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CROISSANCE DES PLANTES
EN SOUS-BOIS DE FORET DENSE HUMIDE

(MAKOKOU, GABON)

Annette HLADIK* et Patrick BLANC**

La quantite de lumiere qui arrive dans Ie sOlls-bois des farets denses humi-
des sempervirentes est tres faible (au sol, de l'ordre de I OJo du rayonnement
incident), mais elle varie considerablement en fonction de la dynamique de la
foret liee a la formation aleatoire de chablis de taille variable. Les plantes her-
bacees et les arbustes sont adaptes a ces conditions lumineuses limitantes du
sOlls-bois et y accomplis sent leur cycle reproducteur, alors que les jeunes arbres
et lianes s'y developpement lenternent Oll restent en phase d'attente jusqu'a
l'apparition d'un chablis (Halle e/ al., 1978). Ajoutons que les variations
macro-climatiques, la dynamique du sol et Paction des animaux participent
grandement aux caracteristiques de eet environnement local qui va influencer Ie
cteveioppement des plantes dans Ie sous-bois.

Afin de caracteriser ces croissances plus Oll mains rapides, nous availS
suivi, pendant 5 ans, les arbustes et les jeunes individus d'arbres et de Hanes
dans Ie sous-bois de la foret du Gabon. Les plantes ont ete observees sur
2 transects etablis de maniere 'comparative au sein de la mosai'que forestiere :
I'un en sous-bois non perturbe, I'autre dans un petit chablis recent. Les stations
de recherches en ecologie tropicale, et plus particulierement les reserves biologi-
ques, offrent cet avantage de pouvoir observer Ie devenir a long terme des for-
mes vivantes marquees: au Gabon, la station IRET (Institut de Recherche en
Ecologie Tropicale), a 10 km au Sud de Makokou, creee en 1968, est devenue
une des reserves du programme MAB de I'UNESCO. Elle a ete Ie cadre de
nombreuses etudes de dynamique de populations animales, Les etudes sur la
vegetation ont ete envisagees d'un point de vue synchronique : ages estimes des
chablis (Florence, 1981) et des zones de vegetation pour la dynamique des lia-
nes ligneuses (Caballe, 1984). La methode diachronique (analyse des phenome-
nes en temps reel) a cependant ete utilisee par la mise en place, des 1971, de
parcelles permanentes en foret pour suivre la croissance des arbres (Hladik,
1982). La presente etude, en apportant des resultats sur la croissance des plan-
tes en sous-bois, complete cette approche diachronique de la dynamique fores-
ti~. .

Notre analyse porte sur Ie comportement des plantes : comparaison de la
mortalite et de l'accrolssement en .hauteur des survivants selon leur forme bio-
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logique, leur localisation precise au sein des transects et leur hauteur initiale. II
a ete egalement possible d'evaluer, chez les individus les plus jeunes, la fre-
quence des traumatismes et leur influence sur Ie comportement, ainsi que la
duree de vie moyenne des feuilles a l'aide de mesures successives.

L'ensemble des donnees recueillies permet une approche quantitative de la
dynamique forestiere: des differences comportementales apparaissent claire-
ment selon la localisation precise au sein de la mosaique, la forme biologique,
l'espece, mais aussi l'individu.

l. - TERRAIN D'ETUDE ET METHODOLOGIE

Caracteristiques de la station
Ses coordonnees sont les suivantes : 0°31' Nord; 12°48' Est (au Sud de

Makokou, Gabon). Altitude: environ 500 m. Type de sol: ferrallitique xanthi-
que. Pluviosite moyenne : I 690 mm (de 1951 it 1975). Temperature moyenne :
23,9 °C (de 1953 it 1975).

