciés du cycle et de la valeur maximale de la phytomasse.

D’autres mesures, faites en 1984 & Nazinga dans huit faci¢s répartis dans les différentes catégories de densité
ligneuse et de topographie (depuis les plateaux jusqu’aux bas-fonds), concemnent seulement les phytomasses
maximales et non pas les cycles annuels. Elles illustrent quelques-unes des régles qui régissent les rapports entre
types de facits et phytomasse maximale (tab. X.3). De ces données, il ressort que les phytomasses maximales les

Tableau X.3 Phytomasses aériennes maximales de la strate herbacée dans quelques faciés de
savane de Nazinga (11° 01" 2 11° 07’ N, 1° 16’ a 1° 43’ W) au début de novembre
1984 (d’aprés FOURNIER, 1987b)

. RECOUVREMENT PHYTOMASSE

FACIES ET TOPOGRAPHIE LIGNEUX T/HA
Colline latéritique 4 Hyparrhenia subplumosa 5% 2,00
Plateau cuirassé 4 Loudetia sp.et Andropogon pseudapricus 0% 2,51
Savane boisée a Isoberlinia doka 50 % 2,58
Savane arborée de mi-pente & Terminalia laxiflora et
Crossopteryx febrifuga (site n° 4) 30 % 4,22
Savane arbustive claire de haut de pente & Gardenia erubescens et
Terminalia laxiflora (site n° 2) 5% 5,06
Bas-fond boisé & Andropogon tectorum et Cymbopogon giganteus
avec Khaya senegalensis et Terminalia macroptera 70 % 9,26
Bas-fond herbeux a Andropogon gayanus 0 % 12,22
Pluviosité de 1’année d’étude : 789 mm
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plus faibles se rencontrent sur les plateaux cuirassés ou les domes latéritiques 2 sols minces. Les valeurs
moyennes correspondent aux divers faciés arbustifs et boisés des pentes ; un fort recouvrement ligneux semble
limiter Ia phytomasse, comme. dans le cas de 1a savane & Isoberlinia doka (site n° 5). Les valeurs les plus fortes
sont généralement associées aux bas-fonds herbeux ou boisés.

L’étude agrostologique plus extensive réalisée par TOUTAIN (1974) dans une zone adjacente au ranch de
Nazinga met également I’accent sur la variabilité des phytomasses maximales selon les facies. L’analyse d’une
centaine de relevés floristiques a permis i cet auteur de reconnaitre une quinzaine de groupements végétaux qu’il
associe a des types physionomiques, 2 des positions topographiques et a des types de sols. Une fourchette de
phytomasses maximales est donnée pour chaque groupement (tab, X.4). Les tendances générales signalées précé-
demment se retrouvent : les valeurs élevées correspondent aux bas-fonds et les plus faibles aux cuirasses cou-
vertes ou non d’arbres et arbustes. Les résultats montrent de plus que les faciés anthropisés de chacune de ces
catégories possédent des phytomasses plus faibles que les faciés non dégradés.

Pour préciser ces tendances générales, et plus particulitrement I’influence du couvert ligneux, une étude plus
localisée (excluant les formations inondées ou anthropisées) mais quantitativement plus précise a été entreprise
par P. M. OUEDRAOGO en 1985 au ranch de Nazinga. Les relevés ont été effectués en 36 points répartis sur six
transects qui passaient par les sites de savane oii je suivais mensuellement 1’évolution des phytomasses. Ces rele-
vés comprenaient la mesure de 1a phytomasse herbacée maximale, du couvert ligneux et herbacé ainsi que Ia liste
floristique des végétaux ligneux et herbacés. A partir des données floristiques, une analyse phytosociologique,
faite séparément pour les deux strates, a conduit 4 définir six groupements herbacés et cing groupements ligneux.

Tableau X.4 Evaluation de la phytomasse herbacée aérienne maximale des divers groupements
végétaux de la région de Léo (11° 04’ 2 11° 45’ N, 1° 35’ 2 2° 13’ W) d’aprés
TOUTAIN (1974)

FORMATIONS SUR SOLS EXONDES 2 Andropogon ascinodis et Vitellaria paradoxa

1 Type sur cuirasse latéritique 0,5a 1,4 t/ha
2 Types a Schizachyrium sanguineum et Burkea africana
A cuirasses subaffleurantes, lisiéres de cuirasse ou domes gravillonnaires, lithosols 0,541,5¢ha
B épandages gravillonnaires, sol ferrugineux tropical peu épais 2,53 3,0 tha
C cuirasses démantelées fossiles, sol ferrugineux tropical 2,0 23,0 t/ha
(1,022,0)
D plateaux i cuirasse subaffleurante, sol ferrugineux tropical moyen ou mince 30a4,5tha
E jachéres anciennes 3,5tha

3 Types a Hyparrhenia smithiana
A versants colluvionnés des vallées et cours d’eau, pentes 1égéres des formations

ripicoles, sols ferrugineux tropicaux 2544,5tha
B terrasses colluviales, zones érodées, sol sableux 3,0 44,0 tha
C bas de pente, sol moyennement profond hydromorphe & pseudogley 2,53 5,5tha
D savanes (souvent jachéres) inondables, bas de pente dans les vallées évasées,
sol ferrugineux tropical & hydromorphie en profondeur 9,0 t/ha
3.024,0
FORMATIONS INONDABLES
4 Végétation généralement herbeuse sur terrasses des lits majeurs de riviéres encaissées 4,5 t/ha
5 Type a inondation temporaire moyenne dans les petits thalwegs et sur les bords
de larges bas-fonds, sol hydromorphe minéral a gley ou pseudogley 9,0210 t/ha
6 Type des prairies aquatiques dans les zones inondées en eau peu profonde :
fond de lit majeur de riviéres, pourtour des mares, cuvettes _ 8,0 29,0 t/ha

( ) :valeurs des formations dégradées
Pluviosité de I’année d’éwude (1973) : 749 mm Description des groupements végétaux dans le chapitre ITT
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L’analyse systématique de 1a liaison entre facteurs (phytomasse maximale, appartenance aux groupements floris-
tiques ligneux et herbacés, couvert ligneux) a permis a P. M. OUEDRAOGO (1985) de dégager diverses conclu-
sions. Les faibles phytomasses sont préférentiellement associées a certains groupements floristiques herbacés
riches en annuelles, souvent localisés sur les cuirasses. Elles vont d’ailleurs souvent de pair avec des recouvre-
ments ligneux élevés, eux-mémes liés 4 une composition floristique ligneuse donnée. Les fortes phytomasses
semblent en revanche principalement li€es & un couvert faible.

Ces résultats, qui confirment les précédentes remarques, mettent en outre trés nettement en lumiére 1’impor-
tance de la composition floristique. Ils soulignent aussi que I'interaction des facteurs entre eux est primordiale :
un couvert faible associé 4 un sol mince sur cuirasse conduira 4 une phytomasse faible, tout comme un couvert
dense sur sol profond.

Ouango-Fitini, sous climat éburnéen continental

Des études de phytomasse (valeurs maximales et suivi de cycles) ont &té réalisées dans plus de vingt facies
entre 1979 et 1983 a Ouango-Fitini (09° 35’ N, 04° 01* W) et dans le parc de 1a Comoé, sous climat éburnéen
continental (FOURNIER, 1982a et b, 1983b, 1987a et b ; FOURNIER et al., 1982).

Les cycles de la phytomasse herbacée aérienne ont été suivis en détail dans deux faciés de Ouango-Fitini qui
ont &6 décrits dans de précédentes publications et dans le troisieme chapitre (FOURNIER, 1982a, 1983b). Dans
les autres sites, au nombre d’une vingtaine, répartis depuis les bas-fonds jusqu’aux plateaux cuirassés, seules des
mesures de 1a phytomasse maximale ont €té faites. Les principaux résultats concemant 1’ensemble de ces sites
sont donnés dans les tableaux X.5 et X.6.

Variation interannuelle des phytomasses maximales

Les phytomasses maximales ont ét€ mesurées dans quatre faciés des savanes de Ouango-Fitini pendant les
années1980 et 1982. Les valeurs obtenues lors de 1a premiére année sont 1,1 4 1,6 fois supérieures 4 celles de la
deuxieéme, L’influence du total des précipitations est évidente, la pluviosité ayant ét€ bien plus élevée en 1980
qu’en 1982 (tab. X.5).

Variation interfaciés du cycle et du maximum de la phytomasse

La comparaison des figures X.6.1 et X.6.2 montre que le cycle saisonnier de la phytomasse est plus étalé en
début de saison séche et que les valeurs atteintes sont plus élevées dans la savane arbustive que dans la savane
herbeuse. Ceci peut &tre attribué aux différences de sol et de topographie.

La localisation plus basse de la savane herbeuse conduit 3 une érosion et & un lessivage plus intenses (RIOU,
com. pers., 1980) qui déterminent un sol moins favorable & 1a croissance des végétaux. L’ étalement plus pro-
noncé du cycle en début de saison séche dans la savane arbustive peut en revanche s’expliquer par une réserve en
eau du sol plus importante, liée 4 la plus grande profondeur du sol.

Les valeurs de phytomasse maximale mesurées dans une dizaine de faciés en 1980 (tab. X.6) varient entre 4
et 12 t/ha. Une influence de la position topographique, des caractéristiques édaphiques et du couvert ligneux est
manifeste (FOURNIER, HOFFMANN et DEVINEAU, 1982).

Tableau X.5 Variation interannuelle de la phytomasse maximale aérienne de la strate herbacée dans
quelques faciés de savane de Ouango-Fitini (d’aprés FOURNIER, 1982a et b, 1987a et b)

ANNEE 1980 1982
Phyt PL Phyt PL

Siten® 1 4,98 1088 3,54 923 *
Site n® 2 5,80 1088 5,08 923 *
Siten® 3 4,78 1088 293 923 *
Site n® 4 5,09 1088 3,55 923 *
Phyt : phytomasses de matigre séche en tha PL : pluie annuelle en mm (* valeurs de Bouna d’aprés ASECNA)
Site n° 1 : savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex Site n® 3 : petit bowal & Loudetia kerstingii
Site n° 2 : savane arbustive de mi-versant 3 Detarium microcarpum Site n° 4 : forét claire 4 Isoberlinia doka
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Tableau X.6 Phytomasse aérienne herbacée maximale de divers faciés aux environs de Ouango-
Fitini (9° 35’ N, 4° 01’ W) en 1980 (d’aprés FOURNIER et al., 1982)

~ RECOUVREMENT ~ PHYTOMASSE
FACIES LIGNEUX T/HA
(MATIERE SECHE)
Ceinture herbacée de bord de mare a Vetiveria nigritana
(Mare de Dalandjougou) 0% 6,93 10,92
Bas-fond a Piliostigma thonningii et Andropogon
macrophyllus (Ouango-Fitini) 60 % 8,63+1,72
Savane herbeuse a annuelles sur cuirasse de bas de pente,
Loudetiopsis kerstingii dominante (Ouango-Fitini) 0% 2,93+ 0,58
Savane herbeuse de bas de versant 4 Loudetia simplex
et Andropogon ascinodis (Ouango-Fitini) <2% 3,54+ 0,70

Savane arbustive de mi-versant a4 Detarium microcarpum,
Andropogon ascinodis et Schizachyrium sanguineum
{Ouango-Fitini) 30% 5,08 + 0,16

Forgt claire de bord de plateau cuirassé a Isoberlinia doka,
Andropogon ascinodis et Schizachyrium sanguineum
(Ouango-Fitini) 80 % 3,55+0,16

Formation herbeuse de plateau cuirassé
* Faciés a Loudetiopsis kerstingii

(sol de 15 cm de profondeur) 0% 2,93 +1,47
* Facies a Diheteropogon hagerupii 0% 4,63+ 0,52
* Facids & Elymandra sp. 0% 2,54
* Facies trés localisé 4 Loudetia arundinacea sur sol

de plus de 30 cm de profondeur (Ouango-Fitini) 0% 7,76 + 1,34

Savane herbeuse sur colline de roches vertes & Andropogon

ascinodis (Ouango-Fitini) <2% 3,45+ 0,65

De manitre générale, la phytomasse herbacée semble d’autant plus élevée que le sol est plus profond et plus
riche en fractions fines et que le couvert ligneux est plus réduit. La phytomasse la plus faible se rencontre dans
un faciés arbustif & Hyperthelia dissoluta, situé sous le rebord d’une cuirasse, oii un sol caillouteux et un couvert
ligneux relativement élevé (45 %) limitent vraisemblablement la croissance des herbes. Dans les trois autres sites
ol Ia phytomasse est voisine de 5 t/ha, donc relativement faible, le sol est trés caillouteux - cas de la savane de
bas de versant & Loudetia simplex-, ou bien le couvert ligneux est trés important (80 %) comme dans la forét
claire de plateau & Andropogon ascinodis et A. pseudapricus ou bien le sol est trés mince comme sur la cuirasse
de bas de versant & Loudetiopsis kerstingii et Loudetia togoensis. La valeur 1a plus forte (12,2 t/ha) se rencontre
dans un bas-fond herbeux 2 Cymbopogon giganteus.

Dr’autres valeurs de phytomasse maximale ont été réunies 2 Ouango-Fitini et dans le parc de la Comoé en
octobre 1982 (partiellement publié dans FOURNIER, 1987a et b), ainsi que des valeurs de phytomasse avant le
feu en janvier 1983 (tab. X.7). Ces mesures confirment la localisation des phytomasses les plus élevées en bas de
pente et 1a liaison des faibles phytomasses avec les sols cuirassés, sauf dans quelques faciés trés localisés ol un
sol relativement épais & hydromorphie temporaire a permis 1’accumulation de matiére organique.
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Figure X.6 Cycle saisonnier des phytomasses herbacées dans les savanes de Ouango-Fitini
(09° 35’ N, 04° 01’ W) d’aprés FOURNIER (1982a et b) et de Kawaha
(9° 03’ N, 5° 04’ W) d’aprés CESAR (1978, 1981) en Cote-d’Ivoire
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Tableau X.7 Phytomasse herbacée aérienne dans diverses savanes du Parc de la Comoé en janvier
1983, peu avant le passage du feu (d’aprés FOURNIER, 19872 et b)

. PHYTOMASSE
FACIES T/HA
(MATTERE SECHE)

Savane herbeuse de bas de versant du Gué Piéton " 7,04
Savanes herbeuses de bord de cours d’eau

* Carrefour de Gawi 524+1,12

* Bord de I'Iringou 7,95
Bas-fond a Piliostigma thonningii et Andropogon macrophyllus 4,62+2,24
Foréts claires de bord de plateau cuirassé & Isoberlinia doka

* Ouango-Fitini 3,22+0,34

* Piste de Sayé 2,76 + 0,78
Formations herbeuses sur plateau cuirassé (Ouango-Fitini)

* Facies 4 Loudetiopsis kerstingii 2,35+ 0,16

* Facies 4 Andropogon pseudapricus 2,52+ 0,38

* Faciés 4 Loudetia arundinacea sur sol profond 6,44 + 8,88
Formation herbeuse sur cuirasse & Loudetiopsis kerstingii (piste de Kafolo) 1,11+ 0,23

Badikaha et Kawaha, localités sous climat guinéen de transition

A une latitude 1égérement plus basse, sous climat guinéen de transition, d’autres mesures ont été faites par
CESAR (1978, 1981) et par BRUZON (19864, 1990).

Prés du village de Kawaha (9° 03’ 17” N, 5° 04° 46” W), CESAR a étudié pendant deux années le cycle de
la biomasse d’une ancienne jachére sur sol sablo-argileux gravillonnaire de plateau. Le couvert ligneux est suffi-
samment faible (1 %) pour que ce milieu soit classé parmi les savanes herbeuses ; sa strate herbacée est dominée
par la pérenne Andropogon gayanus. Les deux années 1977 et 1978 se différencient & la fois par le total et par la

“répartition des pluies. Les précipitations de 1978, globalement plus abondantes, sont aussi mieux réparties dans
I’année. Ces différences se répercutent sur le cycle de la phytomasse qui atteint en 1978 des valeurs maximales
sensiblement plus fortes qu’en 1977, avec un début de croissance plus rapide (fig. X.6.4).

