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La plante dans I’écosystéme : une autre écologie végétale

Anne Fournier® et JL Devineau®
Résumé

Les travaux meneés sous la direction de Maxime Lamotte dans la savane de
Lamto, notamment dans le Programme Biologique International (1968-1978), ont
adopté une approche systémique et des méthodes quantitatives, alors pionnieres,
souvent innovantes tant dans le domaine de I'écologie animale que dans celui de
I'écologie végétale. L'impulsion donnée par M Lamotte était cependant animée par
une sensibilité profondément naturaliste ainsi que par la conscience de I'importance
du temps long

Dans le domaine végétal, I'évaluation de la production primaire a partir du
suivi des phytomasses était centrale pour établir le bilan énergétique de
I'écosystéme, elle s’est appuyée en particulier sur des typologies fonctionnelles
d’espéces, le suivi des cycles phénologiques et de la croissance ainsi que sur
I'analyse des structures spatiales. Il a ainsi été montré que la production primaire de
la savane, plus élevée qu'on ne le pensait, mais trés variable en fonction des
saisons, est assurée principalement par sa strate herbacée, surtout sa partie
souterraine. Ces données ont précisé l'influence de la disponibilité de la matiére
végétale sur la composition du peuplement animal ; elles ont aussi contribué a
expliquer les changements de la végétation sur le gradient climatique ouest-africain.
Les travaux ultérieurs de modélisation continueront a associer structure, fonction et
dynamiques.

Les études ont également porté sur les interactions entre les différentes
biocénoses de la mosaique forét/savane et associé le regard de géographes. Elles
ont notamment contribué a une nouvelle perception du feu comme perturbation «

naturelle » et a préciser les dynamiques du contact forét/savane.

Mots clefs : PBI; production primaire; mosaique forét savane; Afrique de I'Ouest
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Abstract

The role of vegetation in ecosystem: another plant ecology

The research conducted in Lamto savannah under Maxime Lamotte direction,
particularly in the International Biological Program (1968-1978), aimed at working out
the energetic balance of savannah. It adopted a then pioneering systemic approach
involving standard quantitative methods. The evaluation of primary production was
central in such a task. The basis of the method was to follow up different kinds of
phytomasses. Plants species and organs were sorted out according to their alive or
dead condition and also to functional typologies of their phenological cycles. The
collaboration with zoologists who were studying the consumers and decomposers of
phytomass focused attention on the seasonal distribution of production. In the late
1960s and early 1970s, Lamto was one of the pioneering project where primary
production estimates were founded not only on above-ground biomass changes, but
also on estimates of below-ground production. Furthermore the methods of above
grounds estimates were improved in order to take full account of organ losses and
turnover of plant material. For instance additional studies of the clonal growth of
grass species were developed. Such accurate estimates of the primary production
set the ecological surveys of the vegetation at Lamto at the onset of the modern
functional plant ecology.

The Lamto project was one of the first able to demonstrate that the primary
production of the savannah was higher than expected. Most of the production comes
from grass species and especially from their underground parts. Analyses of vertical
and horizontal structure of vegetation were also undertaken from the beginning to
assess another type of variability.

It led to explain how availability of plant material affects animal composition in
the ecosystem. The results also contributed to explain how and why vegetation
changes on the climatic gradient in West-Africa. Further work, mostly modelling,
would go on with associating structure, function, and dynamics.

Despite the fact that Maxime Lamotte was an early pioneer of quantitative
work, his vision of ecosystem was however a deeply naturalist one, that also
considered the long-term time and its evolutionary aspects. Therefore he encouraged
various work, from inventories of fauna and flora to landscape’s dynamics studies

involving the “écocomplexe” concept. He also encouraged studies in physical and
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human geography. Studies on interaction between the different biocenosis of
savannah-forest mosaic were thus performed. They particularly contributed to forge
the perception, now well accepted, of fire as a “natural” disturbance and to elucidate
the colonization dynamics of savannah by forest. Thus the imposed frame of
guantifying the energy budget of savannah, which could be felt as limiting, did not in
fact prevent the use of various methods and concept in plant ecology work in Lamto;

it yielded a wealth of novel results.