Le regime climatique est de type equatorial; Ie graphique ombrothermique
(Fig. I) montre l'existence de 4 saisons, mais la grande saison seche (periode du
15 juin au 15 septembre) est en outre caracterisee par une tres faible insolation
qui entrafne une temperature plus basse et une faible evaporation. Ainsi, mal-
gre la faible pluviosite totale, la vegetation est de type foriel dense humide sem-
pervirente. La foret etudiee se situe sur un plateau qui surplombe Ie grand
fleuve Ivindo. Des orages souvent tres violents arrivent par la vallee de ce
fleuve large de plus de un kilometre au niveau de la station. De ce fait, la foret
est souvent assujettie a des vents violents et semble plus perturbee dans les par-
ties proches du bord du plateau.

Mesure des plantes
L'etude a ete mbe en place en mars 1980, comme complement au pro-

gramme de recherche sur la structuration fonctionnelle de la foret qui compor-
tait l'analyse suivie, fioristique et climatique, de plusieurs transects horizontaux
et verticaux dans lesquels etaient disposes des capteurs de lumiere. Dix parcelles
permanentes de 16 m' (4 m X 4 m) ont ete delimitees autour de chaque cap-
teur. Cinq d'entre elles etaient situees a 10 m d'intervalle sur un transect en
sous-bois non perturbe (localisees de J 405 it J 445 selon Ie systeme de coord on-
nees de la station) ; cinq autres etaient disposees dans un chablis recent, Ie long
du tronc tombe au sol (localisees de G 700, pres de la base du tronc, it G 671
dans Ie houppier). Dans chacune de ces parcelles, 50 plantes ont ete numerotees
et etiquetees a la pince Dymo avec un ruban d'aluminium; au total
500 piantes, jeunes arbres, jeunes lianes et arbustes furent ainsi repertoriees ;
ni les'tres jeunes plantules, ni les herbacees n'ont ete prises en compte. Sur les
160 m', tous les individus n' ont pas ete releves ; Ie chiffre de 50 correspond au
nombre d'individus dans la parcelle la moins peuplee.

Chaque plante a ete mesuree en hauteur. Chez les plantes a tige unique, cette
hauteur correspond a la distance entre la surface du sol et l'apex ; dans Ie cas
des plantes ramifiees, c'est la hauteur de l'apex de la tige principale qui est
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Figure 1. - Graphique ombrothermiquc de Makokou (station ASECNA) ; moyennes mensuelles
de temperature (1953-1975) et moyennes mensuelles de pluviosite (1951-1975). En nair, quantite
de pluies avec changement d'echelle au-dessus de 100 mm (cau de ruissellement, pour l'essentiel) ;
en hachure, delimitation de la grande saison seche, mais avec les plus basses temperatures en

raison d'une tn?s faible insolation.

mesuree. Les hauteurs initiales varient de 20 em it 3 m avec de rares individus
atteignant 6 m dans Ie cas des lianes. Les premieres mesures de hauteur ont ete
prises en mars 1980 et les plantes ont ete a nouveau mesurees en janvier 1981,
en aofit 1982, en decembre 1983 el enfin en juillet 1985. La duree de I'etude est
d'environ 5 ans (64 mois). En decembre 1983, des observations ant ete faites
sur Ia nature, Ia frequence et les consequences des traumatismes ; de plus, l'age
de Ia feuille la plus ancienne a pu etre calcule pour un certain nombre d'indivi-
dus grace a la succession des rnesures des ha~teurs ; lorsque les feuilles persis-
tent a une hauteur superieure a Ia precedente meSUfe, leur age est bien defini ;
dans Ie cas des feuilles persistant a un niveau inU:rieur, Ie calcul par extrapola-
tion de Ia vitesse de croissance donne un ordre de grandeur de Ia duree de vie.
L'arbrisseau Alchornea floribunda a ele elimine des mesures, etant donne la
complexite de sa multiplication vegetative par rejets basaux et marcottages qui
entraloent des difficultes a localiser et a mesurer en hauteur les individus initia-
Jement marques.