Dans la localité de Badikaha (9° 01’ 10” N, 5° 00’ 59” W), proche de la précédente, BRUZON a effectué des
mesures de phytomasse maximale en 1984 et 1985 (tab. X.8). Ses points d’étude se répartissent sur deux ver-
sants couverts de savanes arbustives & boisées. Les totaux pluviométriques ont été nettement différents les deux
années (1 402 mm en 1984 et 1 171,5 mm en 1985) et les phytomasses maximales se révelent nettement supé-
rieures en 1984, année la plus arrosée.

Ces mesures permetient également de mettre en évidence 1’effet du sol et celui du couvert ligneux (tab. X.8).
Dans les deux transects étudiés, les facids a faible recouvrement ligneux (10 & 15 %), tous sur sols sableux, sont
associés a des phytomasses relativement élevées (5,5 4 6,1 t/ha en 1985). Toujours sur sols sableux, mais avec un
couvert ligneux plus élevé (30 ou 40 %), les phytomasses ne sont plus que de 2,9 & 4,2 t/ha en 1985, ce qui
montre ’influence dépressive des arbustes. Le méme taux de recouvrement de 30 2 40 % sur sol plus argileux est
associé & une phytomasse de 6,3 t/ha, ce qui montre que ce type de sol est plus favorable que le précédent au
développement des herbes. Sur la cuirasse, avec un sol d’une trentaine de centimétres d’épaisseur et un recouvre-
ment ligneux de 30 4 40 %, la phytomasse avoisine 4,5 t/ha. Les mémes remarques s’appliquent aux valeurs de
1984 qui sont seulement globalement plus élevées.
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Tableau X.8 Phytomasses maximales herbacées a Badikaha (9° 01’ N, 5° 00" W, Cote-d’lvoire)
d’aprés BRUZON (1986a)

PHYTOMASSE
X RECOUVREMENT T/HA
FACIES LIGNEUX (MATIERE SECHE)
1984 1985
Premier versant

* Savane arbustive de haut de versant 4 Hyparrhenia

subplumosa, sol sablo-argileux 30 % 1,7 6,3
* Savane arbustive de mi-versant supérieur & Hyparrhenia

subplumosa et Andropogon ascinodis, sol sableux 15% 10,2 6,1
* Savane arbustive de mi-versant inférieur & Hyparrhenia

subplumosa, sol sableux 10 % 8,4 5,6
* Savane arbustive de bas de versant & Andropogon ivorensis

et Hyparrhenia subplumosa, sol sableux 10% 8,6 5,5

Deuxiéme versant

* Savane arbustive de plateau cuirassé & Hyperthelia

dissoluta, sol mince 40 % 7,6 4,5
* Savane arbustive de bord de platean cuirassé & diverses

Graminées 30 % 8,2 4,7
* Savane arbustive de haut de versant 4 Hyparrhenia

welwitschii, sol sableux 40 % 6,5 2.9
* Savane arbustive de mi-versant & Hyparrhenia subplumosa,

sol sableux 30 % 5,5 2,9
* Savane arbustive de bas de versant & Hyperthelia dissoluta,

sol sableux 30 % 8,5 4,2
* Savane arbustive de plaine alluviale & Monocymbium

ceresiiforme, sol sableux 10 % 5,7 59

Lamto, localité sous climat éburnéen

La station d’Ecologie de Lamto (06° 13’ N, 05° 02° W) se situe dans la zone de savane la plus méridionale
de Cote-d’Ivoire, au contact de 1a forét, sous climat éburnéen d’apres 1a classification de RIOU (1988). Des suivis
de cycles de phytomasse y ont été réalisés 2 plusieurs reprises entre 1969 et 1977 par CESAR (1971b, 1978,
1981). I’y ai également fait des mesures de phytomasse maximale entre 1980 et 1983, et ABBADIE (1983) a
suivi le cycle de I’année 1982.

Variation interannuelle du cycle de la phytomasse

L’un des faciés suivis par CESAR en 1977 et 1978 est une savane herbeuse de plateau, sur sol de colluvion
sablo-argileux rouge se classant 4 la limite entre sols ferrugineux et sols ferrallitiques. Les Graminées domi-
nantes y sont les deux pérennes Andropogon schirensis et Hyparrhenia smithiana. L'année 1977 connait un total
pluviométrique de 1 034 mm, répartis de manitre assez équilibrée entre les deux saisons humides séparées par
un unique mois de saison séche. Pendant ’année 1978, un peu plus arrosée que la précédente, avec un total de
1 075,4 mm, les précipitations sont particulierement abondantes pendant la premire saison des pluies, mais la
saison séche intermédiaire dure deux mois et la seconde saison des pluies est peu intense (fig. X.7.2). Ces condi-
tions climatiques autorisent un début de croissance plus rapide en 1978, mais la phytomasse maximale est plus
élevée en 1977 (fig. X.7.1). Le retard pris en début d’année 1977 est en effet comblé au cours de la deuxieéme
saison des pluies et c’est la régularité des précipitations qui joue ici plus que leur total. La longueur de la petite
saison séche est absolument déterminante dans ces régions, comme le conclut CESAR (1978, 1981).
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Des mesures de phytomasse maximale ont été faites également pendant les trois années 1980, 1982 et 1983
dans deux faciés de Lamto décrits en détail dans le troisiéme chapitre du présent travail (FOURNIER, 1987a,
19870).

Le premier faciés est une savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex sur sol hydromorphe & pseudo-
gley. Le deuxiéme, une savane arbustive assez dense (30 % de recouvrement ligneux), se situe 4 mi-pente sur un
sol ferrugineux tropical ; sa strate ligneuse est dominée par Crossopteryx febrifuga et sa strate herbacée par
Hyparrhenia subplumosa, Andropogon schirensis et Hyparrhenia smithiana.

Le total pluviométrique des trois années differe nettement (tab. X.9) : les caractéristiques du cycle de pluvio-
sité de 1980 sont un total moyen avec une petite saison séche peu marquée ; celles de 1982 sont la précocité des
pluies, leur abondance pendant la grande saison des pluies et la rigueur de la petite saison séche ; 1983 se dis-
tingue par la faiblesse du total, le caractére tardif de P’arrivée des pluies et la rigueur de la petite saison séche.

Un test de MANN-WHITNEY-WILCOXON appliqué aux données de phytomasse maximale des trois années
prises deux 2 deux montre I’incidence des variations climatiques dans chacun des faciés. Dans la savane arbus-
tive, les valeurs ne different pas significativement entre les deux années 1980 et 1983, qui sont les moins arro-
sées : 1982 présente en revanche une valeur de phytomasse supéricure.

Dans la savane de bas de pente A Loudetia simplex la situation est autre : aucune différence significative de
phytomasse n’apparait entre les deux années les plus arrosées (1980 et 1982). L’année 1982 ne différe pas non
plus de 1983, bien que leurs totaux pluviométriques aient plus de 400 mm d’écart ; 1980 apparait en revanche
comme significativement différente de 1983, avec une phytomasse plus élevée. Il semble donc que ce soit la
rigueur de la petite saison séche (en 1982 et 1983) qui limite dans ce facits, la phytomasse maximale : une
pluviosité élevée mais répartie sur les autres mois de 1’année ne compense pas son effet dépressif sur la phyto-
masse maximale. Ces résultats confirment les conclusions de CESAR (1978, 1981).

La différence de réaction aux conditions de pluviosité qui apparait ainsi entre ces deux facis voisins de
quelques centaines de métres 2 peine tient 3 1a nature de leurs sols. Celui de la savane herbeuse, bien plus
sableux, avec de moins bonnes capacités de rétention (pF 4,2 = 4 et pF 2,5 = 7 contre 8 et 14, DE JONG, 1983 ;
et voir chapitre III), conduit a une sensiblité plus grande a la sécheresse.

Cet exemple confirme que l'influence des conditions de pluviosité est modulée par les caractéristiques éda-
phiques locales.

Variation interfaciés du cycle de la phytomasse

CESAR (1971b) a suivi I’évolution de la phytomasse herbacée dans sept faciés répartis depuis le plateau
jusqu’au bas de pente, les plus distants n’étant éloignés entre eux que de 2,5 km. J*ai également réalisé des
mesures de phytomasse maximale en 1983 dans divers faciés s’étageant du plateau jusqu’a la lisiere de galerie
foresti¢re en bas de pente.
+ Présentation des sites d'étude de CESAR

Deux premiers facies, étroitement imbriqués, se localisent sur le plateau. Le premier est une savane boisée
trés dense (80 % de recouvrement), regroupant dans sa strate ligneuse les espéces Crossopteryx febrifuga,
Pterocarpus erinaceus, Terminalia glaucescens, etc., tandis que sa strate herbacée est dominée principalement
par la Graminée pérenne Imperata cylindrica. Le sol, de type ferrugineux tropical, est sablo-humifere en surface

Tableau X.9 Variation de la phytomasse herbacée maximale dans deux faciés des savanes de
Lamto (06° 13’ N, 5° 02’ W) au cours de trois années d’aprés FOURNIER (1982a,

1987a et b)
. PHYTOMASSE (T/HA DE MATIERE SECHE)
FACIES
1980 1982 1983
Savane herbeuse de bas de pente a Loudetia simplex 6,24 +0,75 5,66 £ 0,95 5,18+0,90
Savane arbustive de mi-pente A Crossopteryx febrifuga
et Andropogonées 7,88 + 1,05 9,90 £ 0,78 7,16 + 0,63
Pluviosité annuelle (mm) 1028 1207 797
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Figure X.7 Cycle saisonnier des phytomasses herbacées dans les savanes de Lamto (06° 13’ N,
05° 02" W) en Céte-d’Ivoire en 1969-70 et 1977-78 d’aprés CESAR (1971b, 1978 et 1981)
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puis sablo-argileux en profondeur ; il présente un horizon gravillonnaire discontinu entre 40 et 80 cm. L'autre
facies correspond 2 des clairiéres incluses dans la savane boisée et coincide avec des zones ol I’horizon gra-
villonnaire du sol est particulierement développé et proche de la surface (5 cm). 1l s’agit d’une savane herbeuse
dominée par Hyparrhenia smithiana et Andropogon schirensis.

Les deux faciés suivants se situent en haut de versant, sur sol ferrugineux tropical ; ils correspondent & une
savane arbustive au couvert ligneux d’environ 25 %, dominé par Crossopteryx febrifuga, Piliostigma thonningii,
Bridelia ferruginea et Cussonia barteri. Le premier d’entre eux, dont la strate herbacée comprend surtout
Imperata cylindrica, correspond aux zones ombragées par les arbustes qui poussent en petits groupes de 4 a 8.
Entre ces groupes d’arbustes prend place I'autre facis, qui est herbeux et dominé par les pérennes Hyparrhenia
diplandra et H. smithiana.

Deux autres faciés se localisent aux deux tiers supérieurs du versant, & I’endroit ot se fait la transition entre
deux types de sols. En amont se rencontre le facies arbustif au recouvrement ligneux d’environ 10 & 15 %, sur sol
ferrugineux tropical, dominé par Crossopteryx febrifuga pour la strate arbustive et par Hyparrhenia diplandra et
Hyparrhenia smithiana pour la strate herbacée. En aval d’une frange a forte densité en Cochlospermum planchonii,
qui matérialise la transition, se trouve un ol & tendance hydromorphe, portant le faciés herbeux a Loudetia simplex.

Le demier faciés est une savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex sur sol sableux hydromorphe &
pscudogley.

+ Présentation des sites d'étude de FOURNIER

Le premier de ces faciés, une savane boisée de plateau & Crossopteryx febrifuga, Terminalia glaucescens et
Annona senegalensis est trés semblable 4 celle qu’avait suivie CESAR en 1969-1970. Le recouvrement ligneux y
atteint 75 % et les Graminées dominantes y sont Hyparrhenia subplumosa, H. smithiana, Imperata cylindrica et
Sorghastrum bipennatum (voir sa description détaillée dans le troisiéme chapitre).

Le second faciés, sur plateau lui aussi, est une formation herbeuse & Loudetia simplex sur sol mince, trés
sableux et mal drainé.

Les troisiéme et quatrieme faciés se situent dans une savane arbustive de mi-pente dominée par Crossopteryx
febrifuga et Hyparrhenia subplumosa ; ils représentent un type de milieu trés proche de la savane arbustive de
CESAR.

Le cinquiéme faciés, une savane herbeuse de transition & Hyparrhenia subplumosa et H. smithiana, occupe
sur la pente une position plus basse que les facies précédents, en aval de la frange a Cochlospermum planchonii
décrite par CESAR.

Les deux faciés suivants appartiennent au type & Loudetia simplex de bas de pente et représentent des locali-
sations haute et basse dans cette formation.

Le dernier faciés, en lisiere de galerie forestiére, se place encore plus bas sur la pente que les deux précé-
dents ; son couvert ligneux esi d’environ 50 % et la grande Graminée Andropogon macrophyllus domine sa strate
herbacée. Le sol de ce type de milieu posséde un horizon sableux & porosité développée qui remplace 1"horizon
d’accumulation des argiles qui existe dans le faciés voisin & Loudetia simplex (PASCUAL, 1984).

+ La variation interfaciés des cycles (d'aprés les données de CESAR)

La comparaison de 1’évolution de la phytomasse herbacée des deux facies de plateau met en évidence la forte
influence négative du couvert ligneux sur la phytomasse (fig. X.7.3 et X.7.4). Dans le faciés ou I’horizon gra-
villonnaire du sol est bien développé, les arbres ne trouvent apparemment pas des conditions favorables et lais-
sent la place aux herbes qui ont une phytomasse presque une fois et demie supérieure 2 celle atteinte dans le
faciés boisé. Dans ce faciés boisé s’observe en revanche un étalement plus prononcé du cycle, sans doute lié a la
présence de I’espece pérenne Imperata cylindrica. Cette Graminée est en effet la seule dans ces milieux a possé-
der un systéme développé de rhizomes dont les réserves lui permettent une croissance trés rapide aprés les feux.

Les deux faciés de savane arbustive sur haut de pente (fig. X.7.5 et X.7.6) présentent des cycles peu diffé-
rents, ce qui montre que 'influence du couvert ligneux n’est ici pas importante. La moins grande régularité du
cycle dans le facigs couvert peut cependant &tre mise en relation avec ses caractéristiques floristiques. Les deux
especes dominantes y ont ’une un cycle étalé, on floraison et maximum de phytomasse ne coincident pas
(Imperata cylindrica), 1’autre (Sorghastrum bipennatum) est une annuelle et présente une phytomasse maximale
pendant la floraison en novembre ou décembre. Les deux espéces principales du faciés herbeux, Hyparrhenia
diplandra et H. smithiana ont en revanche des cycles trés semblables : leur phytomasse maximale est entre
octobre et décembre, période de la floraison.
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? A .
L ordre de grandeur des phytomasses obtenues dans ces deux facies est plus proche de celui du facigs boisé

de plateau que de celui du faci¢s herbeux.

Les deux faciés de 1a zone de transition entre sol ferrugineux tropical et sol hydromorphe (fig. X.7.3 et X.7.9)
se différencient trés nettement 1’un de I’autre, bien qu’ils ne soient distants que de quelques metres. Le faciés
arbustif présente des valeurs plus élevées et un cycle plus irrégulier que le faciés herbeux. L'importance du sub-
strat apparait bien dans ce cas : le sol hydromorphe, moins favorable aux ligneux que le sol ferrugineux, déter-
mine un faciés herbeux. Les conditions n’étant cependant pas non plus trés bonnes pour les herbes pendant les
périodes d’engorgement ¢t de desséchement, la phytomasse de la sirate herbacée resie inférieure 4 celle du faciés
arbustif sur sol ferrugineux.

Ie dernier facigés, en bas de nente, montre u

LIV ARVIVS, Wil UGS UG pPuiive, 2230se un

hydromorphe de transition (fig. X.7.8).