Key- words: IBP; primary production; forest-savannah mosaic; West Africa
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L’approche systémique qui a guidé les travaux menés dans la savane de
Lamto en Coéte d’lvoire depuis 1962, notamment dans le cadre du Programme
Biologique International (PBI) (1968-1978), a permis a Maxime Lamotte d’esquisser
des 1975 une synthése des transferts de matiere et d’énergie au sein de la savane
de Lamto.

Cependant, méme s’il fut un pionnier des « relevés quantitatifs » (Lamotte et
al. 2003), il ne s’enfermait pas dans la conception « cybernétique » de
I'« écosystéme comme machine » souvent reprochée au PBI (Kwa 1987, Deléage
1991) comme en témoigne un texte de 1970 : « Le but général des recherches est
d’analyser la composition, la structure, le fonctionnement et I'évolution d’une
communauté biologique naturelle, la savane a Réniers de Cote d’lvoire. Autrement
dit, de méme que l'on s’intéresse a la morphologie et a la physiologie d’un individu,
on veut étudier la morphologie et la physiologie d'un écosystéme, peuplement
complexe formé des populations animales et végétales vivant dans un méme
milieu. »'. Bien qu’orientées vers la quantification des structures trophiques, les
recherches ne faisaient pas abstraction de la diversité du vivant, de sa variabilité
dans l'espace et le temps. Une sensibilité profondément naturaliste qui accordait
toute sa valeur & la connaissance des taxons dans leurs particularités propres
animait la vision qu’avait Maxime Lamotte de I'écosysteme.

La diversité biologigue n’était ainsi pas occultée dans les trois étapes définies
pour les recherches qui devaient «rendre possible I'établissement du bilan
énergétique de I'ensemble de I'écosystéme » :

1) reconnaissance de la flore et de la faune®

2) détermination quantitative de la composition de la biocénose [...], étude des
variations saisonnieres et annuelles de cette composition, ainsi que de ses variations
locales.

3) étude des échanges trophiques au sein de la biocénose : chaines trophiques,
rations alimentaires et productivité des principales espéces (Lamotte 1970).

Il fallait aussi intégrer un temps plus long : « A titre complémentaire, il est
apparu nécessaire de suivre en outre I'évolution de I'écosystéme au cours des

années. Dans le cas de la savane étudiée, la stabilité n’est en effet maintenue que

! Métaphore qu’il dépassera par la suite : voir Blandin (ce volume)
2 parmi les premiers travaux botaniques réalisés & Lamto certains sont floristiques (Portéres 1966) et
phytosociologiques (Schmidt 1973).
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par le passage annuel du feu » (Lamotte, 1970). La mise en place et le suivi durant
des décennies par Roger Vuattoux de sites expérimentaux protégés ou non des
incendies est emblématique de cette conception (Vuattoux 1970, 1976, Gignoux et al
2006). L’idée développée plus tard, notamment dans les démarches d’écologie du
paysage, que les écosystémes ont une histoire est déja contenue dans de telles
approches. Mais le temps long était aussi pour Maxime Lamotte celui de I'évolution
(Lamotte et Blandin 1985, Blandin ce volume), et pour les chercheurs de Lamto, ce

processus a I'ceuvre dans I'écosysteme restait une toile de fond toujours présente.

La plante et la production primaire

Dans le domaine végétal, I'approche privilégiée a été I'évaluation de la
production primaire a partir du suivi des phytomasses. La collaboration avec des
spécialistes du monde animal qui étudiaient parallelement les organismes
consommateurs et décomposeurs suscitait évidemment un intérét particulier pour la
distribution de la production au cours du cycle annuel, mais la connaissance de cette
distribution était avant tout nécessaire a I'estimation de la production primaire.