La plupart des plaotes ant ete identifiees sur Ie terrain sans prendre
d'echantillans pour ne pas les traumatiser, ceci grace a la bonne connaissance
de la flare de la station. Certaines approximations necessaires au debut de
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l'experience n'oot pu etre verifiees lorsque les individus ant disparu et il est
reste environ 5 070 d'inconnues (soit 12 individus dans Ie sous-bois non perturbe
et 14 dans Ie chablis). Pour certaines lianes et certains arbustes, quelques
echantillons ant ete preleves en fin d'experience Guillet 1985), mais Ie travail
d'identification n'a pas ete toujours possible au niveau de l'espece chez les indi-
vidus steriles (voir dans I'annexe: plus d'une centaine d'especes pour les
500 individus). Les six listes de plantes du Nord-Est du Gabon servent de refe-
rences pour Ie materiel d'herbier numerate et pour les noms d'auteurs des espe-
ces (Halle, 1964 et 1965 ; Halle et Le Thomas, 1967 et 1970 ; Hladik et Halle,
1973 ; Florence et Hladik, 1980).

Mesure de la lumiere
Les variations de la quantite de lumiere qui arrive a 1,30 m au-dessus du

sol ant ete mesurees dans chacune des parcelles it differentes periodes. Nous
avons d'abord utilise des appareils totalisateurs de lumiere conc;us au labora-
toire de Brunoy par G. Pariente et readaptes aux nouvelles techniques etectro-
niques par H. M. Cooper. Ces appareils sont restes 3 mois en place au cours de
la petite saison seche de 1980 ; ainsi, la lumiere qui arrive dans Ie sous-bois a
ete totalisee sur une longue periode (52 it 68 jours selon la bonne marche con-
trolee des appareils). En 1985, 3 autres appareillages de mesure (sondes LCPS,
Ecosolaire) ant ete places 3 jours de suite dans les differentes parcelles. Les
deux types d'appareils (pyranometres) captent les radiations de 400 it 1 100 nm
et donnent done une surestimationrelative en raison de I'integration des rouges
lointains et proche infra-rouge qui sont faiblement absorbes par Ie feuillage.
Les pourcentages (surestimes) dans les differentes localisations sont calcules
apres calibrage par rapport it un capteur temoin situe en milieu decouvert. La
methode des capteurs-totalisateurs, utilisee sur plusieurs mois permet d'integrer
les variations periodiques de la iumiere, aussi bien au cours de la journee (phe-
nomene bien connu des taches de lumiere) que selon Ie temps couvert au en so-
leille.

11. - ANAL YSE GLOBALE DU COMPORTEMENT DES PLANTES

Mortalite
Sur les 500 plantes mesurees en debut d'experience dans les 10 parcelles

permanentes, 211 ant pu etre retrouvees au terme des 5 annees d'etude. Les
disparitions ant ete progressives, sou vent liees a des traumatismes. Cependant,
les causes precises n'ant pu etre determinees en raison du grand ecart de temps
entre chacune des mesures. En dehors des facteurs naturels, abiotiques et bioti-
ques, on do it ajouter Ie faible impact des passages des ehercheurs de la station
et la perte de quelques etiquettes; seuls les individus encore etiquetes sont con-
sideres comme survivants et les taux de mortalite sont donnes par exces. Les
resultats comparatifs entre les 2 transects sont presentes dans Ie tableau I en
fonction de la forme biologique des plantes : arbres, lianes ou arbustes.

Sur les 250 individus mesures dans chaque transect, 127 sont encore
vivants (et bien etiquetes) en Salls-bois non perturbe, alors qu'il n'en reste que
84 dans Ie chablis. Le taux de mortalite est done plus grand dans Ie chablis
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TABLEAU I

Denombrements et taux de mortalitli des plantes des deux transects
selon les formes biologiques, entre mars 1980 et juille! 1985.

Les inventaires d'Alchorneajloribunda sont donnes avec une grande marge d'incertitude (cf tcxte).
* Au nombre total d'individus inventories en 1980, s'ajoutent 12 indelerminees disparues

dans Ie sous-bois et 14 dans Ie chablis.