. s
4+ | a variation interfaciés de la phytomasse maximale

La plus forte phytomasse se rencontre dans la savane de lisiere 4 Andropogon macrophyllus et 1a plus faible
sur le plateau boisé. Le faciés de plateau & Loudetia simplex présente des valeurs trés voisines de celles des
faciés de bas de pente dominés par la méme espéce. L’influence dépressive du couvert ligneux et des sols
sableux a mauvais drainage sur la phytomasse herbacée maximale est claire (tab. X.10).

L’importance de 1’organisation du profil apparait grande elle aussi, puisque la nature différente de 1’horizon
présent entre 70 et 95 cm dans les sols des deux sites adjacents de lisigre et de bas de pente (voir plus haut)

1

sembie occasionner une variaiion de pnytomdsse maximale aliant du Slmple au doubie.

+ Conclusion

Toutes les données qui viennent d’étre présentées confirment les conclusions tirées des exemples concernant
les autres localités sur I'importance de I’influence des conditions topographlques et édaphiques sur le cycle de la

Ty ot harh N o~ firmant danlamant 17 imnart Aal reS FeY
phytomasse herbacée. Elles confirment également I’importance de la composition floristique de la communauté :

les performances des diverses espéces ne sont pas équivalentes dans des conditions de milieu similaires, ce qui
influence tant le déroulement du cycle que les valeurs maximales de phytomasse atteintes.

Tableau X.10 Phyt"“nasses herbacées aériennes maximales de divers faciés de savane & Lamto
(6° 13’ N, 5° 02’ W) en 1983 d’aprés FOURNIER (1987a et b)
EACIES RECOUVREMENT ~ © 1Y (HIASSE
LIGNEUX (MATIERE SECHE)
Savane boisée de plateau & Crossopteryx febrifuga,
Terminalia glaucescens, Annona senegalensis,
Hyparrhenia subplumosa, H. smithiana, etc. 5% 3,20 £ 0,61
Savane herbeuse de platecau & Loudetia simplex sur sol mince
et mal drainé <2 % 6,14+ 0,31
Savane arbustive de m1-pentc Crossopteryx febrifuga, Hypar-
rhema subplumosa, H. smithiana et Andropogon schirensis
* premier site 30 % 793+1,33

* deuxiéme site 30% 7,16 + 0,63
Savane herbeuse de transition 2 Hyparrhenia subplumosa et
H. smithiana <2% 7,085 £1.04
Savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex

* gite amont <2% 5,18 + 0,90

* gite aval <2% 6,40 + 1,47
Savane boisée de lisitre & Andropogon macrophyllus
en bas de pente 50 % 14,01 + 3,33
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Les résultats obtenus dans ces savanes humides confirment aussi 1’existence d’une forte variabilité interan-
nuelle du cycle de la phytomasse en un méme endroit, liée & celle des conditions climatiques. Ce sont essentielle-
ment les conditions hydriques qui jouent, non seulement par le total annuel des précipitations mais aussi par leur
répartition saisonniére.

LE CYCLE SAISONNIER DE LA PHYTOMASSE SOUTERRAINE

Comparées a leurs parties aériennes, les parties souterraines des plantes posent des problemes de récolte et de
tri bien plus complexes, qui occasionnent des travaux de terrain et de laboratoire trés lourds. Bien que la masse
des organes souterrains soit presque toujours sensiblement supérieure a celle des organes aériens chez les plantes
herbacées pérennes et qu’ils jouent un réle essentiel dans la persistance des individus, leur étude est souvent
négligée, en particulier dans les travaux 2 finalité appliquée.

La présente étude s’appuie sur des données recueillies dans trois localités : j’ai réuni entre 1980 et 1987
celles qui sont relatives & Nazinga et 4 Quango-Fitini, pour Lamto 1’essentiel des résultats provient des travaux
d’ABBADIE (1983) et surtout de CESAR (1971b).

Racines d’herbes ou d’arbres et plateaux de tallage

Racines d’herbes et racines d’arbres

Dans la plupart des savanes coexistent une strate herbacée et une strate ligneuse : le sol contient donc des
racines d’arbres et des racines d’herbes. S’il est facile de reconnaitre les plus grosses racines des ligneux, leurs
fines radicelles sont morphologiquement trés semblables 2 celles des plantes herbacées et seule une étude histo-
logique permettrait de les séparer. La mesure de 1a phytomasse souterraine herbacée pose donc le probléme de la
distinction de ces deux catégories. De nombreux travaux ont montré que les racines d’herbes se rencontrent en
majorité dans les premiers centimétres de sol, tant en région tempérée qu’en région tropicale, mais les données
sur les arbres des savanes tropicales sont plus rares.

Les travaux consacrés aux végétaux ligneux de savane s’accordent sur une répartition relativement superfi-
cielle d’une partie de leurs racines au moins (MENAUT, 1971 ; WALTER, 1939 ; DEVEAU, 1975). LAWSON
et al. (1968) trouvent une concentration maximale des plus grosses racines vers 30 & 40 centim&tres dans des
savanes du Ghana. Dans la région de Nylsvley, en Afrique du Sud, RUTHERFORD (1982) observe que la plupart
des racines de I’espéce Ochna pulchra se rencontrent dans les 60 premiers centimétres, avec une densité maxi-
male des plus grosses racines entre 20 et 40 cm, tandis que pour Burkea africana la zone de concentration maxi-
male est un peu plus profonde (50 cm). Des observations semblables ont été faites en Tanzanie par SCHUETTE
(1951) et KERFOOT (1963), au Zimbabwe par STRANG (1969) et au Ghana par OKALI et al. (1973).

Les racines des arbres ne se limitent cependant pas aux couches superficielles : il a été maintes fois observé
qu’elles pénétraient au-deli de deux métres. Quelques observations font méme état de racines s’enfongant & plus
de dix métres (COLE et BROWN, 1976). Le systéme racinaire de certaines especes congisterait d’ailleurs en une
partie superficielle et une autre plus profonde (WALTER, 1939 ; COLE et BROWN, 1976 ; RUTHERFORD,
1980).

D’une maniére générale, la répartition des racines d’arbres semble relativement moins superficielle que celle des
herbes : un partage plus ou moins strict de I’espace souterrain se ferait ainsi entre herbes et arbres, les premitres
occupant les strates les plus superficielles et les seconds des couches plus profondes. 11 existe cependant une zone
oii les deux systémes se rencontrent et s’intriquent, de sorte que les valeurs de phytomasse racinaire souterraine
présentées ici sont probablement un peu surestimées dans les faciés les plus densément arbustifs ou arborés.

Plateaux de tallage

Le développement par ramification basale des Graminées a pour conséquence morphologique 1a constitution
d’une zone épaissie & 1a base des tiges : le plateau de tallage (voir chapitre VI, La croissance clonale chez les Grami-
nées cespiteuses, p. 139). Lors de la récolte des organes aériens, ce plateaun de tallage (“crowns” des anteurs anglo-
saxons), reste généralement sur le sol. Cette zone intermédiaire, oil s’attachent les premiéres racines, a donc fait
I’objet d’un échantillonnage séparé. Les plateaux de tallage sont rarement pris en compte dans les études, ce qui
est regrettable car ils peuvent atteindre des phytomasses assez fortes et semblent jouer un rdle fonctionnel impor-
tant. C’est en effet & leur niveau que, selon de nombreux auteurs (ARBER, 1934 ; SIMS et SINGH, 1978b ;
GOUNOT et YU, 1980 ; etc.), les Graminées accumuleraient des réserves en hydrates de carbone.
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Nazinga, localité sous climat soudanien humide

A Nazinga, I’étude des parties souterraines, qui nécessite des travaux de terrain et de laboratoire trés lourds,
n’a éé faite que dans trois faciés de savane, pendant deux années consécutives. Seule la phytomasse globale a
é1é considérée, la distinction des diverses espaces et des organes vivants et morts étant peu siire (voir chapitre IX,
Parties souterraines, p. 188).

La répartition de la phytomasse souterraine en fonction de la profondeur & Nazinga

La phytomasse des racines diminue trés rapidement avec 1a profondeur. Les ajustements des données d’avril
et de septembre 1986 sont satisfaisants dans chacun des facits avec les trois lois testées - puissance, exponen-
tielle et logarithme -, mais c’est avec la fonction puissance que le coefficient de corrélation r est le plus élevé
dans tous les cas (tab. X.11).

Au-dela d’un métre dans la savane arbustive et au-dela de 60 cm dans la savane arborée, Ia phytomasse aug-
mente 4 nouveau légerement : cette profondeur correspond vraisemblablement & la zone préférentielle d’enraci-
nement des especes ligneuses car une telle réaugmentation ne s’observe pas dans le faciés herbeux.

Le cycle saisonnier de la phytomasse souterraine & Nazinga

La phytomasse des racines est bien plus élevée que celle des parties aériennes et subit des variations rapides
et fortes au cours de 1’année (fig. X.8). Bien qu’une partie des variations observées puisse &tre simplement liée
I'importance de la variance sur les moyennes, comme I’ont souligné PERSSON (1978) et SINGH et al. (1984)

Tableau X.11 Lois de décroissance de la phytomasse souterraine en fonction de la profondeur dans
les savanes de Nazinga (11° 09’ N, 01° 36’ W) en avril (1) et en septembre (2) 1986

> s SEUIL DE
FACIES LOID’AJUSTEMENT r SECURITE
exponentielle
(HM=2,80.e326p 0,99 99 %
2yM=439.e323p 0,99 99 %
Savane herbeuse de plateau, puissance N
g s ()M =0,44.p069 0,98 98 %
mesures faites jusqu’a 0,4 m @) M=072. 5_0.66 0.98 98 %
logarithme
1HM=-0,07-0,93Lnp 0,98 98 %
(2)M=-0,10-1,32Lnp 0,99 99 %
exponentielle
(1)M=1,86.e1.64p 0,89 99 %
(2)M=2,00.e29p 095 99 %
Savane arbustive, puissance
mesures faites jusqu’a 1,2 m (1) 1HM=037.p086 0,99 99 %
oul,0Om(2) @2)M=0,15.p1:35 0,99 99 %
logarithme
(1)M=-0,23-0,92Lnp 093 99 %
2)M=-0,08-0,88 Lnp 0,95 99 %
exponentielle
(1HM=2_85.e332p 0,99 99 %
Q)M =493 .e38p 0,99 99 %
Savane arborée, puissance
mesures faites jusqu’a 0,7 m (1) (HM=024.p105 0,98 98 %
ou0,5m (2) @M=035.p1.09 0,98 98 %
logarithme
(I)M=-0,22-1,09 Lnp 0,98 98 %
(2)M=-0,61-1,8Lnp 0,99 99 %
M : phytomasse des racines en t/ha dans une couche de 10 cm p : profondeur en métres r : coefficient de corrélation
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Figure X.8 Cycle saisonnier de la phytomasse des racines et plateaux de tallage dans les savanes
de Nazinga (11° 09’ N, 01° 36’ W) au Burkina Faso, d’aprés FOURNIER (1987b)
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- le coefficient de variation est d’environ 0,25 sur le total et de 0,38 pour la couche la plus hétérogene -, un
schéma saisonnier se dégage cependant. Pour les deux années d’étude et dans chacun des trois faciés la phyto-
masse souterraine suit en effet une évolution identique, comprenant plusieurs phases.

Entre novembre et mars selon les sites et les années 1a phytomasse augmente d’environ 1 ou 2 t/ha en
I’espace d’un mois, puis diminue d’au moins ia méme quantité le mois suivant. La date de cet événement étant
variable selon les sites et les années, tout comme celle du feu, leur position respective n’est pas fixe.

Une phase de stabilité, elle aussi de durée variable, va de 1 4 4 mois - entre janvier et juin - selon les sites et
les années.

Au cours de 1a saison des pluies se fait ensuite une augmentation de la phytomasse de plus de 2 t/ha en I’espace
de 4 ou 5 mois. Certaines années, comme en 1985, la phytomasse peut méme doubler pendant cette période.

Un suivi sur plus de deux années serait certes nécessaire pour vérifier que les différentes phases existent tou-
jours et dans cet ordre. Deux points semblent toutefois acquis : le premier est I'existence de variations rapides de
la phytomasse souterraine en liaison avec les saisons, le second est qu’un maximum est souvent atteint vers la fin
de I’année qui, dans ces régions, coincide avec le début de la saison seche et la période de passage du feu. Ceci
concorde avec I’hypothese souvent avancée de 1a mise en réserve de nutriments destinés a assurer la repousse.

Les valeurs de phytomasse atteintes 4 Nazinga

Calculée d’aprés les valeurs obtenues sur 30 cm et extrapolée d’apres les lois de décroissance, la phytomasse
herbacée souterraine peut &tre estimée en moyenne a 7,74 t/ha pour ’année 1985 et 4 12,36 t/ha pour I’année
1986 dans la savane herbeuse, 2 9,41 t/ha en 1985 et a 15,32 /ha en 1986 dans la savane arbustive et a 7,69 t/ha
en 1985 et 10,99 t/ha en 1986 dans la savane arborée.

Une mesure ponctuelle en aoiit 1986, un peu avant le maximum de la phytomasse aérienne, permet d’évaluer
4 4,25 t/ha la phytomasse souterraine de la formation sur cuirasse a annuelles (site 6).

Le cycle des plateaux de tallage a Nazinga

La phytomasse des plateaux de tallage (fig. X.8.4 4 X. 8.6) est bien plus faible que celle des racines et
organes souterrains puisqu’elle n’atteint tout au plus qu’une & deux tonnes par hectare en moyenne mais ses
variations saisonniéres sont relativement fortes. I semble exister une concordance assez fréquente entre les
fortes phytomasses des plateaux de tallage et celles des parties souterraines, sans qu’une régle plus précise puisse
étre décelée dans les fluctuations.

Une différence trés significative (test de STUDENT) apparait entre les valeurs moyennes des trois faciés étu-
diés : la savane herbeuse présente les plus faibles (0,83 t/ha), la savane arborée de moyennes (1,14 t/ha) et la
savane arbustive les plus fortes (1,67 t/ha). Ceci est a relier 4 la valeur du recouvrement basal des Graminées
propre a chaque faciés, question qui a été abordée dans le deuxi®me chapitre (Structure spatiale des commu-
nautds, p.35).

La variation interannuelle de la phytomasse souterraine et des plateaux de tallage 3 Nazinga

Si I’allure générale du cycle saisonnier des racines parait constante, les valeurs atteintes peuvent varier forte-
ment d’une année 4 'autre. Ainsi les valeurs maximales différent-elles dans la savane herbeuse de plus de 4 t/ha
entre 1985 et 1986 et de 2 4 2,5 t/ha dans les deux autres sites. Les valeurs les plus fortes correspondent & 1’année
1a plus humide (fig. X.8).

Sous I'influence des conditions climatiques, la phytomasse des racines peut ainsi varier d’un facteur proche
de 1,5. Les phytomasses des plateaux de tallage, en revanche, ne semblent guére varier d’une année a I’autre
(fig. X.8).

Ouango-Fitini, localité sous climat éburnéen continental

Deux faci@s de savane ont ét€ étudiés a Ouango-Fitini pendant ’année 1980 (FOURNIER, 1982a et b) : la
savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex et 1a savane arbustive de mi-versant & Detarium microcar-
pum déja décrites (chapitre I, p. 62, Présentation des sites d'étude).

La répartition de la phytomasse en fonction de la profondeur & Ouango-Fitini

Comme & Nazinga, les racines se distribuent en majorité dans les premiers centimetres du sol et leur quantité
décroit trés rapidement avec la profondeur. Les mesures effectuées mensuellement jusqu’a - 30 cm pendant toute
T’année ont été complétées par une série de prélévements jusqu'a 1’horizon induré du sol en septembre 1980.
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Figure X.9 Cycle saisonnier de la phytomasse des racines et plateaux de tallage dans les savanes de
Ouango-Fitini (09° 35" N, 04° 01" W) en Cote-d'Ivoire, d’aprés FOURNIER (1982a et b)
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Ces données montrent que la décroissance de la masse racinaire en fonction de la profondeur s’ajuste de
manire tres satisfaisante pour les douze mesures mensuelles 2 une fonction exponentielle de la forme y=b . emx
oll y représente la masse racinaire, x la profondeur et b et m des paramétres. Bien que la loi exponentielle soit
également la plus satisfaisante pour les mesures de septembre, d’autres lois conviennent aussi (tab. X.12).