En effet, une partie des quantités produites, mortes, consommeées et
décomposées peut étre masquée par des compensations entre especes et entre
périodes, du fait de la profusion des formes et fonctionnements. Seule une
connaissance précise de la variabilité des processus de production entre plantes ou
groupes de plantes et entre périodes peut permettre d’en tenir compte. La volonté
d’analyser la disponibilité des ressources primaires dans le temps a ainsi orienté les
travaux vers des approches fines qui se fondaient sur des analyses et des typologies
fonctionnelles d’especes dont la diversité de position taxonomique, de morphologie
et de physiologie étaient jaugées avec précision. Menaut et César (1979, 1982) ont
ainsi revisité le concept de type biologique et mis en ceuvre un suivi minutieux des
cycles phénologiques des différentes espéces, ce qui allait d’ailleurs permettre par la
suite des comparaisons avec d'autres écosystemes de savane africains ou
américains (Monasterio et Sarmiento 1976, Fournier 1991, César 1992). Maxime
Lamotte (1979, 1981) soulignait que les mécanismes de production sont étroitement
liés a la réaction des plantes aux conditions de I'environnement et que cette réaction
s’exprime clairement par les types biologiques et les cycles phénologiques des

especes végétales présentes, préfigurant les tres actuelles approches par types et
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groupes fonctionnels (Lavorel et Garnier 2001). Les approches ainsi développées ont
permis de montrer que la savane était un milieu bien plus productif qu'on ne
I'imaginait et que la strate herbacée —en particulier sa partie souterraine— jouait le
premier r6le dans le processus d’élaboration de la matiére végétale.

L'étude de la morphologie des plantes a également apporté sa contribution a
la compréhension du fonctionnement de la savane. Le caractere clonal de la
croissance des graminées, principaux végétaux producteurs des savanes a inspiré
une approche démographique de ces plantes, vues comme des populations de
feuilles ou d’axes. Sous I'impulsion de Maxime Lamotte, Fournier (1983, 1984, 1991)
et par la suite Puyravaud (1990) ont mis en ceuvre un suivi de la dynamique foliaire
des graminées pérennes qui tout a la fois affine I'évaluation de la production
primaire, permet une meilleure localisation dans le temps et I'espace de la ressource
et constitue une approche morphologique plus détaillée du fonctionnement de la
plante. Diverses catégories de qualités alimentaires peuvent alors étre distinguées
dans la phytomasse disponible pour les consommateurs. Cette notion est importante
car la quantité, la qualité et la disponibilité saisonniére de la matiére végétale
influence la structure trophique de I'écosysteme : la composition du peuplement
animal des savanes varie ainsi avec elles sur un gradient daridité climatique
(Lamotte 1987). Les approches phénologiques, morphologiques et énergétiques
combinées permettent de mieux comprendre la signification des changements de la
végeétation des savanes sur ce gradient (Fournier 1991).

Ce caractére clonal de la croissance des graminées génere certains types
d’organisation horizontale, trés tot repérés dans le tapis herbacé de la savane de
Lamto (César 1971). La variabilité des structures spatiales horizontale et verticale
des peuplements végétaux herbacés et ligneux avait en effet suscité de l'intérét des
les premiers travaux. Diverses études ont par la suite fait I'analyse quantitative de
cette organisation et de la dynamique des formations savanicoles (Menaut 1971,
César et Menaut 1974, Menaut et César 1982).

Cette association de la structure, de la fonction et des dynamiques sera le
cceur des études sur la végétation réalisées par la suite sur le site de Lamto. Ces
prolongements ont débouché principalement sur des modélisations mathématiques
gui ont fait suite aux approches mécanistes du PBI (Abbadie et al. 2006).
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De la recherche d’une formation végétale simple a I’écocomplexe

La « tournée » de Maxime Lamotte et de Jean-Luc Tournier dans les savanes
de Céte d'lvoire, a la recherche d’'une formation végétale a dominante herbeuse
« simple » —adaptée aux études d’écologie quantitative envisagées— fait maintenant
partie de la Iégende espiegle de Lamto. La mosaique de formations savanicoles et
forestieres qui caractérise la région impose en effet rapidement sa diversité. Il est vite
clair qu’il faut tenir compte de la multiplicité des facteurs qui la faconnent et des
interactions entre les différentes biocénoses qui composent la mosaique de forét et
de savane, I'écocomplexe comme le définiront par la suite Blandin et Lamotte (1988).
Comme le pense des le début Maxime Lamotte, des études complémentaires sont
nécessaires, ne serait-ce que pour mettre en relation feu de savane, couvert végétal
et érosion; il apparait aussi «indispensable de définir les caractéristiques
botaniques de la lisiére forestiéres et ses variations au cours du temps, ainsi que
I'action gu’elle exerce sur le peuplement des zones de savane du voisinage »
(Lamotte 1970). Plusieurs travaux de botanique et d’écologie végétale sont alors
conduits : ceux de Spichiger (1975) sur les aspects floristiques et dynamiques des
lisieres, ceux de Devineau (1975, 1984) sur les structures, les dynamiques et la
production des galeries et ilots forestiers de Lamto ou I'approche « quantitative »
reste de rigueur! Il faut mentionner aussi I'étude phytoécologique de Hiernaux
(1975) qui situe I'écosystéme savanien de Lamto dans son contexte spatial et
dynamique régional.

