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tuer des tests sur I'ensemble des espéces végélales de ces foréts
denses humides sempervirentes, en raison de leur richesse spéci-
fique, de la méconnaissance d’espéces qui sont encore a décrire et
de leur récolte difficile dans bien des cas, notamment en ce qui
concerne le feuillage des grandes lianes ligneuses, localisé au-
dessus de la couronne des arbres dominants.

Le présent travail a porté sur 382 especes de Phanérogames
de la région Nord-Est du Gabon, dont les feuilles ont été testées
a I'aide de deux réactifs indicateurs de la présence d’alcaloides
(réactifs de Mayver et de Dragendorff). Ce travail s'inserit dans une
optique générale de recherche biochimique sur les plantes des
foréts denses.

Les techniques ulilisées el leur valeur relative,

Les tests ont été réalisés en 1975 au laboratoire de Primato-
logie et d’Ecologie Equatoriale de Makokou, au Gabon (C.N.R.S.),
au cours d’une mission de trois mois, sur des échantillons fraiche-
ment récoltés. Les essais complémentaires sur matiere séche ont
été réalisés au Laboratoire d’Ecologie du Muséum National d’His-
toire Naturelle a Brunoy, sur des échantillons d’herbier récoltés
a Makokou en 1971-1972 et en 1975. Des dosages d’alcaloides totaux
ont été effectués a I'Institut de Chimie des Substances Naturelles
(Gif-sur-Yvette, C.N.R.S)) par Mme Khuong-Huu sur un petit nom-
bre de nos échantillons rapportés en quantité suffisante,

Ce sont essentiellement des échantillons de feuillage qui ont
été testés, et plus précisément le limbe foliaire des feuilles sim-
ples ou des folioles : un préléevement de 0,2 g (poids frais) ou de
0,05 g (poids sec), selon le cas, est fragmenté en morceaux n’exce-
dant pas 1 mm de largeur et plongé dans 2 em?® d’acide chlorhy-
drique 4 0,1 % bouillant et laissé au bain-marie pendant une demi-
heure pour faciliter la solubilisation des alcaloides dans l'eau.
La solution obtenue est testée dans deux petits tubes avec addi-
tion d’'un volume de réactif de Mayer dans I'un et de réactif de
Dragendorff dans P'autre. La lecture de la réaction peut se faire
immédiatement dans le cas d’apparition instantanée de précipité,
et 24 heures plus tard dans les cas douteux. Les résultats ont été
répertoriés selon le code suivant :

— pas de précipité, = léger trouble, -+ précipite léger, 4+
précipité important, et + 4+ précipité abondant ou trés abon-
dant. Dans quelques rares cas une réaction colorée (noire) a été
notée. Sa signification n’a pas encore été élucidée.

La plupart des alcaloides dont la nature chimique est trés
diverse (alcaloides indoliques, stéroidiques, peptidiques, ete.) don-
nent une réaction positive aussi bien avec le réactif de Mayer
qu'avec celui de Dragendorft qui sont les deux réactifs le plus
couramment utilisés (cf. discussion de Farnworth, 1966). L'obten-
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tion de précipité est une indication sur la présence d’alcaloides,
mais d’autres produits comme les protéines, les bétaines, les glu-
cosides cardiotoniques et les tannins peuvent également donner
des précipités. D’apres la quantité de précipité obtenue, nous
pouvons avoir une appréciation de I'abondance des alcaloides,
mais toute discussion sur la teneur des plantes doit tenir compte
du caractére purement indicatif de ces tests préliminaires.

Seule la méthode utilisée en laboratoire aboutissant a I'extrac-
tion des alcaloides totaux donne un résultat quantitatif. Cette
méthode a été appliquée sur un petit nombre de nos échantillons
selon le protocole suivant : aprés broyage et homogénéisation de
I’échantillon sec, la poudre est alcalinisée par une solution de
carbonate de sodium a 10 % et extraite au Soxhlet par du chlorure
de méthyléne ; 'extrait est évaporé a sec ; le résidu est repris par
de I'éther et les alcaloides en sont extraits par une solution d’acide
sulfamique ; les extraits acides sont alcalinisés par 'ammoniaque et
une nouvelle extraction par le chlorure de méthyléne permet
d’obtenir les alcaloides totaux.