Contrairement 2 ce qui a été observé & Nazinga, la masse racinaire décroit réguliérement depuis la surface du
sol vers les couches profondes, y compris dans le facies arbustif : il n’y a pas d’augmentation en profondeur.
Ceci suggere que les racines des especes ligneuses ont ici une localisation plus profonde dans le sol.

Le cycle saisonnier de la phytomasse souterraine & Ouango-Fitini

Ici encore I’importance de la variance sur les moyennes (coefficient de variation d’environ 0,15 pour
I’ensemble de la couche 0 & - 30 cm et de 0,20 pour la plus hétérogene des trois couches 04 - 10 cm, - 10 4 -
20 cm et - 20 & - 30 cm) obscurcit quelque peu le schéma saisonnier réel de variation de 1a phytomasse. Trois
périodes peuvent pourtant &tre reconnues dans I’évolution annuelle de la phytomasse souterraine (fig. X.9.1 et
X.9.2).

L’importante phytomasse présente en janvier 1980 dans la savane arbustive diminue fortement, d’environ 10 t/ha,
a partir du début de la repousse, et la diminution se poursuit jusqu’au retour des pluies en avril. Une nouvelle
poussée de croissance raméne ensuite 4 nouveau la phytomasse 3 une valeur élevée.

Dans la savane herbeuse, ol le feu a été un peu plus tardif, les variations sont moins brutales. La phytomasse
augmente trds vite aprés son passage, pendant le début de la repousse ; elle atteindra son maximum absolu au
retour de la saison des pluies en avril.

Entre avril et septembre la phytomasse des racines diminue réguliérement, tandis que la croissance des par-
ties aériennes se poursuit.

Une nouvelle augmentation de 1a masse des racines se produit au retour de la saison séche, A partir de sep-
tembre, et pendant la reproduction. Elle est suivie d’une diminution en janvier aprés le passage du feu.

Les résultats semblent donc indiquer ici encore une mise en réserve avant le passage du feu, mais le maxi-
mum absolu de la phytomasse n’est atteint qu’apres son passage. Des suivis sur plusieurs années consécutives
seraient nécessaires pour déterminer si les fortes phytomasses observées en début d’année sont seulement
Pexpression d’une variabilité interannuelle liée aux fluctuations climatiques ou si elles sont caractéristiques du
cycle dans ces régions.

Tableau X.12 Lois de décroissance de la phytomasse souterraine en fonction de la profondeur
dans les savanes de Ouango-Fitini (9° 35’ N, 4° 01’ W), d’aprés FOURNIER (1982a)

. , SEUIL DE
FACIES LOI D’AJUSTEMENT r SECURITE
exponentielle
M=3,53.¢e346p 0,98 99 %

Savane herbeuse de bas de pente puissance
ety et e N

logarithme
M= 5,69-13,89 Lnp 0,99 99 %
exponentielle
Savane arbustive de mi-versant a M=434 e324p 0,98 99 %
Detarium microcarpum puissance
(mesures faites jusqu’a 0,5 m M=043.p093 0,88 99 %
en septembre) logarithme
M =5,62-12,60 Lnp 0,95 99 %
M : phytomasse des racines en t/ha dans une couche de 10 cm
p : profondeuren m 1 : coefficient de corrélation
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Les valeurs de phytomasse souterraine atteintes dans la région de Ouango-Fitini

D’apres les mesures effectuées jusqu’a - 30 cm pendant 12 mois et d’apres les lois de décroissance établies
pour le prélévement plus profond de juillet, la phytomasse totale moyenne pour I’année peut étre évaluée 2
13,01 t/ha dans le facies herbeux et 4 13,59 t/ha dans le facies arbustif.

Deux mesures ponctuelles ont en outre été réalisées aux alentours de Ouango-Fitini en janvier 1983. La pre-
miere, dans une formation herbeuse a Vetiveria nigritana et Setaria anceps du bord de 1a mare de Dalandjougou
donne une valeur de 3,48 t/ha dans les premiers 30 ¢cm, ce qui est donc moins élevé que ce que 1’on obtient pour
les faciés de savane typique. Ce résultat n’est pas surprenant dans des communautés végétales moins sévérement
limitées par I’humidité édaphique. La seconde mesure, dans un milieu & Loudetiopsis kerstingii sur cuirasse,
donne 5,34 t/ha dans les 20 cm de sol prospectés (FOURNIER, 1987a et b) ; la relative faiblesse de la phyto-
masse aérienne explique ici cette valeur peu élevée.

Une étude de CESAR (1984) dans la région plus méridionale de Mankono (08° 04° N, 06° 11’ W), que
RIOU (1988) classe dans la zone de climat éburnéen intérieur de transition, montre qu’en fin de cycle végétatif
la phytomasse atteint 13,70 t/ha pour les seuls 40 premiers centimétres du sol d’une savane herbeuse a Daniellia
oliveri, résultat qui confirme les ordres de grandeur obtenus & Quango-Fitini.

Quelques autres mesures ponctuelles de la fin de 1982 et du début de 1983 dans les deux sites ol le suivi
mensuel avait été réalisé en 1980, donnent une idée de la variation interannuelle (tab. X.13). Celle-ci parait
grande pour un méme mois, puisque les valeurs passent du simple au double. Elle peut cependant &tre due plus
un décalage des cycles qu’a une différence de moyenne. De tels résultats conduisent & souligner la nécessité de
comparer des cycles complets lorsqu’il s’agit de la phytomasse souterraine.

Le cycle saisonnier des plateaux de tallage & Ouango-Fitini

La phytomasse des plateaux de tallage atteint selon les saisons des valeurs de 1,4 4 2,4 t/ha. Contrairement
a ce qui avait été observé a Nazinga, il semble exister & Ouango-Fitini des lois saisonniéres de variation
presqu’identiques pour les deux faciés &tudiés (fig. X.9.3 et X.9.4). Des mesures sur plusieurs années seraient
cependant indispensables pour vérifier 1a constance du schéma saisonnier 4 quatre phases décrit a partir des don-
nées de I’année 1980.

Dans la savane herbeuse, 1a phytomasse des plateaux de tallage diminue aprés les feux (février & mars 1980).
Cetie phase, qui représenterait une utilisation des réserves, n’est pas visible dans le faciés arbustif, mais la phyto-
masse atteinte en décembre 1980 comparée a celle de janvier de la méme année laisse supposer qu’elle existe
habituellement.

Aprés une stabilisation (de janvier & mars 1980 pour la savane arbustive, de mars & mai pour la savane her-
beuse), la phytomasse augmente 4 nouveau, une fois les pluies revenues, pour atteindre sa valeur maximale en
mai dans la savane arbustive et en juin dans la savane herbeuse. Cette phase peut s’interpréter comme une
reconstitution des réserves utilisées précédemment ; elle coincide avec le retour de conditions d’humidité favo-
rables & la croissance.

L’augmentation observée correspond probablement aussi au début de croissance des bourgeons des nouveaux
axes apparaissant par tallage.

Tableau X.13 Variation interannuelle de la phytomasse souterraine des 30 premiers centimeétres
du sol dans deux faciés des savanes de Ouango-Fitini (09° 35’ N, 04° 01’ W)

SAVANE SAVANE
DATE HERBEUSE ARBUSTIVE
année 1980 (valeur moyenne) 8,72 10,62
janvier 1980 6,27 19,26
janvier 1981 5,12 7,11
janvier 1983 10,98 12,00
octobre 1980 8,16 847
octobre 1982 5,39 7,89
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Jusqu’en septembre (savane arbustive) ou en octobre (savane herbeuse) se produit une nouvelle diminution
de la phytomasse. Coincidant avec la période d’élongation maximale des tiges et de formation des inflores-
cences, puis des graines, elle semble traduire I’utilisation des réserves accumulées pendant la phase précédente.

La derni¢re augmentation de phytomasse, de septembre (savane arbustive) ou octobre (savane herbeuse)
novembre, correspond au début de croissance des bourgeons d’innovation et 4 I’accumulation des réserves desti-
nées a assurer leur développement futur.

Lamto, localité sous climat éburnéen

Les données concernant les cycles de phytomasse racinaire proviennent des travaux de CESAR (1971b) et
d’ABBADIE (1983) ; elles ont ét€ complétées par des mesures ponctuelles effectuées entre 1980 et 1983 ainsi
que par une étude des plateaux de tallage.

La répartition de la phytomasse en fonction de la profondeur 4 Lamto

La plupart des racines se trouvent en surface, ici comme dans les deux précédentes localités.

Les calculs de CESAR (1971b) montrent que la décroissance de la phytomasse en fonction de 1a profondeur
s’ajuste de facon trés satisfaisante dans 4 faciés sur 6 & une fonction puissance. Dans les trois autres facies la dis-
tribution est bimodale, ou s’ajuste & une loi log-normale ou encore ne diminue plus aprés 30 cm (tab. X.14).

C’est uniquement dans le facies arbustif & Andropogonées que la phytomasse augmente A nouveau vers
40 cm de profondeur, et ceci uniquement dans les prélévements faits 4 proximité d’arbustes (CESAR, 1971b). Le
maintien de phytomasses relativement élevées au-dela de 30 cm dans la savane boisée traduit trés certainement
une colonisation préférentielle de cette zone par les racines d’arbres.

Le cycle saisonnier de la phytomasse souterraine & Lamto

Le suivi de I’évolution des phytomasses souterraines pendant un cycle annuel a été réalisé dans six faciés par
CESAR (1971b), puis dans deux autres par ABBADIE (1983).

Ces données montrent une variation de phytomasse souterraine trés importante au cours de 1’année, mais sans
lien évident avec les conditions climatiques saisonnitres (fig. X.10 et X.11). Il n’est pas ici possible de dégager,
comme pour les localités plus septentrionales & variations saisonniéres plus marquées, des étapes de déroulement
du cycle annuel identiques pour tous les faci¢s. La question se pose de savoir si les variations de la phytomasse
n’ont effectivement pas de lien avec celles du climat ou si I'importance des variances en masque 1’existence.

Tableau X.14 Lois de décroissance de la phytomasse souterraine en fonction de la profondeur
dans les savanes de Lamto (06° 13’ N, 05° 02’ W) d’aprés CESAR (1971b)

FACIES LOI DE DECROISSANCE
Savane herbeuse de transition a Loudetia simplex puissance
M=1,70.p183
Savane arbustive, zone découverte puissance
M=0,17 .p1.55
Savane arbustive, zone couverte puissance
M=0,16.p-157
Savane herbeuse 4 Andropogonées puissance
M=1,12,p-1.90
Savane herbeuse de bas de pente a Loudetia simplex loi log-normale
Savane arbustive de transition courbe bimodale
pas d’ajustement
Savane boisée pas d’ajustement : pratiquement plus de
décroissance aprés 30 cm
M = phytomasse en t/ha par couche de 10 em p = profondeur en m
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Figure X.11 Cycle saisonnier de la phytomasse des racines dans six faciés des savanes de Lamto
(06° 13’ N, 05° 02’ W) en Cote-d'lvoire, d’aprés CESAR (1971b) et ABBADIE (1983)
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Des mesures ponctuelles - qui sont présentées dans le tableau X.15 - réalisées entre 1980 et 1983 permettent
d’approfondir 1a discussion. Avec 20 échantillons prélevés a la tariére de 8,3 cm de diametre, le coefficient de
variation (écart-type/moyenne) est d’environ 0,20 sur I'ensemble de la phytomasse depuis la surface du sol
jusqu’a 40 cm de profondeur et de 0,39 pour la phytomasse contenue dans la couche de 10 cm la plus hétéro-
gene. Ces valeurs sont tout 2 fait semblables a celles obtenues dans les autres localités d’étude. Comme les
échantillonnages pratiqués par CESAR (1971b) et par ABBADIE (1983) pour établir les cycles saisonniers de
variation étaient bien plus réduits (4 prélevements de blocs de 20 x 20 cm pour CESAR et 10 prélevements a la
tarisre pour ABBADIE), les coefficients de variation correspondant sont vraissmblablement plus importants. 11
est donc tout 2 fait possible que I’importance des variances masque une liaison avec les variations climatiques
saisonnidres, réelle mais moins nette que celle observée dans les sites plus septentrionaux.

Variation interannuelle de Ia phytomasse souterraine a Lamto

La comparaison des données de CESAR (1971b), celles d’ABBADIE (1983) et des mesures ponctuelles que
j’ai faites en 1982, montre que la phytomasse varie trés largement d’une année a I’autre, presque du simple au
double (tab. X.15). Ce résultat mériterait toutefois d’&tre vérifié en un méme point et avec la méme méthode de
mesure car les trois études, bien que réalisées dans les m&mes facies de savane, ne sont pas faites exactement
dans le méme site et ABBADIE a par ailleurs utilisé un tri & sec pour séparer les racines de la terre alors que
CESAR et moi-méme avons lavé les échantillons (voir le chapitre IX). Compte tenu d’une possible différence
liée 2 ces facteurs, on peut cependant affirmer que la variabilité interannuelle de la phytomasse souterraine est au
moins aussi élevée que celle des parties aériennes.

La phytomasse des plateaux de tallage 4 Lamto

D’aprés les mesures que jai faites en 1980, la phytomasse des plateaux de tallage atteint en moyenne 2,46 tha
dans un faciés herbeux de bas de pente & Loudetia simplex et 3,37 t/ha dans un faciés arbustif de mi-pente a
Crossopteryx febrifuga. Ces valeurs sont élevées, mais a peine supérieures a celles observées a Ouango-Fitini.

Les mesures n’ont pas été assez régulidres dans cette localité pour permettre la description du cycle saisonnier.

Tableau X.15 Phytomasse herbacée souterraine globale dans les savanes de Lamto (06° 13" N,
05° 02’ W) d’aprés CESAR (1971b) et ABBADIE (1983) et FOURNIER (ce travail)

~ PHYTOMASSE
FACIES T/HA AUTEUR
VALEURS MOYENNES SUR UNE ANNEE
* Savane herbeuse 4 Andropogonées 13,9 CESAR (1971b)
* Savane herbeuse & Loudetia simplex 19,0 o
* Savane herbeuse de transition a Loudetia simplex 19,0 o
* Savane arbustive zone découverte 10,5 “
* Savane arbustive zone couverte 11,0 “
* Savane arbustive de transition 14,0 o
* Savane boisée 10,5 o
* Savane herbeuse 4 Loudetia simplex 11,16 ABBADIE (1983)
* Savane arbustive de transition 6,67 @
VALEURS PONCTUELLES
* Savane herbeuse de transition & Loudetia simplex FOURNIER
« septembre 12,72
s décembre 9,39
* Savane arbustive o
o septembre 14,00
« décembre 8,20
* Formation de lisiére de galerie &
Andropogon macrophyllus e
« nnovembre 13,13
NOTE : Phytomasses totales calculées d’aprés les lois de décroissance des masses racinaires en fonction de la profondeur proposées par
CESAR (1971b) et les valeurs mesurées jusqu’a 70 cm par CESAR, 50 cm par ABBADIE ou 30 4 40 cm par FOURNIER.
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Chapitre X1

LE CYCLE SAISONNIER DE LA PRODUCTION

La valeur annuelle globale de la production primaire de la strate herbacée ainsi que sa répartition saisonniére
sont des éléments fondamentaux du fonctionnement des €cosystémes de savane. Des estimations plus ou moins
précises peuvent en étre faites grice a divers types de calculs s’appuyant sur les variations des valeurs des phyto-
masses au cours du cycle saisonnier présentées dans le chapitre IX. Les résultats obtenus sont exposés et discutés
dans la deuxizme partie du présent chapitre pour les trois sites de Lamto, Ouango-Fitini et Nazinga.

L’évaluation de la production ne saurait logiquement &tre dissociée de celle de la consommation mais cette
derniere pose de délicats problémes, déja évoqués dans le chapitre IX. Un rappel bibliographique concernant la
consommation dans quelques types d’écosystemes de savane débute le présent chapitre, ainsi qu’un essai d’éva-
luation de la consommation des grands herbivores dans les savanes de Nazinga.