TRANSECT SOUS BOIS TRANSECT CHABLIS

Inventaires Taux de Inventaires Taux de

1980 1985 mortalite 1980 1985 mortalite

Arbres jeunes 66 41 38 % 50 25 50 %

Lianes jeunes 96 41 57 % 102 29 72 %

Arbustes (sauf A. f.) 51 38 25 % 35 17 51 %

.4 Z.choY'ne.CI fl.ol'iburtda 25 (7) (72 X) 49 (J 3) (73 %)

Totaux et % moyens 23S' 127 49 % 236' 84 66 %

(66 "70) que dans Ie sous-bois (49 %). Ceci peut s'expliquer par Ie fait que cer-
tains individus presents au mOl,11ent de la formation du chablis ant ete trauma-
tises par la chute de l'arbre et que d'autres' n'ont pas supporte Ie changement
des conditions mesologiques : lumiere plus intense, mais aussi secheresse plus
grande.

Les arbustes montrent la mortalite la plus faible, soit 25 070 en sous-bois et
51 % en chablis. La mortalite est sensiblement plus grande chez les jeunes
arbres, soit 38 % en sous-bois et 50 % en chablis. La plus forte mortalite se
trouve chez les lianes : 57 % en sous-bois et 72 % en chablis.

La faible mortalite des arbustes doit etre reliee au fait que la majorite des
individus etudies sont deja au stade adulte ; par ailleurs, leur mortalite deux
fois plus faible en sous-bois temoigne de leur bonne adaptation II ce milieu. Par
contre, chez les Hanes qui sont loin d'avoir realise leur forme lianescente defi-
nitive, cette periode de transformation morphologique dans les stades jeunes
peut correspondre a une moindre resistance expliquant leur forte mortalite. En
effet, II partir des effectifs de depart les plus eleves (42 %, soit pres de la moi-
tie des 500 individus), on ne retrouve, apres 5 ans, que 33 % de lianes. Des
releves effectues sur ce meme site confirment la diminution de la proportion de
lianes dans les classes d'age superieures : 25 070 de Hanes pour des diametres
·superieurs II 2,5 cm (Emmons et Gentry, 1983) et 14 % pour des diametres
superieurs a 5 em (moyenne ealculee d'apres les nombreux releves sur 6,16 ha
de Caballe, 1986). Curieusement, Cab aile postule une forte resistance aux trau-
matismes des jeunes individus de Hanes.

Les taux de mortalite sont aussi analyses selon la classe de hauteur initiale
pour l'ensemble des individus des 2 transects, en fonetion de chaque forme bio-
logique (Fig. 2). Tres peu d'individus avaient ete initialement marques dans la
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Figure 2. - Taux de mortalite surune pcriode d'environ 5 ans (64 mois), selon la forme biologique
pour chaque classe de hauteur initiale. (n) = nombre initial total d'individus dans chaque classe

en 1980.

classe de 10 a 20 em, et tous sont morts 5 ans apres. Dans les quatre classes
suivantes de 20 em, jusqu'a 100 em. les taux de mortalite sont deeroissants.
Pour les plantes de plus de 1 m. les taux de mortalite toujours decroissants, ont
He calcules par classe plus large en raison des effectifs tfOp reduits (de I it 2 m
et de 2 it 3 m).

Les plus forts taux de mortalite chez les plantes basses correspondent it
une mortalite importante au stade jeune, phenomene general chez tous les etres
vivants, mais il est interessant de noter ici les differences de comportement
selon les formes biologiques. En effet, la mortalite qui est forte chez les lianes
(taux de 85 OJo) dans la premiere classe de hauteur, reste forte pour les plantes
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de plus de I m avec un taux d'environ 40 "70. Chez les arbres, Ie taux de morta-
lite de depart est moindre (74 %) et tombe a 0 % pour les individus de plus de
2 m, ce dernier chiffre Otant peu significatif en raison du tres petit nombre
d'arbres consideres dans cette derniere classe. Dans Ie cas des arbustes, Ie taux
de mortalite qui est globalement plus faible (60 % environ dans les 2 premieres
classes) diminue brusquement pour les individus superieurs a 60 em de haut et
se maintient a 20 070.