Autour du « noyau dur » des études écologiques qui quantifiaient les transferts
de matiére et d’énergie ont ainsi émergé des travaux qui, au-dela de leur apparente
marginalité par rapport a I'objectif central du projet, raccordaient en réalité celui-ci a
des problématiques biologiques et humaines contemporaines. Une telle ouverture
était d’ailleurs en accord avec l'esprit initial du PBI qui, loin de n’envisager que
I'écologie, prévoyait une place importante pour les faits humains (Kwa 1987) dont
I'impact sur les flux d’énergie était bien percu par Maxime Lamotte (1983).

C’est ainsi que parmi les études complémentaires voulues par M Lamotte
figurent celles de plusieurs géographes et agronomes. Elles ont certainement été

favorisées par sa proximité, dés I'époque guinéenne®, avec les géographes Jean -

% En 1941 Maxime Lamotte est choisi avec cing autres étudiants pour effectuer une mission scientifique en
Afrique occidentale. L’équipe comporte trois géographes, deux botanistes et un zoologue et géologue, Maxime
Lamotte. A Conakry I’équipe se divise en deux groupes qui auront pour objectif de reconnaitre I’'un le Fouta
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Charles Leclerc et Gabriel Rougerie, avec le botaniste et phytogéographe Raymond
Schnell ou encore avec I'ethnobotaniste Roland Portéres. On oublie trop souvent que
les géographes ont participé dés le début au projet Lamto, qu’ils ont toujours été
associés aux équipes, que leurs travaux étaient vivement encouragés, non
seulement dans le domaine de la géographie physique (avec Gérard Riou
notamment) mais aussi en géographie humaine comme en témoignent les études de
Monnier (1969) puis de Bruzon (1990, 1994) et d’Hoffmann (1995).

Dans un court survol de la place de I'écologie végétale dans la phase PBI du
projet Lamto tel que celui-ci, il ne peut étre question de détailler la large gamme des
résultats qui s’étend des frontieres de la biogéographie a I'écophysiologie. Nous
évoquerons simplement les feux de savane et la savanisation car les résultats
obtenus a Lamto ont certainement contribué a des remises en question a leur sujet.

A I'époque, les feux de « brousse » étaient généralement considérés comme
une catastrophe et tenus responsables avec «la hache » de la savanisation du
domaine forestier africain. Cependant & Lamto comme dans le reste du V Baoulé la
forét progresse sur la savane. A la suite des travaux pionniers de Monnier & Lamto
(1968)*, divers aspects de ce phénomene ont été décrits par les écologues tant sous
I'effet des pratiques culturales (Spichiger et Pamard 1973, Hiernaux 1975) qu'a
Lamto qui en était protégé. Diverses formalisations des dynamiques observées ont
été proposées, comme la succession de colonisation de la savane par la forét a partir
d'un modéle rang — fréquence (cf Daget 1976) ou encore la modélisation
multifactorielle des dynamiques régionales forét-savane (Devineau et al 1984,
Devineau 1984).