LA CONSOMMATION PAR LES HERBIVORES
Généralités

Ne pas prendre en compte la consommation d’une partie de la biomasse par divers groupes animaux entraine
évidemment une erreur dans les évaluations de production primaire. Les consommateurs d’herbe sont en effet
nombreux et ils appartiennent & des groupes d’animaux trés divers. Ce sont, bien sfir les grands Mammiféres her-
bivores sauvages (Cobe de Buffon, Hippotrague, Bubale, divers Céphalophes, pour ne citer que quelques-uns des
plus communs) dont I’image est toujours associée  celle des savanes, mais aussi une série d’autres organismes
plus discrets comme les Aulacodes et autres Rongeurs, certains Insectes {Termites, Criquets, etc.) et bien
d’autres Invertébrés.

Parmi les travaux sur les relations trophiques dans les écosystémes de savane, rares sont ceux qui prennent en
compte I’ensemble de ces consommateurs, Vertébrés et Invertébrés. Les études réalisées depuis plus de vingt ans
dans les savanes de Lamto en Cbte-d’Ivoire ont permis de rassembler les éléments d’une telle synthése
(LAMOTTE, 1975, 1982). D’autres travaux, dont SINCLAIR (1975) a présenté la synthése, ont été réalisés dans des
savanes plus séches, celles du Parc du Serengeti en Tanzanie. La comparaison de ces deux écosystémes a &té faite
récemment par LAMOTTE (1987a, 1989). Les données qui suivent sont tirées en grande partie de ces deux séries
d’études mais certaines proviennent aussi de travaux plus ponctuels réalisés dans d’autres régions d’ Afrique.

L’abondance et la consommation des Mammiferes semble trés variable selon les savanes. La pression de
chasse exercée par ’homme mais aussi des caractéristiques fonctionnelles intrinseques des milieux (OWEN-
SMITH, 1982 ; LAMOTTE, 1987) conduisent & des densités animales bien plus faibles dans les savanes
humides que dans les savanes séches. Les Ongul€s des savanes de Lamto (essentiellement des Cobes de Buffon)
ne préléveraient que moins de 1 % de la production herbacée (LAMOTTE, 1977a et b, 1987a). Dans les milicux
dominés par des herbes annuelles du Parc du Serengeti en revanche, oil leurs densités sont trés élevées, les
grands herbivores utiliseraient jusqu’a 1,8 t/ha /an soit plus de 60 % de la production herbacée aérienne annuelle
(BRAUN, 1973). A titre de comparaison la consommation du bétail dans des savanes soudaniennes plus humides - et

229



Les cycles saisonniers des phytomassses et de la production

donc 2 phytomasse plus élevée - du Ghana a &té évaluée a 1 4 1,7 t/ha/an (OHIAGU et al., 1979). DESHMUKH
(1986), passant en revue cing écosystémes herbacés d’ Afrique recevant de 250 4 1 300 mm annuels de pluie,
estime que lors d’années moyennes, 1a consommation des grands herbivores ne représente généralement pas plus
de 2 4 10 % de la production herbacée.

Les Rongeurs préléveraient environ 40 kg/ha/an 4 Lamto, soit 0,5 % de la production (LAMOTTE, 1977a et
b). Selon les milicux, ils consommeraient 0,04 & 0,26 t/ha/an au Serenget, soit de moins de 1 % a plus de 30 %
de la production mais les fortes valeurs correspondent uniquement a un type particulier d’habitat, les inselbergs,
et la consommation des Rongeurs dans les savanes est généralement trés faible : DESHMUKH (1987) estime
gu’elle est toujours bien inférieure & 5 % de la production.

L’un des groupes d’Invertébrés les plus abondants, est celui des Acridiens, qui se nourrissent essentiellement de
feuilles vivantes de Graminées, A Lamito ils consomment pres de 70 kg/hafan en poids de matiére séche (GILLON,
1973). MESTRE (1984) évalue a plus de 7 kg/ha/an la consormnmation de 1a seule espece Machaeridia bilineata a
Lamto. Les valeurs estimées pour les savanes du Serengeti sont du méme ordre de grandeur (SINCLAIR, 1975).
GANDAR (1980) fournit des estimations sensiblement plus fortes de 170 kg/ha/an pour la matiére végétale
consommée ou détruite par les Criquets dans les savanes plus séches de Nylsvley en Afrique du Sud. Au total ce
groupe, malgré son abondance, ne semble pas prélever plus de quelques centiemes de la production herbacée
- toujours moins de 5 % d’aprés DESHMUKH (1986).

Les Termites, autre groupe toujours extrémement bien représenté, ont des régimes alimentaires assez divers :
les fourrageurs se nourrissent uniquement de feuilles vivantes de Graminées, tandis que d’autres groupes tro-
phiques ne les consomment qu’occasionnellement. La consommation d’herbe par les diverses especes de fourra-
geurs dans les savanes de Lamto a été évaluée & 30 a 504 kg/ha/an dont 6 4 44 kg/ha/an pour le seul genre
Trinervitermes par JOSENS (1972). OHIAGU (1979) estime a environ 80 kg/ha/an le prélevement de 1’espece
Trinervitermes geminatus sur la strate herbacée de savanes soudaniennes au Nigeria. Dans les milieux souda-
niens ol la production primaire est d’environ 3 a 5 t/hafan, ce préleévement représente 20 a 25 % du total, ce qui
est relativement important. Diverses études ont de plus montré que le prélévement des Termites sur la strate her-
bacée n’est pas réguliérement réparti dans 1’année : il se fait préférentiellement en saison séche, au moins chez
les Macrotermitinae. DESHMUKH (1986) s appuyant sur les travaux de BAGINE (1982) estime que ce groupe
peut consommer jusqu’a 80 % de la production annuelle dans les milieux arides du nord Kenya.

On sait par ailleurs que la composition faunistique et la structure des peuplements animaux évolue le long des
gradients climatiques d’Afrique tropicale (voir par exemple les graphiques présentés par DESHMUKH, 1987).
Elles paraissent sensibles a la contrainte hydrique, tant sur le plan local, entre faciés d’une méme localité, que sur
le plan du climat général de la région et les données disponibles pour les Termites en sont une bonne illustration
(LEPAGE, 1983 ; MENAUT et al., 1985). Pour un gradient climatique allant de 50 jusqu’a 600 mm de pluvio-
sité annuelle moyenne, COATON et SHEASBY (1972) ont ainsi pu montrer que les Termites fourrageurs aug-
mentent en importance & mesure que croit la production herbacée de I’écosystéme. Les consommateurs de litiere
atteignent leurs effectifs maximaux vers 100 ou 200 mm annuels de pluie, puis sont relayés par les champignon-
nistes qui dominent vers 500 mm. Les catégories trophiques des consommateurs de bois et d’humus se rencontre-
raient surtout dans les régions les plus humides de 1a zone climatique considérée, c’est-a-dire vers 600 mm annuels
de pluie. Sous les climats encore plus humides qui sont ceux des savanes & herbes pérennes (800 & 1 300 mm
annuels de pluie environ) JOSENS (1972 1974) et LEPAGE (1980a et b) ont montré que les peuplements étaient
dominés par des consommateurs a régime varié du groupe des Macrotermininae.

Au total I'impact des Termites sur la végétation herbacée verte semble donc augmenter avec l’andme du cli-
mat. Cette remarque reste valable 4 I’échelle de I’ensemble du peuplement des consommateurs animaux
(LAMOTTE, 1987a et b).

Evaluation de la consommation des grands herbivores a Nazinga

Le ranch de gibier de Nazinga, ol une partie des mesures de phytomasse présentées précédemment ont &€
réalisées, est fréquenté par une abondante faune sauvage dont 1’observation directe est courante (voir tab. II1.16,
chapitre III). De nombreuses marques laissées par les animaux, telles qu’empreintes au sol, fecés ou traces de
péture sur les touffes de Graminées, parsément le territoire du ranch. Elles ont en particulier été observées dans
les six facies d’étude du cycle de la phytomasse décrits dans le troisiéme chapitre. De telles marques sont quasi-
ment absentes des autres localités étudiées (Lamto et m&me Ouango-Fitini), ol I'impact des grands herbivores
est trés limité. Dans des milieux analogues, CESAR (1990) n'a pas pu mettre en évidence d'effet de la consom-
mation sur la biomasse des repousses.
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Vu I'importance de la grande faune & Nazinga, il a paru nécessaire d’essayer de tenir compte de son
influence, au moins de maniére approximative. La mise en défens de zones de végétation pose toutefois des pro-
blémes délicats (HAEDY, in MILNER et HUGHES, 1968) et celle de I’ensemble des six zones d’étude, de plus
d’un hectare chacune, aurait été trop cofiteuse. Dans le cadre d’expériences d’élevage de 1'Hippotrague dans un
enclos de 1 km2, les responsables du ranch ont d’ailleurs constaté que les Bubales étaient capables de franchir
des clotures de plus de 2,50 m de haut (LUNGREN, com. pers., 1985).

La protection des aires d’étude n’étant pas possible, la mesure des phytomasses a été faite dans des zones
accessibles aux animaux, mais une évaluation de la consommation a été tentée indépendamment en 1986.

Protocole d’étude

Parmi les six faciés suivis dans le cadre des mesures de la phytomasse, la savane arbustive claire & Gardenia
ternifolia et la savane arborée & Terminalia laxiflora et Crossopteryx febrifuga (désignées comme sites n® 2 et
n° 4 dans les paragraphes qui précédent) ont ét€ choisies pour 1’évaluation de lIa consommation. Dans le premier
site 1a date des feux - novembre 1985 et 1986 - a été “normale” tandis que le deuxiéme site a briilé seulement la
premigre de ces deux années.

Le dispositif adopté a été de clore par des grillages des bandes longues et étroites, forme choisie pour dissua-
der les animaux de tenter d’y pénétrer. Des lignes de mesure permanentes de 10 m de longueur, matérialisées par
des piquets fixes y ont €ié mises en place en fin d’année 1985. Aux donze lignes protégées ont ét€ ajoutées douze
lignes témoin identiques, réparties entre ces enclos.

Un suivi mensuel de I’évolution de l1a phytomasse par une mesure globale de points-contacts (voir Méthodes
indirectes de mesure de la phytomasse, chapitre IX, p. 189) a été réalisé sur les lignes d’étude comme sur les
témoins. L’échantillonnage a porté sur 100 ou 200 points par ligne selon les périodes de I’année. La validité sta-
tistique des différences observées entre les valeurs moyennes obtenues en zones protégées et en zones témoin a
été mise a I’épreuve par un test de STUDENT.

Résultats

Les résultats des mesures présentés dans la figure XI.1 montrent que dans le site de savane briilée, 1a matiére
vivante est, d&s le début de la saison des pluies, assez nettement supérieure dans les zones protégées. L'excés de
phytovolume (en moyenne 20 % pendant cette période) y atteint un maximum de prés de 40 % juste avant le pas-
sage du feu en octobre. L’évolution de 1a matiére morte ne présente pas de différence entre les deux zones.

Dans la savane non briilée, la différence entre zones protégées et zones témoin est moins marquée en début
d’année pour la matitre vivante. Elle atteint toutefois 20 % en octobre et 50 % en novembre, €poque de la sénes-
cence des talles en place et de la croissance des rejets basaux. La valeur supérieure obtenue a I’extérieur en sep-
tembre provient probablement d’une différence fortuite de composition floristique des deux échantillons.
L’ espce Monocymbium ceresiiforme, relativement plus abondante dans les lignes témoin, fleurit un peu plus tot
(septembre-octobre) que les autres espéces du site (octobre) ; comme la floraison s’accompagne d’une forte
croissance, ce décalage phénologique peut expliquer les données obtenues en septembre. L’évolution de la
matiere morte ne différe pas significativement entre zones protégées et zones paturées.

Ces mesures, qui ne concernent que deux sites, sont insuffisantes pour quantifier avec précision la consom-
mation des grands herbivores. Elles permettent cependant d’avancer des ordres de grandeur de 0,5 a 1 t/ha/an
pour cette zone, ce qui représente environ 10 4 20 % de la production aérienne annuelle. Ceci est en accord avec
les évaluations d’OHIAGU (1979) dans le méme type de milieux au Ghana.

L’observation et la comparaison des traces d’animaux dans chacune des six parcelles d’étude suggére que
P'utilisation de la strate herbacée serait assez semblable dans la savane arbustive claire et dans la savane arborée
(désignées comme sites n° 2 et 3 dans ce qui précéde) d’une part, dans la savane arborée a Terminalia laxiflora et
Crossopteryx febrifuga, 1a savane arborée a Isoberlinia doka et la savane herbeuse (désignées comme sites n° 4,
5 et 1) d’autre part.

LA PRODUCTION PRIMAIRE

Comparaison des méthodes d’estimation de la production aérienne

La production primaire aérienne a été calculée selon chacune des méthodes décrites au début de ce chapitre
pour une quinzaine de faciés de Nazinga, Quango-Fitini et Lamto (tableaux XI.1 et X1.2).
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Figure X1.1 Comparaison des biovolumes de la matiére végétale herbacée avec ou sans paturage
par la faune sauvage dans deux savanes de Nazinga
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La comparaison des valeurs obtenues par les diverses méthodes de calcul montre que la somme des accrois-
sements de la phytomasse (2) et la somme des accroissements de biomasse et de nécromasse non corrigés par un
coefficient de perte a la fanaison (3) fournissent des valeurs trés inférieures aux trois autres méthodes : somme
des accroissements corrigés (4), somme des maximums par espéce (5) et dynamique foliaire (6).

Tableau X1.1 Estimation selon diverses méthodes de la production aérienne de la strate herbacée
dans quelques faciés de savane en Afrique de I'Ouest (t/ha)

PARTIES AERIENNES

SITE “\\ METHODE o @) 3) @) ©) ©)

NAZINGA

Faciés 1 1985 3,22 3,26 3,40 3,83 2,82 6,35
1986 4,37 4,16 4,28 5,90 - -

Facies 2 1985 3,45 3,26 3,51 4,51 2,98 7,18
1986 5,14 4,88 4,97 6,06 - -

Faciés 3 1985 4,78 4,80 5,39 747 4,39 7,24
1986 6,73 6,12 6,16 8,30 - -

Faciés 4 1985 5,15 4,73 5,34 5,56 - -
1986 5,18 489 4,99 6,70 - -

Faciés 5§ 1985 3,20 3,01 3,07 342 - -

Faciés 6 1985 7,65 7,65 7,66 9,46 - -

OUANGO-FITINI

Facies 1 1980 4,98 498 5,02 543 3,55 941

Faciés 2 1980 5,81 5,88 6,41 8,00 6,54 14,02

LAMTO 1969 (a)

Faciés 1 6,94 6,94 7,98 9,00 7,39 -

Faciés 2 7,01 7,08 7,33 843 13,50 -

Faciés 3 9,88 9,88 10,36 13,51 9,83 -

Faciés 4 11,11 12,00 9,71 13,87 9,40 -

Faciés 5 6,96 6,96 7,05 9,61 742 -

Faciés 6 8,30 5.69 9,08 13,26 8,65 -

Facies 7 6,89 7,11 7,11 9,71 7,76 -

1982 (b)

Faciés 1 6,98 7,39 8,99 10,26 10,28 -

Facies 4 9,82 9.40 10,03 12,83 12,26 -

CALCUL DE LA PRODUCTION AERIENNE :

(1) : par la phytomasse maximale (5) : par la somme des maximums de biomasse par esp&ce

(2) : par la somme des accroissements de la phytomasse  (6) : par la dynamique foliaire

(3) : par la somme des accroissements de la biomasse et de la nécromasse

(4) : (3) avec correction des nécromasses par un coefficient de perte 4 la fanaison

REFERENCES :

(a) d’aprés les mesures de phytomasse de CESAR (1971b)  (b) d’aprés les mesures de phytomasse d’ABBADIE (1983)

FACIES :

* Nazinga

(1) : savane herbeuse (4) : savane boisée a Isoberlinia doka

(2) : savane arbustive & Gardenia erubescens (5) : savane arborée & Crossopteryx febrifuga