Accroissement des plantes en hauteur

Les taux d'accroissement (Tableau II et III) sont exprimes par rapport a la
somme des hauteurs initiales (en 1980) de tous les individus survivants (en juil-
let 1985), en incluant les quelques rares individus qui ont diminue de hauteur a

TABLEAU II
Taux d'accroissement en hauteur des plantes des deux transects
en [onction de l'ec/airement relatif des diffcirentes parcelles.

La localisation des parcelles est indiquee par les coordonnees de la station fRET.
L'ec1airement relatif correspond it Ja mesure faiLe dans les parcelles a l'aide des capteufS

totalisateurs places a 1,30 m au-dessus du sol, par rapport a une mesure de reference en milieu ouvert.
Les appareiis de mesure de lumiere ont ere mis en place et controles par H.M. Cooper en 1980

et par C.M. Hladik en 1985.

Loca 1 isat ion Eclairement relatif Taux d'accroissement en hauteur
des parcelles

1980 1985 sur n survivants sur n totaux

TRANSECT SOUS-BOIS

J 405 2,0 % 6,8 J 13 % n= 26 18 % n= 45

J 415 3,0 't 7,1 '" 35 I n= 15 19 % n= 44

J 425 1 .9 % 2,8 't 72 % nO"'32 53 % n= 45

J 435 4,5 % 3,5 % 29 % n= 22 21 % n= 33

J 445 2,7 "/' 3.1 " 44 ? n:::25 26 % n= 46

moyenne 3,0 % 4,3 ']:' 42 % n=120 28 % n=213

TRANSECT CKABLIS

G 700 7,8 "l;' 2,8 "! 91 ~ n= 23 59 % n= 43

G 695 13,4 '{, 2,8 "I 185 "! n~ 14 93 % n= 43

G 687 10,9 % 4,2 '1 187 % no 8 59 "G n= 27

G 679 7 ,1 "( 2,7 '/ 81 % n::: 11 41 % n= 31

G671 3,7 % 3,4 "j 56 % n'" 15 29 % n= 43

moyenne 8,5 % ) ,4 ~: 107 r, n= 71 55 % n=187
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la suite de traumatismes. Nous avons egalement calcule les taux d'accroisse-
ment pat rapport a la somrne de tous les individus initialement repertories, afin
d'integrer les phenomenes de mortalite et en montrer I'importance.

QueUe que soi! la forme biologique, les accroissements sont environ 2 fois
plus importants en chablis qu'en sous-bois non perturbe ; ceci est dii it la faculte
pour les individus survivants de bien utiliser la plus forte lumiere qui, initiale-
men!, arrivait dans Ie chablis.

Comparaisons des taux d'accroissements en jonction des localisations Ie
long des transects (Tableau II). Le sous-bois analyse presente un minimum
d'eclairement relatif voisin de 2 "70. Cependant, I'accumulation des taches de
lumiere peut localement porter ce pourcentage it 4,5 "70 (point J 435).

Le chablis elementaire analyse montre des eclairements relatifs plus inten-
ses, jusqu'it 13,4 "70 au point Ie plus lumineux (G 695). L'ouverture dans la
voute etait cependant restee tres petite car nous constatons que 5 ans apres,
l'eclairement relatif est redevenu presque caracteristique d'un sous-bois ordi-
naire. Inversement, dans Ie transect du sous-bois, au point J 415, toutes les
grosses branches d'un Ficus etrangleur (F. macrosperma) se sont ecroulees pro-
gressivement de decembre 1983 it mars 1985 et I'eclairement relatif atteint en
cet endroit, 7 '70 environ, en juillet 1985.