Parce gu’ils détruisent et fragmentent le couvert herbacé vecteur du feu, les
défrichements des savanes guinéennes du V-Baoulé induisent une dynamique de
végétation dans le seul sens de la transformation en forét, comme I'ont mis en
évidence Spichiger et Pamard (1973) et Hiernaux (1975 et in Devineau 1984). Les
résultats obtenus a Lamto convergent ainsi pour montrer que le feu maintient en effet

les savanes, mais qu’il forge ainsi la diversité biologique (la biodiversité, dirait-on

Djalon, I’autre le Nimba. Maxime Lamotte, Raymond Schnell (botaniste) et Jean-Charles Leclerc (géographe)
partent pour le Nimba (Monnier 2007). Apreés la mort accidentelle de Jacques Richard-Molard dés sa premiére
tournée sur le Nimba, Gabriel Rougerie fait une bréve reconnaissance du Nimba puis part avec Maxime Lamotte
explorer la chaine du Simandou (Lamotte et al. 2003). Voir aussi I’ouvrage posthume de Jacques Richard-
Molard (2007).

* Premiére étape d’une vaste synthése géographique sur la dynamique de I’ensemble des formations végétales
d’Afrique de I’Ouest (1981).



Manuscrit d’auteur. Version publiée Bull. Soc. zool. Fr., 2009, 134(1-2) : 43-51.

aujourd’hui) qui leur est spécifique (Devineau et Guillaumet 1991). Maxime Lamotte a
ainsi trés vite considéré (1979) qu'en savane «le feu de brousse constitue un
phénoméne normal qui se reproduit chaque année... » il ajoutait (1987). « C'est donc
plutét, de nos jours, I'absence de feu de brousse qui constitue en zone de savane
une situation anormale... ». Tres violent & Lamto a cause d’'une biomasse herbacée
élevée, le feu inflige un traumatisme récurrent aux ligneux et, d’'une certaine fagon,
remplace dans le maintien de I'équilibre de la savane humide les grands herbivores,
plus abondants dans les savanes plus séches (Lamotte 1975). Cette idée du feu
« consommateur de biomasse » a été développée plus tard par van de Koppel et
Prins (1998) qui emploient le terme de « super-herbivore ». Cette position, par
ailleurs maintenant largement partagée par les écologues des savanes, a été
théorisée par Allen et Starr (1982) qui postulent qu'une perturbation récurrente peut
devenir un élément du systeme, c'est-a-dire que le systeme exerce sur elle un

certain contrdle, rendant possible une régulation et une stabilisation.

Conclusion

Le cadre commun des travaux d’écologie végétale a Lamto, celui du bilan
eénergétique de la savane, peut paraitre rigide et réducteur par la simplification qu’il
imposait. Cependant, au-dela de la contrainte, I'exigence commune de
« quantification » a placé les recherches parmi les pionnieres dans le domaine de
I'écologie quantitative®, préfigurant les développements actuels. En écologie la
majorité¢ des themes sont en effet maintenant abordés a laide de modeles
mathématiques ou d’analyses statistiques dans I'objectif de hiérarchiser des données
ou d’évaluer des plans d’expérience et des hypothéses®. Mettre seulement I'accent
sur le caractere quantitatif des travaux sur la végétation menés a Lamto serait
cependant réducteur, car la longue fréquentation du terrain liée a ce type d’approche
procurait aussi bien autre chose. Elle donnait une connaissance approfondie et
sensible des formes végétales (especes et communautés) et renforcait donc la
conscience aigué que la diversité résultait de dynamiques et d’interactions

biologiques, notamment a I'échelle de l'individu, de la population et du peuplement.

® Plusieurs travaux fondateurs de I’écologie végétale quantitative sont contemporains de cette époque, en
Earticulier ceux de Goodall (1953), Curtis (1959), Greig-Smith (1964), Gounot (1969).

Voir par exemple I’Action Concertée Incitative « Ecologie quantitative » lancée en 2002 par le Ministére de la
Recherche et dirigée par R. Barbault (en ligne : http://160.92.130.199/recherche/aci/ecologie.htm consultée le
12/05/08)
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L'insertion des travaux de disciplines variées dans un ensemble cohérent élargissait
le cadre de réflexion de chacun et ce dispositif autorisait en fait une grande liberté
dans les méthodes et les concepts, si bien que ceux qui sont passés par Lamto ont
eu au-dela des écoles et des carcans disciplinaires le sentiment de faire « une autre
écologie végétale », sinon de participer a « linvention africaine de I'écologie

francaise » (Lachenal 2005).
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