(3) : savane arborée 4 Detarium microcarpum (6) : formation & annuelles sur cuirasse facies  sol profond

* Ouango-Fitini

(1) : savane herbeuse (2) : savane arbustive & Detarium microcarpum

* Lamto

(1) : savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex  (4) : savane arbustive de transition (7) : savane boisée

(2) : savane herbeuse de transition (5) : savane arbustive (zone découverte)

(3) : savane herbeuse & Andropogonées (6) : savane arbustive (zone couverte)
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Tableau XI.2 Estimation en t/ha de la production souterraine (racines et plateaux de tallage) de
la strate herbacée dans quelques faciés de savane en Afrique de I'Ouest

SITE RACINES PLATEAUX DE TALLAGE
NAZINGA
Facies 1 1985 10,75 0,8
1986 12,09 1,0
Faciés 2 1985 13,95 14
1986 19,34 1,7
Faciés 3 1985 13,27 1,2
1986 21,79 1,3
OUANGO-FITINI
Facies 1 1980 22,09 1,8
Faciés 2 1980 18,45 14
LAMTO
1969 (a)
Faciés 1 25,00 -
Facies 2 43,18 -
Faciés 3 25,95 -
Facies 4 34,04 -
Faciés 5§ 20,42 -
Faciés 6 17,96 -
Facies 7 12,65 -
1982 (b)
Facies 1 15,53 -
Faciés 4 15,67 -
CALCULS DE PRODUCTION :
- par la somme des accroissements de la phytomasse pour les plateaux de tallage ;
- par la somme des accroissements de la phytomasse par niveau pour les parties souterraines, le total étant corrigé en fonction de la propor-
tion de racines présentes dans les horizons non échantillonnés du sol
REFERENCES :
(a) d’aprés les mesures de phytomasse de CESAR (1971b) (b) d’aprés les mesures de phytomasse d’ABBADIE (1983)
FACIES :
voir égende du tablean X1.1

Les deux premigres méthodes, qui ne tiennent pas correctement compte des importants phénoméenes de
renouvellement de 1a matidre végétale, ne sont donc pas satisfaisantes pour les formations a herbes pérennes ol
elles ne fournissent que de grossiéres estimations par défaut. Dans certains cas la somme des accroissements de
1a phytomasse donne des valeurs inférieures aux phytomasses maximales : ce résultat correspond a des cas oil le
feu n’a pas complétement briilé la phytomasse en place 1’année précédente. Une importante nécromasse mise en
place au cours du cycle précédent s’ajoute alors 2 la phytomasse produite pendant le cycle en cours et augmente
les valeurs de la phytomasse maximale. Cette remarque confirme que les mesures de phytomasse maximale ne
peuvent donner qu’une idée trés approximative de la production, méme lorsqu’elles sont corrigées par un coeffi-
cient établi 2 partir de I’étude de cycles complets.

La méthode de la somme des maximums par espéce ne semble pas plus satisfaisante pour les formations les
plus humides (Lamto) que pour celles du nord (Ouango-Fitini et Nazinga). Elle conduit dans tous les cas a des
estimations de 60 4 80 % plus faibles que la méthode de la somme des accroissements corrigés. Ce résultat
s’explique en partie par I’imprécision des mesures de biomasse des espéces les moins abondantes (fortes
variances des moyennes), mais surtout par le manque de prise en compte de la nécromasse. Toute une partie de la
matiére produite peut en effet étre morte bien avant 1’époque du maximum et ne pas étre comptabilisée. Une solu-
tion pour remédier 4 ce deuxiéme inconvénient pourrait &étre d’ajouter 4 la somme des maximums de biomasse la
valeur de nécromasse correspondant & chacun, comme le propose ABBADIE (1983) a la suite de HADLEY et
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BUCCOS (1967) et de KUCERA et al. (1967). Cette correction risque cependant d’occasionner une importante
surestimation lorsque la séparation des différentes especes est difficile dans la nécromasse et que les phénologies
different car la mati¢re végétale ainsi prise en compte comme nécromasse peut avoir déja été comptf’:e precédem—
ment dans la matiére vivanie d’une auire espéce. Cetie méthode ne paraii donc pas plus appropriée que les précé-
dentes & 1’estimation de la production aérienne des savanes.

La méthode de calcul fondée sur le renouvellement des feuilles fournit les valeurs les plus fortes dans quatre cas
sur les cinqg ol elle a pu 8tre employée. Les valeurs obtenues sont 1,6 4 1,8 fois plus élevées que celles de la somme
des accroissements corrigés. Elle constitue certainement la méthode d’estimation la plus fine de toutes celles présen-
tées. Bien qu’elle s’appuie sur le renouvellement des feuilles uniquement, elle intégre en fait aussi le renouvellement
de 1a matiére vivante des tiges, ainsi qu’on I’a déja expliqué dans le chapitre IX (Méthode utilisée dans le présent
travail, p. 195) Son emploi se heurte cependant a certaines limites, comme le montre le cas du faciés arboré de
Nazinga oi1 la valeur obtenue est un peu inférieure 2 celle de la somme des accroissements corrigés. Dans cette
savane, une part relativement importante de la phytomasse est constituée par la Graminée annuelle Hyparrhenia
involucrata, dont la dynamique foliaire n’a pas été étudiée. L’estimation du taux de renouvellement foliaire de
I’ensemble de la strate herbacée faite 4 I’aide des données concernant les pérennes n’est visiblement pas satisfaisante.

i.a méihode s appuyant sur ie renouveiiement des feuilies conduit bien évidemment a des résuitats G’ autant
meilleurs que les espéces choisies pour I’étude de la dynamique foliaire dominent plus fortement la végétation
herbacée. L’obtention de résultats précis peut donc nécessiter un lourd travail de terrain dans certains cas o la
hiérarchie entre espéces n’est pas trés marquée (voir les graphiques de 1a figure IX.1 et chapitre IX, p. 185,
Signification de la phytomasse herbacée globale). Dans les exemples présentés, les especes étudiées constituent
en moyenne 87 % de la biomasse totale dans la savane herbeuse de Nazinga, 79 % dans la savane arbustive de
Nazinga, 80 % dans la savane arborée de Nazinga, 66 % dans la savane herbeuse de Ouango-Fitini et moins de
50 % dans la savane arbustive de Ouango-Fitini. Le suivi de la dynamique foliaire chez les annuelles ne posant pas
a priori de probléeme plus difficile que chez les pérennes, il semble que la méthode puisse étre employée avec succés
également dans les formations oii les annuelles sont nombreuses, moyennant un bon choix des espéces a étudier.

Compte tenu de la ressemblance floristique des faciés, les coefficients de décomposition estimés par CESAR
et MENAUT (1974) ont été utilisés pour le calcul de la production par la somme des accroissements. Cette
méthode, qui a implicitement servi de référence dans tout le début de cette discussion, fournit des valeurs éle-
vées. Lorsqu’il n’est pas possible de faire un travail de terrain tr&s important, comprenant 2 la fois le suivi de
I’évolution des biomasses par la récolie et celui de la dynamique foliaire, la méthode de 1a somme des accroisse-
ments corrigés est de toute évidence la meilleure. Elle nécessite toutefois, elle aussi, un suivi de phytomasse
assez contraignant. Les résultats sont d’autant plus précis gue I'intervalle entre les coupes successives est plus
bref et que le nombre d’échantillons est plus élevé, ¢’est-a-dire que le travail de terrain est plus lourd.

Ces résultats montrent que 1’évaluation de la production primaire des savanes reste délicate et que les résul-
tats ne sont relativement précis qu’avec un effort de terrain important et poursuivi tout au long d’un cycle annuel.

Les valeurs de production totale (parties aériennes et souterraines)

Les productions aériennes utilisées pour le calcul de la production totale (aérienne et souterraine) sont celles
qui correspondent 4 la méthode de 1a somme des accroissements corrigés [méthode (4), tab. XL1].

Les productions souterraines ont été calculées par la somme des accroissements de phytomasse par niveau
(tab. X1.2). Etablies dans un premier temps a partir des données de phytomasse mesurées jusqu’a 30, 50 ou 70 cm
de profondeur, elles ont ensuite été corrigées en tenant compte de la proportion de racines présentes dans les
couches plus profondes non systématiquement échantillonnées. Plus encore que les phytomasses présentées pré-
cédemment, les productions ainsi calculées pour les racines ne sont que des estimations grossitres des valeurs
réelles mais aucune évaluation plus précise ne peut &tre obtenue dans 1’état actuel des techniques. La production
des plateaux de tallage a été, elle aussi, évaluée par 1a somme des accroissements de la phytomasse,

Les productions aériennes sont comprises entre 8 et 13 t/ha/an 4 Lamto, entre 5,5 et 8 t/ha/an dans les deux
faciés de Ouango-Fitini et entre 3 et 9 t/ha/an 4 Nazinga (tab. XI.1). Les productions souterraines vont, quant &
elles, de 13 443 t/ha/an & Lamto, de 18,5 a 22 t/ha/an & Ouango-Fitini et de 10 & 22 t/ha/an & Nazinga (tab. XI.1).
A Lamto les relevés n’ont pas ét€ assez réguliers pour autoriser le calcul de la production des plateaux de tallage.
Celle-ci peut &tre estimée a 1,82 (savane herbeuse) et 1,45 t/ha/an (savane arbustive) 4 Ouango-Fitini, tandis
qu’a Nazinga le méme calcul donne seulement 0,8 t/ha/an en 1985 et 1,0 t/ha/an en 1986 dans la savane herbeuse,
1,4 t/ha/an en 1986 et 1,7 t/ha/an en 1985 dans la savane arbustive et 1,2 t/ha/an en 1985 et 1,3 t/ha/an en 1986.
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Si I’on veut tenir compte de la consommation par les herbivores, il convient d’appliquer pour Lamto une
majoration d’environ 1 % (LAMOTTE, 1967, 1987a), qui inclut ’ensemble des consommateurs primaires
d’herbes vivantes. Les valeurs de production aérienne sont alors d’un peu plus de 8 & un peu plus de 13 t/ha/an.
Le calcul est impossible pour Ouango-Fitini, faute de données sur la consommation. A Nazinga la prise en
compte du prélévement par les grands Mammiferes conduit a des valeurs de production de 6,5 4 9 t/ha/an. Une
évaluation un peu hasardeuse de la consommation des autres groupes 2 partir de données bibliographiques
concernant des milieux apparentés 4 ceux de Nazinga pourrait augmenter encore ces valeurs d’environ 1 t/ha/an.

Tableau X!.3 Estimation en t/ha de la production herbacée totale (aérienne et souterraine) dans
quelques faciés de savane en Afrique de I'Ouest

ESTIVIATION ESTIMATION
PRODUCTION TOTALE (4) TENANT COMPTE DE
SITE aérienne (1) + souterraine (2) Iﬁ% %%%Ag%ggs
+ des plateaux de tallage (3)
(1 2 3) C))

NAZINGA
Facies 1 1985 3.8 10,7 0.8 9.8 10,8

1986 59 12,1 1,0 16,6 17,6
Faciés 2 1985 45 139 14 13,1 14,0

1986 6,1 193 1,7 17,1 18,1
Facies 3 1985 7.5 13,3 1,2 16,8 17,8

1986 8.8 218 1.3 209 21,9
OUANGO-FITINI
Faciés 1 1980 54 22,1 1,8 20,3 -
Facies 2 1980 8,0 184 14 235 -
LAMTO 1969 (a)
Faciés 1 9,0 250 - 36,2 36,6
Facies 2 84 432 - 515 52,0
Faciés 3 13,5 259 - 394 39,8
Facies 4 132 - 340 - 514 51,9
Faciés 5 9,6 204 - 30,0 30,3
Facies 6 133 18,0 - 31,1 31,4
Facies 7 9,7 12,6 - 223 22,5

1982 (b)

Faciés 1 10,3 15.5 - 243 24,5
Facies 4 12,8 15,7 - 28,0 28,3
Calcul de la production aérienne par la somme des accroissements de 1a biomasse et de la nécromasse avec correction des nécromasses par
un coefficient de perte  la fanaison
Calcul de 1a production souterraine par la somme des accroissements de la phytomasse par niveau, total corrigé en fonction de la propor-
tion de racines présentes dans les horizons non échantillonnés du sol (parties souterraines)
REFERENCES :
(a) d’aprés les mesures de phytomasse de CESAR (1971b) (b) d’aprés les mesures de phytomasse d’ABBADIE (1983)
FACIES :
* Nazinga
(1) : savane herbeuse  (2) : savane arbustive & Gardenia erubescens  (3) : savane arborée & Detarium microcarpum
* OQuango-Fitini
(1) : savane herbeuse  (2) : savane arbustive & Detarium microcarpum
* Lamto :
(1) : savane herbeuse de bas de pente & Loudetia simplex  (4) : savane arbustive de transition (7) : savane boisée
(2) : savane herbeuse de transition (5) : savane arbustive (zone découverte)
(3) : savane herbeuse 3 Andropogonées (6) : savane arbustive (zone couverte)
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Pour parvenir 3 une estimation correcte de la production totale (tab. XI.3), il faut tenir compte des variations
relatives des trois compartiments : matiére aérienne, plateaux de tallage et matidre souterraine. L’appareil photo-
synthétique étant la source de la matidre vivante, la production est toujours aérienne dans sa premiére étape ; les
produits de 1a photosynthése se répartissent ensuite dans I’ensemble de la plante. Les assimilats peuvent éire
employés pour la construction de nouvelles cellules ou pour la constitution de réserves. La partie utilisée pour la
construction des structures cellulaires fixes (parois en particulier) est définitivement immobilisée, les autres peu-
vent subir des redistributions ultérieures. Une apparente production de racines par exemple, peut ainsi corres-
pondre 2 la remobilisation, lors de 1a sénescence, d’assimilats contenus dans les parties aériennes. Compte tenu
de I'inévitable sous-estimation des phytomasses et donc des productions de racines d’une part, de 1a possibilité
de diminution de la phytomasse des racines par décomposition d’autre part, il ne semble cependant pas réaliste
de déduire des productions aériennes les diminutions de phytomasses racinaires. Seules les diminutions des phy-
tomasses aériennes et des plateaux de tallage sont donc déduites de la production mensuelle, calculée comme la
somme des accroissements des phytomasses.

Les valeurs de production totale ainsi évaluées pour les trois sites de Nazinga sont de 9,8 t/ha/an en 1985 et
16,6 t/ha/an en 1986 dans la savane herbeuse, de 13,1 t/ha/an en 1985 et 17,1 t/ha/an en 1986 dans la savane arbus-
tive et de 16,8 t/ha/an en 1985 et 20,9 t/hafan en 1986 dans la savane arborée (tab. X1.3). La prise en compte de
1a consommation des grands herbivores améne & majorer ces valeurs d’environ 1 t/ha/an, ce qui conduit 4 des
valeurs comprises entre 11 et 22 t/ha/an environ. A Ouango-Fitinj,le méme calcul donne 20,3 t/ha/an dans le
faciés herbeux et 23,5 t/ha/an dans le faciés arbustif, valeurs qu’il n’est pas possible, faute de données, de corri-
ger en fonction de 1a consommation. A Lamto, seuls les organes aériens et souterrains étant pris en compte,
puisque les variations des phytomasses des plateaux de tallage n’ont pas été suivies, les productions totales
varient entre 22,5 t/ha /an en savane boisée et 52,0 t/ha/an dans la savane herbeuse de transition 3 Loudetia sim-
plex, une correction de 1 % pour 1a consommation amene & des valeurs comprises entre 22,6 et 52,1 t/ha/an.

La répartition mensuelle de la production
11 est intéressant de compléter 1’étude des productions annuelles par celle de leur répartition saisonnitre.

La production des parties aériennes

A Nazinga la production s’étend sur 4 4 9 mois selon les faciés et les années, la période de croissance des
parties aériennes correspondant a peu de choses prés i la saison pluvieuse (fig. X1.2). La période de production
est plus longue pendant I’année 1a plus arrosée (1986), sans que les valeurs mensuelles soient toujours plus éle-
vées. Les histogrammes présentent parfois des formes nettement bimodales reflétant fidélement les variations de
1a pluviosité, comme dans la savane boisée a Isoberlinia doka en 1986.