En moyenne, il y avait en 1980 plus du double de lumiere dans Ie chablis
que dans Ie sous-bois et, 5 ans plus tard, nous constatons que Ie taux d'accrois-
sement moyen y est plus que double. L'effet de la petite ouverture, par volis,
survenue en fin d'experience, dans Ie sous-bois « non perturbe », n'est pas
encore perceptible mais il est decelable chez certains individus dont nous ferons
plus loin la description. '

Les taux d'accroissement les plus eJeves, 185 "70 et 187 "70 correspondent
aux deux points les plus lumineux du chablis en G 695 et G 687. En G 671,

TABLEAU III
Taux d'accroissement en hauteur en fonction des formes biologiques

des plantes des deux transects.
Le calcul est effectue par rapport a la hauteur cumuIee des n survivants et par rapport

a la hauteur cumulee des n individus initialement observes.

Taux d'accroissement (n=nombre de survivants)

ARB RES llANES ARBUSTES

Sous-bois 41 % n= 41 60 % n= 41 15 % n'"38

Chablis 96 % n= 25 141 % n= 29 65 % n= 17

Taux d'accroissement (n=nombre initial)

ARB RES llANES ARBUSTES

Sous-bois 34 % n= 66 17 % n= 96 21 % n" 51

Chablis 64 % n= 50 58 % n=102 38 % n= 35
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point Ie plus eloigne de la trouee dans la voute, l'eclairemem relatif est voisin
de la moyenne de celui do sOlls-bois et les taux d'accroissement en hauteur y
sont du meme ardre de grandeur.

Comparaisons des taux d' accroissement selon les formes biologiques
(Tableau III). Les arbustes s'accroissent en hauteur mains vite que les arbres et
les lianes (25 OJo en sallS-bois et 65 0J0 en chablis) ; mais en fait, chez les especes
etudiees, un investissement energetique important est dernande pour la crois-
sance par ramification laterale. Par contre. chez les lianes qui s'accroissent
davantage (60 0J0 en sous-bois et 141 0J0 en chablis), certains des individus sur-
vivants etaient entIes en phase lianescente, avec peu de ramifications laterales.

Lorsque Fon considere l'accroissement des plantes survivantes par rapport
a l'ensemble des plantes initialement presentes (taux d'accroissement total), les
valeurs obtenues qui integrent ainsi la mortalite de chaque forme biologique,
vont refU~ter la construction en hauteur de la foret dans sa phase de regenera-
tion interne. II est remarquable de constater que, a ce stade, ce sont deja les
arbres qui se revelent les plus perform ants en sous-bois (34 010 d'accroissement
total contre 27 0J0 et 21 0J0 pour les Iianes et les arbustes), comme en chablis
(64 0J0 d'accroissement total contre 58 "70 et 38 0J0 pour les Iianes et les arbus-
tes).

Comparaisons des accroissements selon les classes de hauteur initiale. Ce
sont les plantes les plus basses qui presentent la plus forte mortalite et ce sont
elles aussi qui vont s'accrottre Ie moins. Les classes de hauteur utilisees sont de
1 m (soit, en fait, de 20 em a 100 cm, puis de I a 2 m et enfin de 2 a 3 m). Les
effectifs au-dessus de 3 m sont trap faibles pour etre reportes.

Dans Ie tableau IV, les variations des accroissements moyens des individus
survivants en fonction de la c1asse de hauteur initiale, sont etablies pour les
trois categories de formes bi"oIogiques, et sur I.'ensemble des deux transects,
sous-bois et chablis confondus. Nous constatons que l'accroissement moyen
augmente avec la laille moyenne initiale, quelle que soit la forme biologique.
Le plus fort accroissement moyen, chez les survivants, se rencontre chez les lia-
nes : 96 em en moyenne et 57, 143 et 230 cm selon les 3 classes de hauteur. Sur

TABLEAU IV

Accroissements moyens (x) des individus survivants (n) en fonetion
des classes de hauteur initiales et selon les formes biologiques

sur une periode d'environ 5 ans (64 mois).