Les résultats de ces dosages poncluels sont encore insuffi-
sants pour caractériser les différentes espéces végétales, car les
concentrations en alcaloides sont vraisemblablement fluctuantes
au cours du développement ontogénique des plantes. Des cycles
saisonniers et méme journaliers onl été mis en évidence chez un
certain nombre d’espéces (citées par James, 1950). En effet,
Robinson (1974) a montré que, si les voies de synthése des alca-
loides ont fait I'objet de nombreuses études chez les plantes
actuellement analysées, la maniere dont ils évoluent est peu
connue ; cet auteur pense, en effet, que dans hien des cas les alca-
loides ne sont pas des produits de déchet inertes, mais des méta-
bolites de concentration fluctuante.

Discussion des résultats obltenus.

1 - Présentation générale des résullats, Les résultats des tests
effectués sur les espéces forestieres du Gabon sont présentés dans
le tableau I, classés par ordre alphabétique des familles, des gen-
res el des espeéces. Ils sont complélés par des données relevées
dans la bibliographie : nous nous référons essentiellement aux
deux catalogues dits « blue book » et « green book » de Willaman
et Schubert (1961), et de Willaman et Li (1970), et aux publica-
tions de Bouquet (1972, 1974, 1975 a et b) sur les plantes d’Afrique
tropicale qui comportent des travaux originaux et des références
bibliographiques. Pour quelques espéces seulement, nous don-
nons la référence du travail original. Les quelques résultats des
dosages effectués a I'Institut de Chimie des Substances Naturelles
par Mme Khuong-Huu sont exprimés en pourcentage d’alcaloides
par rapport au poids frais.
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Les données relatives aux aulres produits dits « composés
secondaires » (« secondary compounds » ou « allelochemics » de
Whittaker et Feeny, 1971) détectés chez ces mémes especes par
Bouquet, ont été ajoutées au tableau I afin de faire le point de
nos connaissances actuelles sur les végétaux de la forét dense du
Gabon. Les composés primaires (protides, lipides, glucides, élé-
ments minéraux) de beaucoup d’especes ont été dosés par ailleurs
et une liste partielle en est déja disponible (C.M. Hladik, sous
presse).

Bien qu'il ne soit pas possible de séparer I'effet des composés
primaires et des composés secondaires en ce qui concerne le role
des espéces végétales dans 1'écosystéme, nous tenterons de limiter
la discussion aux rvésultats concernant les alcaloides. Ces résultats
ont été interprétés selon quatre problématiques différentes dans
I’exposé qui suit.

2 - Biomasses végétales et alcaloides. Pour tester ’hypothese
selon laquelle les folivores auraient sélectionné la présence d’alca-
loides dans les feuilles, il est indispensable de raisonner au niveau
des populations caractérisées par leur biomasse et leur dispersion.

Cette démarche a été tentée (A. Hladik, sous presse) en repre-
nant les résultats des tris de feuilles de toutes les especes tombées
dans des collecteurs de litiere installés sur deux transects de la
forét d’Ipassa (a 10 kilomeétres de Makokou) au cours d’un cycle
annuel (A. Hladik, 1974). En effet, les quantités de feuillage dis-
ponibles pour les consommateurs sont approximativement repré-
sentées par la production de litiere.

Les espéces avant ainsi été classées dans l'ordre décroissant
des quantités disponibles (tableau II), aucune relation évidente
n'est apparue entre la présence d’alcaloides dans les feuilles et
la plus ou moins grande abondance de I'espéce (arbres relative-
ment communs ou arbres rares, tres dispersés, ete.). Cependant,
cette analyse ne concerne quun échantillon de forét tres limité
et n’inclue qu'un petit nombre d’espéces. Une investigation sur
une plus vaste échelle serait nécessaire pour confirmer cette
absence de corrélation. Etant donné I'hétérogéncité de la forét
dense, mosaique en perpétuelle évolution, nous devons aussi
rechercher si des facteurs bioclimaliques qui affectent davantage
certains de ces ensembles n’ont pas sélectionné les plantes riches
en alcaloides.

3 - Répartition des alcaloides dans différents milieux. Cha-
cune des espéces répertoriées dans le tableau I a été classée dans
I'une des trois catégories A, B ou C en fonction du biotope ot elle
se trouve le plus souvent,

La catégorie A concerne les plantes de la forét dense dans
un sens tres restrictif, apres exclusion des milieux particuliers ou
croissent les catégories B et C.
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TasrLeavu II

Biomasses relatives des feuilles des différentes espéces de la forét
du Gabon, exprimées et classées d’aprés les poids secs recueillis
dans 40 collecteurs de litiere,
au cours d'un cycle annuel (A. Hladik, 1973).