A Ouango-Fitini et 2 Lamto la production aérienne se répartit sur respectivement 9 ou 10 mois et 8 a 11 mois ;
1a coincidence avec la saison pluvieuse est également bonne dans les deux localités (fig. X1.3, XI.4 et X1.5).

Une coincidence du maximum de la production aérienne avec la période de floraison-fructification des
Graminées pérennes a €té notée de fagon quasiment constante & Nazinga mais pas toujours & Lamto ol ce maxi-
mum peut survenir 4 d’autres périodes, la floraison des espéces étant d’ailleurs bien plus étalée dans le temps
(voir chapitre IV, Cycle phénologique des plantes herbacées,p. 89). A Ouango-Fitini, la correspondance n’est
observée que pour I'un des deux sites, mais les données sont insuffisantes pour permettre d’en tirer des conclu-
sions.

La production des racines

Dans toutes les localités la répartition saisonniére de la production des racines est plus irréguliére que celle
des organes aériens. Selon les faci¢s et les années, elle se répartit sur 5 4 11 mois et son évolution est souvent en
dents de scie, des périodes de forte activité alternant avec des périodes de repos.
+ Nazinga

C’est a Nazinga, oll I’on dispose de deux années de mesure, que le schéma saisonnier est le plus facile &
dégager, la production racinaire s’y étale sur 5 3 9 mois (fig. X1.6). La pleine saison séche (janvier-février) cor-
respond généralement a un arrét de la production souterraine comme de la production aérienne. Une autre
période de diminution d’activité se marque généralement au début de la saison des pluies en avril-mai. Le maxi-
mum de la production souterraine se produit presque toujours en fin d’année.
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Figure X1.2 Répartition saisonniére de la production herbacée aérienne dans six faciés des
savanes de Nazinga (d’aprés FOURNIER, 1987b)
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Figure X1.3 Répartition saisonniére de la production herbacée aérienne dans quelques faciés des
savanes de Ouango-Fitini (FOURNIER, 1987b) et de Lamto (d’apres les données

d’ABBADIE, 1983)
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Figure X1.4 Répartition saisonniére de la production herbacée aérienne dans trois faciés des
savanes de Lamto en 1969-1970 (d’aprés les données de CESAR, 1971b)
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Figure X1.5 Répartition saisonniére de la production herbacée aérienne dans quatre faciés des
savanes de Lamto en 1969-1970 (d’apres les données de CESAR, 1971b)
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Figure X1.6 Répartition saisonnigre de la production herbacée de racines et plateaux de tallage
dans les savanes de Nazinga (d’aprés FOURNIER, 1987b)
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+ Ouango-Fitini

La production s’étale sur 5 4 9 mois 4 Ouango-Fitini tout comme 4 Nazinga (fig. X1.7). Elle semble plus éle-
vée en début d’année, avant ou aprés le passage du feu, sans qu’un lien trés évident n’apparaisse avec les varia-
tions climatiques saisonniéres ni avec le comportement des parties aériennes.

A Lamto, la période de production des racines est plus longue : elle dure 9 a 11 mois (fig. XI.8 et XL.9). Il ne
parait exister aucun lien avec le climat ni avec la croissance des parties aériennes.
La production des plateaux de tallage

QOuango-Fitini (fig. X1.7). Elle peut &tre répartie de manigre assez régulitre sur 1’ensemble de I’année, saison
séche comprise, comme & Nazinga et dans la savane arbustive de Ouango-Fitini, ou au contraire &tre limitée 2
quelques mois comme dans 1a savane herbeuse de Ouango-Fitini.

Bien qu’une forte production de racines coincide souvent avec une forte production des plateaux de tallage, on
ne peut déceler de liaison entre la production des plateaux de tallage et celle des parties aériennes et souterraines.

Conclusion

Dans la région d’ Afrique de I’Ouest considérée (6° 2 11° de latitude nord) et pour des faci¢s de savane
typiques, 4 ’exclusion de zones de bas-fond ou sur sols trés minces, la production annuelle des parties aériennes
de la strate herbacée est comprise entre environ 4 et 13 t/ha, celle des parties souterraines entre environ 11 et
43 t/ha et celle des plateaux de tallage est de moins de 2 t/ha. La production totale de la strate herbacée varie
entre environ 10 et plus de 50 t/ha.

La production des parties souterraines, comme d’ailleurs leur phytomasse, est largement supérieure i celle
des organes aériens. Par ailleurs chez les herbes de savane, la production tant des parties aériennes que des par-
ties souterraines, est plus élevée sous les climats humides du sud que sous ceux plus secs du nord de la zone
d’étude. Il existe également une variation au cours des années successives dans un méme facies ainsi qu’une
variation entre les divers faciés d’une mé&me localité lors d’une m&me année. La production de la partie aérienne
des plantes est enfin nettement supérieure 2 leur phytomasse maximale. Tous ces points seront repris plus en
détail dans la discussion générale qui suit.
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Figure XI.7 Répartition saisonniére de la production herbacée des racines et plateaux de tallage
dans les savanes de Ouango-Fitini (FOURNIER, 1987b) et de Lamto (ABBADIE, 1983)
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Figure X1.8 Répartition saisonniére de la production des racines d’herbes dans trois faciés des
savanes de Lamto (d’aprés CESAR, 1971b)
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Figure X1.9 Répartition saisonniére de la production des racines d’herbes dans quatre faciés des
savanes de Lamto (d’aprés CESAR, 1971b)
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DISCUSSION ET CONCLUSION

PRINCIPALES CARACTERISTIQUES ET VARIATIONS DES SAVANES
D'AFRIQUE DE L'OUEST

D’une grande uniformité morphologique, I’ Afrique de 1’Ouest, dont ’essentiel des traits géologiques était
fixé dés I'Infracambrien, repose principalement sur des granites. On y rencontre en outre trés fréquemment des
zones cuirassées, mises en place a la faveur de I’instabilité climatique de la fin du Tertiaire puis du Quaternaire
(voir chapitre I). Les sols, issus d’un matériel ferrallitique correspondant 4 une pédogenése ancienne, subissent
actuellement sous savane une évolution ferrugineuse. Ils sont d’autant plus acides et d’autant plus lessivés que le
climat actuel est plus humide, c’est-a-dire que la région considérée est plus méridionale. Leur pauvreté en azote,
calcium, soufre et surtout phosphore est généralement supposée limiter la production végétale des régions
humides du sud de la zone étudi€e, tandis que dans les régions plus septentrionales, aux sols chimiquement plus
riches, la contrainte hydrique devient le facteur limitant pour la croissance des plantes (KADEBA, 1978 ;
ROOSE, 1980 ; MONTGOMERY et ASKEW, 1983 ; LAMOTTE, 1987b). Les quelques données disponibles
indiquent pour les zones non dégradées un bilan géochimique équilibré ou 1égérement positif pour I'azote et le
phosphore (ABBADIE, 1983).

Caractérisé par deux & quatre saisons, une pluviosité annuelle de 800 4 1 500 mm et une température annuelle
moyenne de 27 4 28 °C, le climat de la zone des savanes & herbes pérennes offre un important contraste saison-
nier (voir chapitre II). Il existe quatre saisons dans le sud : la période séche, d’une durée totale inféricure 2
5 mois, se répartit en deux saisons inégales, tandis qu’il n’y a que deux saisons dans le nord, I’unique période
seche s’étendant sur plus de 7 mois. L’humidité de I’air est 2 la fois plus faible sur 1’ensemble de I’année et plus
variable d’une saison a I’autre dans le nord que dans le sud. L’amplitude de la variation journaliere de la tempé-
rature, qui est supérieure a celle des variations saisonniéres, croit du sud au nord, oi elle peut atteindre jusqu’a
18 °C a certaines époques. La période théorique de végétation, qui évalue & partir des paramétres climatiques la
période de I’année ofl la croissance des plantes est théoriquement possible, varie de prés de 300 jours au sud 2
moins de 150 jours au nord. En fait les caractéristiques édaphiques locales influencent grandement la disponibi-
lité de 1’eau dans le sol et il existe une certaine variabilité entre les différents facies d’une méme localité. Au
moins pour les végétaux herbacés du nord de la zone des savanes, la contrainte hydrique est assez forte pour
limiter la croissance pendant une grande partie de la saison séche. Du sud au nord de la zone des savanes 3
herbes pérennes, c’est finalement 1’économie de I’eau qui differe le plus. Le total annuel des précipitations, leur
répartition saisonniére ainsi que I’humidité de 1’air définissent des types de climat bien distincts dont ’influence
sur la nature de la végétation et sur son cycle de croissance est certaine.

Sous sa forme actuelle, la végétation des savanes est étroitement associée aux feux annuels allumés par
I’Homme. En éliminant toute la partie aérienne des plantes herbacées, ces feux accentuent 1’effet des variations
climatiques saisonniéres. Comme ils ont parfois des causes naturelles, comme la foudre, et qu’ils sont en fait trés
antérieurs an développement des sociétés humaines, la plupart des auteurs récents considere ces feux comme
“naturels™ (voir SANFORD, 1982 ; TROLLOPE, 1984 ; LAMOTTE, 1987...). L’origine de la végétation des
savanes, encore trés discutée, pourrait &tre, selon les régions, naturelle, anthropique, ou relictuelle et maintenue
par les feux (SCHNELL, 1971). L’hypoth&se d’un rdle des grands herbivores dans sa création a également été
avancée (voir chapitre I). La mise en place de cette végétation dans son extension actuelle remonte & moins de
20 000 ans (dernieres variations climatiques quaternaires) mais d&s 1’Eocéne ou le Miocgne ces régions auraient
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possédé une flore ligneuse ayant des affinités avec celle des foréts claires actuelles (voir SCHNELL, 1970). Du
sud au nord de 1a zone étudiée, la végétation peut &tre classée en trois groupes : savanes humides, foréts claires
soudaniennes, puis foréts claires indifférenciées (WHITE, 1986). Dans chacune de ces formations, qui corres-
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pondent & des régions distinctes, des facids végétaux s diversifiés s’organisent dans le paysage en foncton de

1a topographie (voir chapitres II et IIT). Les savanes présentent toujours une strate herbacée continue, accompa-
gnée ou non d’une strate ligneuse plus ou moins dense. Dans la masse de la végétation herbacée, les parties
aériennes des plantes représentent presque toujours une part moindre que leurs parties souterraines. En dehors de
ces points communs, 1a structure de la végétation présente toute une série de changements du sud au nord de la
zone des savanes (voir chapitre IT). Le long de ce gradient, 1a richesse floristique augmente tout d’abord du sud
vers le nord. Plus fréquemment herbeuses dans le sud ou peuplées de ligneux bas, les savanes deviennent en trés
large majorité arbustives ou arborées avec des arbres de plus grande taille dans le nord. La hauteur des plantes
ligneuses et herbacées y diminue, ainsi que le recouvrement basal et I’indice foliaire des Graminées, famille qui
représente I’essentiel de la strate herbacée. La surface moyenne au sol des touffes de Graminées ainsi que leur
densité diminuent également, de sorte que la communauté semble s’éclaircir vers le nord. La structure spécifique
de la végétation herbacée varie elle aussi : 1a hiérarchie entre espéces au sein de la communauté s’affirme, avec
la dominance de plus en plus nette d’un nombre de plus en plus réduit de taxons.

De nos jours, les savanes sont toutes fréquentées par I’Homme qui les maintient sous leur forme actuelle par
I’action de feux réguliérement.allumés. L’hypothése d’un réle de ’Homme dans la création des savanes a
maintes fois été proposée : elle est probablement bonne dans quelques cas mais ne suffit pas & expliquer toutes
les situations observées (voir SCHNELL, 1971). Quoi qu’il en soit, ’espéce humaine et les savanes ont partie
liée depuis des temps reculés ; il est probable que lors de la derniére régression des foréts ouest-africaines, qui a
modelé il y a quelque 20 000 ans la répartition actuelle des formations végétales, elle y vivait déja. S’il est main-
tenant certain que I’espéce humaine est apparue en Afrique, dans des milieux secs, on ne sait en revanche
presque rien de son histoire en Afrique de I’Ouest avant le stade néolithique, qui daterait d’environ 7 000 ans
dans ces régions (voir chapitres I et III). Sa présence, plausible dés le stade industriel acheuléen, dont la datation
précise n’a pas encore €té faite, n’est certaine qu’a partir du Néolithique. Probablement d’abord chasseur,
I’homme aurait commencé a utiliser le feu de maniére réguli¢re dans ces régions il y a 60 000 ans environ. Les
premiéres cultures remonteraient 4 5 000 ans avant nos jours et I'introduction des premiers troupeaux a seule-
ment 3 000 ans. Il est probable que les populations humaines ne sont devenues relativement denses en Afrique de
I’Ouest que vers le XVIe ou le XVIIe siécle, lorsqu’ont été introduites toute une série de plantes alimentaires
d’origine américaine (voir chapitre I). Tout comme celle des populations d’Ongulés, la densité actuelle des popu-
lations humaines est plus grande dans le nord que dans le sud de Ia zone des savanes, probablement parce que
I’élevage y est plus facile et que les parasites y sont moins nombreux. L’emprise de I’'Homme, et par conséquent
1a dégradation du milieu, est corrélativement plus forte dans les savanes les plus séches.

Variations de structure de la strate herbacée : ses conséquences sur la structure
trophique des écosystemes de savane

Dans les savanes, P'essentiel de 1a production primaire est assurée par des especes pérennes de Graminées,
famille dont 1’épanouissement remonte au Miocéne (Tertiaire). A cette production principalement herbacée cor-
respond une faune diversifiée de consommateurs d’herbes, principalement des Acridiens, certains Termites et des
Mammiferes Ongulés pour la matiere vivante, des Vers de Terre et d’autres Termites pour la matiére morte (voir
LAMOTTE, 1967, 1987a et b ; DESHMUKH, 1986).

La richesse en Mammiferes de 1a faune africaine est bien connue ; ce groupe, apparu au Pléistocene et &
I"Holocene, est resté 4 peu prés stable en composition, en distribution et en abondance jusqu’a une époque tres
récente : sa destruction massive par I’Homme ne remonterait qu’a 200 ans environ. Cette faune mammalienne se
compose surtout d’herbivores qui se nourrissent principalement de Graminées. La longue coévolution de ces ani-
maux avec les Graminées se traduit par une série de traits d’adaptation réciproque, comme la grande résistance
des Graminées au surpiturage et comme la présence, dans la salive des ruminants, de substances stimulant la
croissance des herbes (voir MAC NAUGHTON, 1979, 1985). D’aprés RUESS (1985) avec une faible densité
d’herbivores ou en leur absence, les savanes s’appauvriraient d’ailleurs chimiquement car I’équilibre qui permet
le recyclage des éléments nutritifs serait rompu. L’hypoth&se a été proposée que la végétation ouverte des
savanes s’est mise en place, puis maintenue, sous ’effet de cette faune d’herbivores, bien que le climat de ces
régions permette 1'installation de foréts (voir chapitre I, p. 16, Paléoclimats et paléoécosystemes tertiaires).
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La quaniité, ia quaiit€ et ia disponibiiit€ saisonnitre de ia nourriture conditionnent ia structure des peupie-
ments d’herbivores. Dans les savanes humides du sud, I’abondance de I’eau permet une importante croissance
des herbes que limite ceulement la nauvreté chimiaue deg gols, Ces herheg, nrésentes de manidre nresaue conti-
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nue tout au long de I’année, sont en revanche d’une faible valeur ahmentajre, sauf pendant les quelques semaines
qui suivent le feu. Cette relative pauvreté des herbes limite la croissance des populations animales de consomma-
teurs. Dans les savanes plus siches, 1a croissance des herbes est limitée par le manque d’ean mais leur valeur ali-
mentaire est meilleure car les sols sont moins pauvres. C’est alors 1a faiblesse de la quantité de nourriture dispo-
nible en saison séche qui limite Ia tailie des populations d’herbivores (voir LAMOTTE 1987).