~;ede
Forme hauteur O,2m a 1m 1m a 2m 2m a 3m i~oyenne

biologique
n x n i n i

llANES 41 57em 20 143em 5 230em 96em

ARB RES 36 41em 16 61em 8 128em S8em

ARBUSTES 28 24em 21 SOem 4 76em 38em
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une periode de 5 ans, on cons tate donc qu'une Hane s'accroit en moyenne du
double de sa hauteur initiale queUe que soit celle-ci (au moins dans les premiers
metres). Chez les arbres cet accroissement est moindre, et egalement progres-
sif: 58 em en moyenne et 41, 61 et 128 em suceessivement. Les arbustes pour
lesquels une grande partie de I'energie est investie dans les tiges laterales se
developpent peu en hauteur: 38 em en moyenne et 24, 50 et 76 cm selon les
3 classes de hauteur.

Les traumatismes

La forte mortalite des stades jeunes, comme en temoigne la disparition sur
5 ans de plus de la moitie des individus recenses, peut avoir des causes biologi-
ques ou mecaniques. La nature, la frequence et l'impact des traumatismes ont
ete analyses sur de nombreux individus, 4 ans apres Ie debut de I'experience, en
fonction du mode de croissance, continu ou rythmique. En fait, il apparalt que
la croissance rythmique par flush (~ unite de croissance de plusieurs pieces
foHaires successives a developpement synchrone) est tres frequente en foret
dense humide, meme dans Ie sous-bois. La croissance continue se rencontre
essentiellement chez les plantes herbacees et des arbustes.

Nature des traumatismes : micro-traumatismes et macro-traumatismes.
Deux types de traumatismes peuvent etre distingues en fonction de leur impact
sur Ia physionornie et de leurs consequences sur la vigueur et la survie de la
plante, Les macro-traumatismes restent visibles sur les tiges agees, deteuillees :
ils affectent une portion de tige deja epaissie et lignifiee par activite cambiale,
et sont done situes a une distance de plusieurs centimetres ou dizaines de centi-
metres sous l'apex. ,Les micro-traumatismes ne sont pas visibles sur les tiges
agees defeuillees : ils affectent I'apex (meristeme terminal et pieces foliaires au
stade d'ebauche), done des tissus primaires non epaissis par activite cambiale.
Les micro-traumatismes ne peuvent etre observes sur Ie terrain que lars des
phases d'arret de croissance (apex necrose) ou lars de la reprise d'activite d'un
meristeme axillaire situe juste sous l'apex necrose, alors que les macro-
traumatismes, dans la mesure ou ils n'ont pas entra'ine Ia mort de la plante,
restent visibles au mains une dizaine d'annees pour la plupart des plantes etu-
diees et ce seront les seuls traumatismes comptabilises sur les 5 annees de cette
etude,

Les micro-traumatismes semblent tres frequents chez les plantes a crois-
sance rythmique : a la fin du flush, l'apex entre en rep os et se necrose; les cau-
ses de la necrose sont vraisemblablement variees : deshydratation, attaques par
des bacteries, virus, champignons, insectes ... En fait, la deshydratation serait
la cause la plus frequente de la necrose, qui interviendrait apres l'arret de crois-
sance du flush~ les dernieres feuilles assirnilatrices developpees utilisant l'eau
disponible de la tige ; cela rejoindrait les observations de Halle et Martin (1968)
sur Hevea brasiliensis. Par contre, chez les plantes a croissance continue, on
n'observe generalement pas de necrose apicale.

Alors que dans Ie cas des micro-traumatismes, la perte de materiel vegetal
est tres faible, les macro-traumatismes entra'inent une importante perte de bio-
masse, soit a la suite de chocs physiques comme les chutes de branches ou
l'action des animaux qui affectent une quelconque partie de la plante, soit a 1a
suite de la necrose partielle au totale de la derniere unite de croissance chez les
plantes a croissance rythmique.
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Frequence des macro-traumatismes. En premier lieu, on constate que sur
73 individus observes en decembre 1983, 9 ne presentent aucun traumatisrne
visible sur toute la longueur de leur tige, done sur une periode bien superieure a
4 ans. Sur ces quatre annees 32 individus, appartenant a des arbres et des
arbustes, ne sont pas traurnatises. On obtient une estimation de la frequence
des traumatismes en calculant Ie rapport du nombre de traumatismes en 4 ans
sur Ie nombre de traumatismes total:

- chez les arbustes, 16/31 = 0,52 traumatisme en 4 ans, soit un trau-
matisme tous les 8 ans ;

- chez les arbres, 26 / 35 = 0,74 traumatisme en 4 ans, soit un trauma-
tisme taus les 6 ans.