Les résultats moyens obtenus par les différents tests de recherche d’alcaloides
effectués sur les feuilles de ces mémes espéces ne montrent aucune relation évidente
avec les quantilés disponibles.
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] La catégorie B concerne les plantes riveraines des cours
d’eau (espéces ripicoles), et celles de forét inondée ou de maré-
cages.
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La calégorie C concerne les espéces croissant en lisiere de
forét, dans les recrus forestiers, les anciennes plantations, les
bords de pistes et les abords des villages.

Nous évitons ainsi de parler d’une part de forét primaire qui
inclue des parties inondables et bords de riviéres, et d’autre part
de forét secondaire qui implique généralement Iidée de recolo-
nisation d’un milieu détruit ; mais ce classement des especes en
fonction de leur affinité pour un milieu déterminé a parfois été
difficile, d’abord parce que certaines espéces n'ont été que rare-
ment observées el récoltées, el aussi parce qu'une espéce classée
dans I'une des trois catégories dans la région de Makokou peut
fort bien étre caractéristique d'une autre catégorie sur une aufre
aire géographique : c’est le cas de I'Azob¢, Lophira alata, Ochna-
cée essentiellement ripicole (catégorie B) a Makokou, mais qui
forme aussi des peuplements importants en grande forét (cate-
gorie A) au Cameroun (Letouzey, comm. pers.).

Les biotopes caractéristiques des plantes des catégories B et C
sont en fait des milieux ou divers facteurs de sélection (notam-
ment les conditions asphyxiques des terrains humides ou le des-
sechement brutal et périodique des milieux ouverts) ont limité
le nombre des espéces présentes.

Les résultats des tests effectués sur les 382 espéces de Makokou
onl été récapitulés dans le tableau 1I1. Si I'on ne considére que
les résultats nettement positifs (-4 et 44 ), une légere diffeé-
rence apparait entre la grande forét dense (12 % des especes de
satégorie A) et les milieux « particuliers» (17 % des especes des
catégories B et C).

Une sélection des espéces riches en alealoides aurait done pu
éventuellement avoir lieu dans ces milieux « particuliers » ou des
facteurs drastiques interviennent périodiquement. La plus grande
pénétration de la lumiére dans les milieux ouverts pourrait éven-
tuellement expliquer des taux plus ¢levés d'alealoides considéres
en tant que métabolites ; mais dans la mesure ol les alcaloides
représentent des moyens de défense c’est au niveau de la compé-
tition entre espéces que nous devons chercher I'explication des
taux plus élevés des catégories B et G : le plus faible nombre
d’espéces végétales en présence, aboutissant parfois a des grou-
pements denses monospécifiques, implique une compétition acerue
sur les interfaces des ensembles homogénes. Les produits exeré-
tés, aussi bien par les racines que par les feuilles (par exemple
les exsudats foliaires de Adenostoma fasciculatum, Muller et
Chou, 1972), peuvent alors jouer un role déterminant ; mais dans
cette oplique de compétition locale entre végétaux, ce sont surtout
des produits terpéniques qui ont ét¢ mis en évidence chez les
phanérogames (Mabry et Difeo, 1974). L’action possible et méme
{rés probable des consommaleurs animaux entrainant la sélection
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TaBLEAU 111

Comparaison des résultats des tests de recherche d’alcaloides
effectués sur les espéces végétales de la forét du Gabon
en fonction de leur affinité pour différents milieux
Catégorie A : Espéce de forél dense, & Uexclusion des milieux particuliers aux
calégories B et C ;
Catégorie B : espéces ripicoles ou de forét inondée ;
Catégorie € : espéces de lisiére ou de recru forestier.
Le nombre d'espéces végétales répertorides dans chaque colonne
correspond aux résultals moyens obtenus par les différents tests.

Résultats des tests - + t +4 44

Nombre d'espéces

de categorie A.

Pourcentages des

espéces "A". a2 % 26 4 20 % 7 % 5

12 %
Nombre d'espéces
des catégories 59 42 21 16 g
B #t(C:
Pourcentages des
espéces "B" et "C" 40 % 29 % 14 % 11 % 6 %
——
17 %

de certaines entités chimiques chez les végétaux de ces différents
milieux sera discutée plus loin. Auparavant, un examen des
résultats en fonction des formes biologiques propres a chaque
:atégorie est indispensable pour situer plus précisément les alca-
loides au sein de I'écosysteme.