Le présent travail a mis en évidence une variation de composition des populations de feuilles au sein des
clones de Graminées (voir chapitre VII). Elle s’ajoute & celle de la valeur bromatologique de la matidre végétale,
qui est liée aux climats et aux sols. On a montré que la proportion de la matigre morte dans la strate herbacée est
toujours relativement plus faible dans le nord o, a phytomasse égale, 1a valeur alimentaire est donc globalement
meilleure que dans le sud. Parmi les feuilles vivantes la proportion de celles qui sont jeunes est en outre plus éle-
vée dans le nord, ce qui augmente d’autant la valeur alimentaire globale, puisque les stades les plus jeunes des
organes végétaux représentent, on le sait, une nourriture plus riche que les stades plus agés.

De 1a variation du régime climatique le long du gradient considéré découlent ainsi deux conséquences pour la
sirate herbacée. A age égal, la valeur bromatologique des herbes est supérieure dans le nord & cause de Ia plus
grande richesse chimique des sols. Par ailleurs les changements dans la succession des saisons - et donc dans les

nériodes de disponibilité de Peau - imnosent des différences dans le rvthme de croissance. Ces différences indui-
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sent une plus grande Jjeunesse moyenne et donc une plus grande nchesse nutritive des tissus végétaux vivants,
ainsi qu’une proportion de matiére vivante plus élevée au sein de la strate herbacée dans le nord que dans le sud.
Ainsi les grands herbivores disposent-ils d’un type de nourriture différent selon la région considérée dans
I’aire des savanes a herbes pérennes. A ceux qui sont de grande taille et donc peu capables de trier finement la
matiere végétale qu’ils ingérent (en particulier les grands Ongulés sauvages et le bétail domestique), les savanes
du nord offrent une nourriture de meilleure qualité, surtout en saison des pluies, bien que les quantités soient
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cissement du cycle de la végétation. Ces faits ont certainement eu par le passé une profonde influence sur la
composition de la grande faune le long du gradient et sur ses meeurs (migrations saisonnidres par exemple) avant
que ’'Homme ne la détruise presqu’entierement ces derniéres années.

Cette influence de 1a quantité et de la qualit€ de I’herbe sur la structure des peuplements de consommateurs
ne s’exerce bien évidemment pas seulement sur les Ongulés mais aussi sur I’ensemble des autres groupes d’ani-
maux, modelant 1a structure des peuplements. Aux peuplements relativement plus riches en Vers de Terre et
Termiies déiritivores mais pauvres en Mammiferes Ongulés des savanes humides s’opposent ainsi ceux, plus
riches en Mammiferes et en Termites fourrageurs des savanes séches (LEPAGE, 1983 ; MENAUT et al., 1984 ;

LAMOTTE, 1987). Au total I'impact des consommateurs d’herbe verte angmente avec Ia sécheresse chmamme

BALSNEG.,

La richesse floristique globale des communautés végétales de savane augmente sur le gradient climatique
sud-nord, tant chez les ligneux et Palmiers que chez ies plantes herbacées (voir chapitre 11, p. 33, Richesse fio-
ristique régionale et locale). Cette augmentation peut &tre estimée a environ 30 % entre Lamto (6° N) et
Nazinoa (11°N)

azinga (11°N),

Une telle augmentation peut se faire de deux maniéres : ou bien par le nombre d’espéces rencontrées par
facids, ou bien par le nombre des facies. C’est ainsi que les régions de contact entre deux types de formations
végétales peuvent sembler particuliérement riches, tout simplement parce que leur flore comprend les espéces de
deux communautés juxtaposées, qui n’ont pourtant chacune qu’un nombre d’espaces moyen ou faible. Dans le
cas du gradient climatique considéré, I’augmentation globale de la richesse floristique résulte de celle de chacun
des différents faci¢s. La “zone physionomiquement homogene” utilisée pour les relevés d’écologie végétale
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Si seules les Graminées pérennes sont prises en compte, il n’apparait en revanche pas de différence, faci¢s
par faciés, entre les deux extrémités du gradient. Contrairement 2 ces résultats, SARMIENTO (1983) observe
dans les savanes du Venezuela un 1éger enrichissement floristique en Graminées pérennes a 1’échelle du facies,
entre 1’extrémité la plus séche et la plus humide d’un gradient climatique. Cet auteur décrit, il est vrai, entre les
diverses espéces une variation temporelle sensible des comportements de croissance, qui permet le partage effi-
cace des ressources du milieu (SARMIENTO, 1983 ; MONASTERIO et SARMIENTO, 1976 ; SARMIENTO et
MONASTERIO, 1983 ; voir également SILVA, 1985 ; SILVA et ATAROFF, 1985). Un tel partage n’existe que
dans les savanes les plus humides du gradient ouest-africain considéré, car les cycles des diverses Graminées, en
particulier leurs périodes de floraison, sont irés proches dans les savanes du nord (voir chapitre IV).

L’enrichissement floristique du sud au nord se fait ainsi par I’ajout d’espéces non graminéennes, annuelles
pour 1a plupart. D’aprés mes observations, le sol des savanes du nord offre un milien plus hétérogéne que celui
des savanes du sud : plaques de gravillons et surfaces de sol a glacage superficiel y sont fréquentes, créant une
gamme de micromilieux peu favorables aux Graminées pérennes. I’enrichissement de la flore pourrait ainsi corres-
pondre 2 I'utilisation de ces microhabitats, et donc a la diversité des “organisations superficielles” du sol (POSS
et VALENTIN, 1983 ; VALENTIN, 1983).

11 faut cependant ajouter qu’une richesse floristique globale moindre dans des communautés situées, comme
celles de Lamto, a la limite d’extension du type de formations végétales auxquelles elles appartiennent, ne parait
pas surprenante.

Structure spécifique

Une différence dans la structure spécifique des communautés d’herbes a €té décelée par I’étude du cycle sai-
sonnier des phytomasses par espéce : 1a hiérarchie entre taxons semble plus marquée & Nazinga qu’a Lamto (voir
chapitre II, p. 35, Structure spécifique de la strate herbacée). Les deux especes dominantes représentent en
effet un pourcentage plus élevé de la biomasse totale sous ce climat plus sec. A richesse égale en Graminées
pérennes, le partage entre espéces parait ainsi moins équitable au nord : quelques-unes, sans doute particuliére-
ment bien adaptées aux rigueurs du climat, accaparent la majeure partie des ressources.

SARMIENTO (1983) observe que Ies quelques espéces de Graminées pérennes qui coexistent dans les divers
faciés des savanes “saisonniéres” du Venezuela ne se rencontrent jamais en proportions égales, sans qu’une ou
deux d’entre elles ne domine non plus le tapis herbacé de fagon trés marquée. Par ailleurs la mesure de la diver-
sité spécifique dans les savanes du Venezuela montre entre les espeees une hiérarchie plus forte dans les sites les
plus secs comparés aux autres. Ces résultats rejoignent donc tout A fait ceux qui ont été obtenus en Afrique de
1’Ouest. 11 est donc possible que ce fait ait une portée générale pour tous les milieux de savane.

S’appuyant sur ses propres observations, sur les expériences de MAHMOUD (1973) en milieu tempéré et sur
celles de SINGH et MISRA (1969) en milieu tropical, GRIME (1979) estime que la coexistence d’un relative-
ment grand nombre d’espéces sans dominance marquée correspond a des situations oil les espéces
potentiellement dominantes sont entravées par des contraintes et des perturbations. Parmi ces contraintes et per-
turbations, il cite par exemple la limitation en azote et la défoliation répétée. Les Graminées des savanes, qui
montrent un tel type de coexistence, sont soumises a des perturbations comme les feux annuels et 1a défoliation
par les herbivores et 4 diverses contraintes hydriques et édaphiques. Dans cette mesure I’idée de GRIME parait
correcte dans le cas des savanes tropicales. Si I’on suit cette idée jusqu’au bout, on est conduit 4 I’hypothése que
les savanes méridionales -~ oii 1a dominance entre espéces est moins marquée - sont soumises & des contraintes et
perturbations plus fortes que les savanes du nord. De fait, si la pression de paturage par les herbivores est moins
intense dans le sud que dans le nord, les feux y sont bien plus violents & cause de 1a masse plus élevée de combus-
tible, liée 2 la densité plus élevée de la végétation herbacée. Cette idée de milieux moins naturels dans le sud que
dans le nord de la zone des savanes & herbes pérennes s’admet assez facilement puisque I’effet du feu sur la
végétation est évidemment d’autant moins important que le climat est plus sec.

Structure spatiale

La modification de la richesse floristique le long du gradient climatique ouest-africain s’accompagne en outre
d’un changement dans la structure spatiale de la strate herbacée.

L’*“aire minimale”, définie 4 I’aide des courbes aire-espéces, est en effet plus grande au nord qu’an sud (voir
chapitre II, p. 35, Structure spatiale des communautés). Le recouvrement basal des Graminées diminue au
contraire du sud au nord : la surface individuelle moyenne et 1a densité par unité de surface des “individus-
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touffes” de Graminées - c’est-a-dire des clones ou parties de clones - deviennent plus faibles, tout comme
d’ailleurs leur hauteur moyenne. Cette modification peut &tre interprétée comme une adaptation aux conditions
climatiques plus rigoureuses des savanes du nord, ol I’un des facteurs les plus sévérement limitants est certaine-
ment I’eau, le total des précipitations y étant moindre tandis que la température moyenne s’éleve. A cause de la
sécheresse de I’air, & masse ou a surface égale, une plante a besoin de davantage d’eaun pour assurer ses fonctions
métaboliques au nord qu’au sud. Comme I’alimentation hydrique se fait grice a la portion de sol que peut exploi-
ter la plante, il parait logique que le “territoire” permettant la satisfaction des besoins soit relativement plus vaste
au nord qu’au sud et que les plantes soient donc plus espacées. La diminution de la taille moyenne des plantes
décrite dans le chapitre V, p. 131 (Croissance des plantes herbacées pérennes) est une autre maniére de
résoudre ce probléme. La diminution de 1’indice foliaire, qui passe de prds de 10 2 Lamto (environ 6° de latitude
nord) 2 moins de 5 & Nazinga (environ 11° de latitude nord), est aussi une conséquence de la diminution de taille
des plantes (voir chapitre II, Structure spatiale des communautés p. 35). On peut noter que les indices
foliaires mentionnés par GOLDSTEIN et SARMIENTO (1985) pour les savanes saisonniéres du Venezuela sous
1000 a 1 800 mm annuels de pluie sont un peu plus faibles (4 2 5).

L’augmentation de I’aire minimale, accompagnée d’une diminution de la taille des plantes, semble ainsi cor-
respondre & une sorte d’extension spatiale de la communauté pour faire face & I’appauvrissement du milieu pour
une ressource essentielle, I'eau.

Le long du gradient climatique ouest-africain 1’image se dégage ainsi de communantés végétales floristique-
ment plus riches, & composante herbacée plus fortement dominée par quelques especes mais occupant ’espace
disponible au sol de fagon moins dense au nord qu’au sud de la zone des savanes 2 herbes pérennes. Il reste 4
vérifier et & préciser ce schéma dans 1’ensemble de 1a zone considérée et a I'étendre a d’autres régions de savane.

LA CROISSANCE DES GRAMINEES PERENNES

Les Graminées pérennes sont, comme on 1’a vu, le principal constituant de la strate herbacée des savanes.
Elles assurent ’essentiel de la production primaire de ces milieux et leur donnent leur physionomie propre.

De toute évidence elles représentent le type de plantes le plus performant dans ces écosystiémes. Les raisons
de leur succes tiennent probablement & une morphologie bien adaptée au feu et  la défoliation par les herbivores
ainsi qu’a un type de croissance permettant une utilisation optimale d’un milieu ol la végétation est potentielle-
ment dense mais ol I’espace est régulidrement libéré.

L’aspect adaptatif de quelques traits de leur biologie, mis en évidence dans le chapitre IV par I’étude de la
phénologie et dans les chapitres VII et VIII par celle de leur renouvellement foliaire, mérite d’étre discuté : ce
sont la mise en place précoce des axes destinés 2 assurer la pérennité, la capacité A contrdler la natalité et la mor-
talité des feuilles au sein des clones et 1’absence de réserve de semences dans Ie sol.

Le succes des Graminées sur une vaste zone géographique, qui présente d’une extrémité & 1’autre une diffé-
rence sensible des conditions climatiques, pose par ailleurs le probléme de 1’adaptation de leur comportement de
croissance a ces changements. Le fait que plusieurs esp&ces codominent dans la strate herbacée améne par
ailleurs 3 s’interroger sur la maniére dont elles se partagent les ressources.

La variabilité de la croissance des Graminées pérennes le long du gradient
climatique sud-nord

La variabilité de la dynamique foliaire des Graminées pérennes le long d’un gradient climatique sud-nord a
ét€ décrite en détail dans le chapitre VIIL Les études menées en trois points répartis entre les latitudes 6° N et
11° N ont montré qu’il existe un lien étroit entre le calendrier de la croissance végétative des Graminées péren-
nes et les caractéristiques climatiques du lieu et de I’année. La variabilité de la dynamique foliaire apparait ainsi
principalement comme une conséquence du raccourcissement du cycle de la végétation sous I’effet de 1a séche-
resse climatique croissante du sud vers le nord. Elle est étroitement liée 2 la disponibilité de 1’eau dans le sol
comme 1’ont montré les données du chapitre VII, p. 145, (Durée du cycle).

La rigueur des conditions de milieu au nord pendant la premitre partie de 1’année ne permet qu’une faible
croissance chez les Graminées ; aussi les effectifs des populations de feuilles y restent-ils alors réduits. Parfois
méme une absence totale de croissance persiste pendant de longs mois. En fin d’année, la sécheresse provoque
par ailleurs une sénescence accélérée des feuilles. Les périodes de croissance s’étalent au contraire plus large-
ment sur I’année dans les savanes du sud.
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Comme on I’a vu, cette différence de répartition des périodes de forte natalité sur le gradient (précoces au
sud, tardives au nord) se traduit dans la composition des populations de feuilles par un pourcentage d’individus
morts en place plus élevé au sud qu’au nord pendant une bonne partie de I’année. Une autre caractéristique mise
en évidence est que la proportion de jeunes individus dans la population de fenilles vivantes est maximale dés la
reprise de croissance aprés le feu au sud, mais seulement en début de saison des pluies au nord. Cette évolution
saisonniére de la composition des populations de feuilles, tout & fait parallele a celle de la pluviosité, différencie
clairement le fonctionnement de Ia strate herbacée aux deux extrémités du gradient.

La durée de vie des feuilles, bien qu’assez peu variable sur le gradient, présente toutefois une 1égére tendance
au raccourcissement vers le nord.

Les Graminées pérennes se montrent ainsi capables de modifier sensiblement leur comportement de crois-
sance pour s adapter aux variations climatiques existant & ’intérieur de I’aire des savanes. Elles font preuve
d’une remarquable souplesse qui est certainement 1’une des raisons de leur succes.

Variabilité interspécifique de la dynamique foliaire et types de stratégie
chez les Graminées pérennes de savane

La croissance de cing espéces de Graminées en conditions naturelles a été étudiée au cours d’un cycle annuel
dans trois localités et sept facids de savane d’Afrique de I’Ouest (chapitre VII). Dans la variabilité de leur com-
portement, une part revient, comme on vient de le voir, au climat et aux caractéristiques édaphiques, une autre
correspond & la diversité intrinséque des taxons.

Certaines modalités de la croissance, comme la précocité de apparition des nouvelles feuilles aprés le pas-
sage du feu a conditions hydriques égales, ou certaines caractéristiques morphologiques, comme le nombre
moyen de feuilles par axe, semblent dépendre étroitement de 1’espéce.

La durée de vie des feuilles comme la précocité et la vigueur de la croissance des innovations varient, elles
aussi, quelque peu entre espéces.

La comparaison plus précise de la croissance des deux espéces les plus abondantes (souvent d’ailleurs codo-
minantes), Andropogon ascinodis et Schizachyrium sanguineum, a pu étre faite grace a I'observation de leur
comportement dans plusieurs facids et plusieurs localités le long du gradient (Essai de caractérisation des traits
démographiques des populations de feuilles de deux espéces de Graminées pérennes, chapitre VIII).
Cette étude r