4 - Répartition des alcaloides selon les formes biologiques.
La forme biologique de chaque espéce testée a été décrite (cf.
tableau I), avec cependant quelques indéterminations, notam-
ment entre les formes «lianes » et « plantes herbacées » des caté-
gories B et C, parmi lesquelles se trouvent des plantes herbacées
lianescentes.
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Le tableau IV résume de nouveau les résultats obtenus sur
les végétaux de la forét dense de Makokou. Si I'on excepte
I'ensemble des plantes herbacées représentées en trop faible nom-
bre d’espéces dans la forét dense, on remarque que beaucoup
d’espeéces d’arbres dominants sont susceptibles de renfermer des
alcaloides, au moins sous forme de traces (31 % de réactions dou-
teuses =) ou a faible dose (16 % de réactions ). Les espéces
susceptibles de fortes teneurs en alcaloides (++ et +-+4+) sont
plus rares (7 %), aussi bien parmi les grands arbres et arbres
moyens de catégorie A que parmi les arbres moyens et petits des
milieux « particuliers ».

Par contre, une forte proportion de résultats positifs s’observe
chez les arbustes et les lianes. Cette proportion est d’autant plus
grande que l'on considére les résultats les plus positifs traduisant
les plus fortes leneurs en alcaloides. Il y aurait ainsi treize fois
plus d’espéces fortement positives (-} - --) parmi les lianes et les
arbustes des catégories B et C que parmi les arbres dominants ;
mais le faible nombre des espéces alors considéré ne permet pas
une comparaison trés significative. Néanmoins, la moyenne
obtenue pour I'ensemble des arbustes el des lianes a réaction
fortement positive (21 %) reste le triple de celle des arbres
dominants.

Ce résultat ne correspond pas aux hypothéses les plus fré-
quemment émises concernant 'origine, la distribution et la signi-
fication écologique des alcaloides parmi les espéces des régions
intertropicales. Le modele de sélection basé sur les stratégies r et
K (Mac Arthur et Wilson, 1967) a souvent été invoqué en le
complétant d’'une hypothése sur le role des alcaloides : ceux-ci
auraient comme principal effet de rendre les plantes incomesti-
bles aux espéces consommatrices (Freeland et Janzen, 1974 ;
Cates, 1975 ; Cates et Orians, 1975 ; May, 1975; Janzen, 1977 ;
Glander, 1977 ; Opler, 1977 ; Struhsaker, 1977). Par conséquent,
les grands arbres de la forét dense (catégorie A) considérés comme
des formes a croissance lente et 4 stratégie K (populations rela-
tivement constantes et bien adaptées a un milieu sans changements
drastiques, ce qui n’est d’ailleurs pas prouvé dans ce cas)
devraient, d’aprés ces hypothéses, éire mieux pourvues en alca-
loides que les lianes et les arbustes des catégories B et C, a stra-
tégie r (populations a taux de reproduction élevé). Ces hypothéses
semblent donec trés douteuses au vu des résultats présentés ci-
dessus et trés peu de données de terrain publiées a ce jour per-
mettent d’avoir d’idée plus précise sur la fréquence, la concentra-
tion et la toxicité des alcaloides parmi les arbres dominants de
la forét dense. Nous avons utilisé les résultats trés précis sur la
Nouvelle Guinée publiés par Hartley et al. (1973), en choisissant
exclusivement les espéces de forét dense intacte (tableau V). Nous
obtenons, comme au Gabon, une faible proportion d’espéces
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TABLEAU IV
Comparaison des résultats des lests de recherche d’alcaloides
selon les formes biologiques des especes de la forél du Gabon.

Le nombre d'espéces végélales répertoriées dans chaque colonne
correspond aux résultals moyens obltenus par les différents lests.

Les plantes herbacées n'ont pas été incluses dans ce tableau.

Resultats des tests * + b4 F
|

Arbres grands et moyens 2 15 :

de categorie A. i ¥

Arbres moyens et petits 13 : . )

des categories B et C i ] .

Total "arbres" 14 0 25 Q )
Peurcentages "arbres” 46 % 16 1 6 1
——
| 1 7 %

Petits arhfuﬂr' arbustes 21 19 6

de categorie A.

Lianes de categorie A 19 10 4 4
Total partiel 44 23 25 11 10
Pourcentages 37 25 | 21 2 g ¥ B 1

e —
17 %

Arbustes des categories

BetC | 8 7 3 3 7

L anes des categories B et [ 3 7 7 2
Total partiel 23 L5 10 10 9
Pourcentages 34 23S 15 15 % 13 %

——
28 3
Tatal “arbustes et lianes” 67 45 35 21 19
Pourcentages '.a-*bus?es ':Ill 34 a4 n 19 % - 102
Tianes
21

d’arbres a réaction fortement positive, avec toutefois une diffé-
rence peu marquée entre les arbres dominants et I'ensemble des
arbustes et des lianes.

La méme contradiction se retrouve d’ailleurs dans certaines
cenclusions d’un article de compilation récent (Levin, 1976) :
parmi 1644 espéces lestées en Amérique du Nord, il se trouve
presque deux fois plus d'espéces a alcaloides chez les plantes
annuelles (donc de stratégie r) que parmi les plantes pérennes
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TABLEAU V
Comparaison des résultats des tests de recherche d’alcaloides
effectués par Hartley et al. (1973)
sur les espéces de la forét dense de Nouwvelle Guinée.
Nous n'avons inclus dans ce tableau gque les 182 végétauxr de forét dense intacte

(homologues de notre catégorie A), dont les fenilles ont élé teslées,
afin de les comparer aux espéces du Gabon.

Resultats des tests - + ++ ++4 H+

Nombre d'espéces d'arbres
dominants et de taille 88 14 4 1 o )
moyenne (“canopy and

subcanopy" ).

Pourcentages "arbres" 81% 137 Li_/‘;______f]u
6%

Nombre d'espéces de
petits arbres, arbustes 62 b 5 0 1
et lianes ("understory,
shrubs, soft and woody

climbers" ).

Pourcentages "arbustes 84 % 9 7 0% 19
et lianes" -_____———gvi--.___f_,,

(généralement considérées comme tendant vers la stratégie K).
Cette conclusion est toutefois un peu hative, car Levin a groupé
ensemble des espéces provenant de milieux trés variés dans les-
quels il serait nécessaire de faire des comparaisons en fonction
des caractéristiques écologiques propres a chacun d’eux.

La teneur en alcaloides n’est done pas nécessairement a met-
tre en relation avec les stratégies vitales de maintenance des espe-
ces. Les arbres dominants de la forét dense forment un énorme
stock (aussi bien en biomasse qu’en nombre d’espéces) et leur
type de répartition irréguliére semble constituer une défense pas-
sive conlre l'effet destructeur de certains prédateurs consomma-
teurs de feuillage, en particulier les insectes (A. Hladik, sous
presse). Les espéces a croissance rapide qui sont en moins grand
nombre et en groupements plus denses (catégorie B et C) seraient
davantage exposées a la prédation ; par conséquent, les formes
riches en alcaloides ou autres composés toxiques auraient pu étre
favorisées par ce facteur sélectif.
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Le principe de cette coévolution entre végétaux et animaux
prédateurs doit étre, pour étre pleinement compris, mis en rela-
tion avee I'histoire paléontologique de chaque groupe.

5 - Répartition des alcaloides parmi les familles el les ordres
selon leur degré d’évolution. Actuellement plus de 166 000 Dico-

50%]
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Figures 1, 2, 3. — Diagrammes des pourcentages d’espéces a alcaloides
par rapport aux espéces testées dans les 42 ordres de Dicotylédones
classés selon la succession évoiutive de Gundersen (1950).
1 - représentation d’aprés Li et Willaman (1967)
d’un ensemble de 6712 espéces de différentes provenances.
2 - diagramme comparé des 357 espéces de la forét dense du Gabon.
En pointillé, sont figurés les ordres importants pour lesquels
nous avions moins de 10 espéces testées.
3 - diagramme compar¢ des 1 855 espéces de différents milieux de Nouvelle-Guinée,
d’aprés les résultats publiés par Hartley et al., (1973).
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tvlédones et environ 65000 Monocotylédones onl été dénombrées
(Stebbins, 1974). On peut estimer qu’environ un dixiéme des espeé-
ces ont été testées : il est done possible de considérer la répartition
des alcaloides parmi les divers ordres de la classification. Manske
(1950), le premier, avait souligné¢ que les familles primitives
¢taient les plus riches en espéces 4 alealoides. Li et Willaman
(1967) ont repris le probléeme en figurant les pourcentages d’espé-
ces a alcaloides dans 42 ordres de Dicolylédones localisées sur
un diagramme (figure 1) selon la classification de Gundersen
(1950). Nous avons utilisé cetle méme classification pour une
comparaison plus facile de nos résultats (figure 2) considérant
qu'elle ne différe que sur quelques points (en ce qui concerne les
familles testées) de la classification évolutive proposée par
Stebbins (1974) qui tient compte des plus récents travaux.

Li et Willaman ont présenté sur leur diagramme (figure 1)
6712 Dicotylédones testées sur diverses parties de la plante ne
comprenant pas toujours les feuilles. Il est & remarquer que leurs
pourcentages sont élevés. L'explication en est trés simple : cest
que la recherche d’alcaloides a souvent été faite sur les espéces
des familles déja connues pour leur richesse en ces substances.
Les auteurs ont, par ailleurs, corrigé cet effet en utilisant un
«index de richesse » qui rapporte le pourcentage des especes a
alcaloides au nombre total supposé d’espéces dans la famille.

Nos résullats portent sur 357 Dicotylédones (figure 2) et nous
n'avons figuré les pourcentages que pour les ordres oli nous avons
testé au moins 10 espéces. Le parallélisme des deux graphiques
est & noter, avee dans chacun d’eux un maximum au début de
I'axe des abscisses (espéces primitives) et a son extrémité (espe-
ces « évoluées »). Les plus forts pourcenlages au Gabon se ren-
conlrent chez les Magnoliales, les Cislales, les Ebenales, les Myr-
lales, les Santalales, les Euphorbiales, les Rutales, les Celastrales,
les Loganiales, les Polemoniales et les Rubiales.

En fait, il est préférable de comparer nos résultats portant
sur un ensemble d’espéces du Gabon avec ceux tirés de la flore
locale d’'un pays comme la Nouvelle Guinée, dont nous avons déja
parlé (Hartley ef al, 1973). Nous avons classé, d’apres Gunder-
sen, les 1855 Dicotylédones testées par ces auteurs, afin de per-
mettre la comparaison avec les graphiques précédents. Nous
retrouvons la méme variation d’ensemble avec les plus forts
pourcentages d’especes a alcaloides dans les ordres primitifs ainsi
que dans les ordres évolués. Notons aussi que les pourcentages
“d’especes a alcaloides sont assez bas, avee une moyenne de 12 %.
Le chiffre moyen de 10 % était le plus communément avancé par
les biochimistes (James, 1953 ; Farnworth, 1966). Au Gabon, la
proportion des espéces réagissant nettement de maniére positive
(+-+ et 4-44) est égale a 14 %. La proportion de plantes conte-
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nant des alcaloides est peul-élre supérieure, car nous avons aussi
18 % de plantes a réaction légérement positive (--).

La plus grande proportion d’espéces synthétisant des alcaloi-
des que I'on retrouve parmi les ordres primitifs, ainsi que parmi
des ordres plus «évolués » done plus récents, pourrait s’expliquer
par deux phénomeénes différents. Chez les ordres primitifs, nous
pouvons supposer qu'un potenliel génique aurail permis une
grande diversification des formes biochimiques et ainsi 'appa-
rition relativement fréquente d’alcaloides trés divers sans que
nécessairement une pression de sélection les favorise. Dans ce
sens, les grands arbres de la forét dense (catégorie A) que nous
considérons comme les plus représentatifs de ce stock primitif
(rejoignant en cela le point de vue de Corner, 1949) renferme-
raient encore beaucoup de ces formes biochimiques primitives,
trés varicées, mais pas nécessairement toxiques pour les animaux
consommateurs, apparus plus tard et adaplés secondairement.

Par contre, le facteur sélectif important constitué par les
insectes phytophages qui se diversifierent a 1'ére secondaire
aurait pu s'appliquer aux ordres plus récents et ne laisser subsister
dans certaines populations végétales que les génes relalifs aux
alcaloides les plus performants. A 'appui de cette thése, il est
déja démontré que, dans la famille des Apocynacées, la grande
diversité chimique des alcaloides des taxons anciens s’oppose a
I’homogénéité des taxons récents (Boiteau, 1975). Beaucoup d’espe-
ces dans les ordres les plus récents ont pu étre simultanément
sélectionnées par des facteurs bioclimatiques tels que ceux des
milieux « particuliers », s’appliquant plus spécialement aux arbus-
tes et aux lianes qui constituent localement d’importantes bio-
masses homogeénes, cibles des consommateurs de végétaux.

Ces deux hypothéses permettant de situer le «phénomeéne
alcaloide » d’un point de vue évolutif et écologique restent évi-
demment & tester d’'une maniére plus concréte : seule I'étude
chimique des produits isolés, complétée par des tests physiolo-
giques de toxicité ou de stimulation éventuelles aprés ingestion
sur les espeéces animales consommalrices permettrait une dis-
cussion plus approfondie du role des alcaloides dans la coévolu-
tion des végétaux et des animaux.

CONCLUSION.

Les données sur les alcaloides ont été le plus souvent expri-
mées en nombre ou en pourcentage d’espéces réagissant positi-
vement aux tests de détection, ce qui peut amener a des conclu-
sions trés discutables comme celles de Levin (1976) qui a comparé
les deux ordres les plus primitifs & la moyenne de tous les autres,
sans tenir compte de la grande variabilité dans ce dernier ensem-
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ble. L’abondance des espéces a alcaloides dans certains ordres
ne traduit d’ailleurs pas nécessairement leur efficacité¢ face aux
facteurs de sélection. Nous avons donc cherché, dans les précé-
dents paragraphes, & raisonner soit en termes de biomasse, soit
en fréquence de formes biologiques dans différents milieux, sans
pouvoir conclure de facon définitive a4 cause du peu de données
disponibles.

La sélection des alcaloides et d’autres «produits secondai-
res» dans les plantes, en tant que processus de «défense» du
végétal contre les prédateurs animaux, a ¢été démontrée dans un
nombre de cas trés limité. Si la toxicité de certaines graines vis-a-
vis des insectes semble assez évidente dans sa finalité (Janzen,
1969, 1971 et 1973), il existe, par contre, fort peu d’exemples pro-
bants et bien étudiés relatifs aux autres parties du végétal (Feeny,
1973). Un exemple souvent cité concerne les tannins qui consti-
tuent un obstacle contre les consommateurs de feuilles en dimi-
nuant leur taux d’absorption des protéines (Feeny, 1969). Dans
cet exemple, 'expérimentation a port¢ sur des mélanges de tan-
nins et de protéines purifiés issus d'espéces différentes et Feeny
lui-méme a fait des réserves quanl aux possibilités de sa géné-
ralisation.

Les données relatives au comportement des animaux consom-
mateurs de végétaux (C.M. Hladik, sous presse) fonl ressortir qu’a
coté de Peffet négatif des produits secondaires (effet toxique ou
rendant la plante incomestible), Ueffet positif (attractif ou de
repérage gustatif) doit étre pris en considération (Hladik et
Chivers, sous presse). Par exemple, Smith (1966) a remarqué que
la spartéine du genét, Sarothamnus scoparius, favorisail sa
consommation par un Aphide, puisqu’en enduisant une autre
Légumineuse avee cel alcaloide, on la rendait ainsi consommable.
De nombreux autres alcaloides, notamment les peptidiques, n'ont
généralement aucune toxicité vis-a-vis des animaux et leur pré-
sence, si elle a été favorisée par un quelconque facteur de sélec-
tion. doit étre expliquée par un processus autre que la prédation.

n fait, la signification écologique des alcaloides ne peut étre
¢tudi¢e indépendamment de celle des autres composés végétaux
et de leurs interactions & divers niveaux de I'écosystéme. Ainsi,
dans une forét semi-décidue du Sri Lanka, ol nous avons étudié
la composition chimique de tous les végétaux (Hladik et Hladik,
1972 ; C.M. Hladik, sous presse), il s’avere qu'une trés faible pro-
portion des espéces renferment des alcaloides éventuellement
toxiques. Par conlre, la composition des feunillages des espéces
les plus communes exposées aux consommateurs animaux (prin-
cipalement des Primates du genre Presbytis), semble avoir été
sélectionnée en fonction des plus faibles teneurs en sucres solu-
bles et en protéines assimilables : ce serait 1a une autre stratégie
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évolutive pour échapper a la prédation par les folivores. Les ana-
lyses en cours sur les plantes de la forét du Gabon montrent que
les feuillages de certaines espéces a peuplement dense, notam-
ment Lophira alata et Gilbertiodendron dewevrei, exposés a des
consommateurs animaux peu mobiles comme le Singe de Brazza,
Cercopithecus neglectus (A. Gautier, comm. pers.: L. Emmons,
comm. pers.), ont aussi les teneurs les plus faibles en matiéres
solubles assimilables, a tel point qu’ils ne sont jamais consommés
par les chimpanzés. S’il est indéniable que certains alcaloides
toxiques protégent quelques espéces végétales, chez la plupart de
celles dont nous avons testé les feuillages, c'est la résultante de
la composition d’ensemble qui peut seule déterminer les choix
des consommateurs. Parmi les aliments les plus utilisés par le
Chimpanzé 15 % présentent une réaction positive aux tests de
détection d’alcaloides (C.M. Hladik, sous presse) : cette propor-
tion est quasiment identique a celle de I'ensemble des plantes de
la forét du Gabon que nous avons testées.

Le dernier mot revient aux Invertébrés, en particulier aux
insectes qui, dans une forét dense, consomment plus de 10 % de
production primaire des feuilles encore vivantes (Leigh, 1977).
Si les biomasses des Vertébrés sont limitées par le comportement
territorial adapté aux ressources disponibles, par contre les Inver-
tébrés peuvent pulluler ¢t avoir localement un grand pouvoir
destructeur. Il est done tout a fait vraisemblable qu’ils aient pu
constituer et constituent encore un facteur sélectif important,
agissant en particulier sur les arbustes ¢t les lianes des milieux
« particuliers » parmi lesquels nous avons trouvé une fréquence
d’espéces a alcaloides tres supérieure a celle du stock primitif
constitué par les arbres de la grande forét.
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SUMMARY

The leaves of 382 species of plants from the Gabon rain forest
have been screened for alkaloids. Results are discussed in lterms



of selection by leal eaters, and compared to the available data
concerning other rain forest areas.

Our results, presented in Table I (see summary at bottom of
this table), have been complemented with qualitative and some
quantitative information on the alkaloids and other secondary
compounds found in the same species by other investigators.

The occurrence of alkaloids in the leaves of different rain
forest species in the Gabon cannot be directly related to leaf bio-
mass, at least in a limiled area.

The species tested have been classified according to their af-
finity for particular ecological conditions, such as a riverine habi-
tat or flooded areas (plants of category B), forest borders or road-
sides (plants of category C), or rain forest itself (plants of category
A). A correlation is found between habitat and alkaloid content :
alkaloids have been found in 17 % of the B and C species, against
12 % only of the A species.

Plant life forms are probably also of importance. A higher
proportion of species likely to contain large amounts of alkaloids
has been found among lianas and shrubs, especially those occur-
ring in marginal habitats (B and C species) ; large trees, and espe-
cially those occurring in rain forest itself (A species), are less rich
in alkaloids. On average, there are three times as many species
which contain alkaloids (21 % ) among lianas, shrubs and small
trees, than among large trees (7 %). These results do not agree
with current hypotheses relating alkaloid content with K strategy
among rain forest trees, and the investment of a large part of their
metabolic energy in chemical defense against leaf eaters.

A correlation between alkaloid diversity and the age of the
different botanical taxons has also been recently suggested : the
incidence of alkaloid-bearing species would be greater in « pri-
mitive » dicots than in more recent groups. It is indeed true that
many different chemical categories of alkaloids (toxic as well as
non toxic) do occur in a number of species belonging to « primi-
tive » orders which originated before the appearance of insects.
Among more recent ones some contain few or no alkaloid-bearing
species, while the reverse is true in others. However, in the latter
case, these alkaloids belong to a smaller number of chemical cate-
gories and are generally harmful for animal consumers. Insects
in this case might be the selective agents responsible for the evo-
lution of such a defense mechanism.

If large rain forest tree species do belong to « primitive »
stocks, their patchy distribution might explain the lack of a strong
selection pressure for toxic secondary compounds : they are too
widely scattered o become an economic target for animal consu-
mers. The limited number of plants adapted to marginal habitats
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such as flooded areas or dry « gaps » are in a reverse situation
their denser populations provide a good target for leaf- ealing
animals. Hence the advantage of production of repellent and/or
toxic compounds.
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