II apparait done que les arbustes sont legerement moins souvent traumati-
ses que les jeunes arbres. Ajoutons que les Legumineuses arborescentes exami-
nees n'ant pas ete prises en compte, car les traumatismes sont tres nombreux
chez ces plantes, et separes de quelques millimetres seulement, ce qui rend leur
denombrement difficile.

Les traumatismes, bien que peu frequents, marquent physionomiquement
la tige et refletent la lenteur de la croissance de ces plantes ligneuses en sous-
bois.

Par ailleurs, lorsqu'on fait Ie rapport entre Ie nombre total de rejets et Ie
nombre total de traumatismes (129 / 110 = 1,2), on constate qu'a la suite de
chaque traumatisme, en general une seule tige prend Ie relais de la zone apicale
detruite. Ce relais unique correspond a un investissement energetique minimal
de la plante pour assurer sa survie. Ce phenomene est directement lie a la faible
energie lumineuse qui arrive en sous-bois et qui impose une vigueur minimale a
ces plantes. On constate effectivement que c'est dans Ie chablis que des rejets
supplementaires apparaissent plus frequemment (6 sur 15 individus, so it 40 0/0)
que dans Ie sous-bois non perturbe (14 sur 59 individus, soit 24 %).

Longevite des feui/les

La duree de vie des feuilles a pu etre estimee chez les individus petits et
peu au pas ramifies, sauf chez quelques arbustes a ramification continue.
L'estimation de l'age concerne la feuille la plus agee, c'est-a-dire celIe qui est
situee Ie plus bas sur la tige principale. Jusqu'a 5 ans, l'age est precis, puisqu'il
est calcule par rapport a la hauteur de l'apex lars des mesures successives. Au-
delEtde 5 ans, Ie ehiffre est extrapole et estime par rapport a une croissance
moyenne annuelle en hauteur.

Vne premiere remarque s'impose lars des observations des individus : sur
une meme plante, les feuilles ne disparaissent pas de fa~onreguliere et progres-
sive Ie long de la tige, une feuille pouvant persister plusieurs annees de plus que
les feuilles suivantes disparues plus precocement ; cela peut etre .attribueau fait
que certaines feuilles subissent des chocs mecaniques ou sont attaquees par des
predateurs ; il est egalement possible que certaines feuilles persistent plus au
moins longtemps en fonction de la quantite de lumiere re,ue localement depuis
leur formation, selon leur position precise sur la tige.

L'age de la plus vieille feuille a pu etre estime pour 63 individus et la lon-
gevite moyenne, toutes especes confondues, est de 4 ans. La croissance etant
plus forte en chablis, on aurait pu s'attendre a ce que la longevite des feuilles y
soit nettement plus faible. Pourtant, nous n'avons cons tate qu'une tres faible
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difference entre la longevite en sous-bois' (4,3 ans) et en chablis (3,7 ans). Selon
la forme biologique, I'age moyen des plus vieilles feuilles est legerement plus
grand chez les arbustes (4,4 ans) que chez les jeunes arbres (3,9 ans).

III. - ANALYSE SPEC/FIQUE

Lorsque nos releves comprenaient plusieurs individus d'une meme espece,
notamment chez les arbustes, naus availS tente d'analyser les differences de
comportement specifique vis-a.-vis de la situation dans la mosa'ique forestiere
(Tableau V), tout en sachant que la variabilite individuelle (Figure 3) est tres
grande. Quelques autres especes sont egalement decrites sur la base de une Oll

deux observations dans Ie cas des arbres. Les lianes, a tres forte mortalite,
exceptee la geophyte Lavigeria macrocarpa, n'ont pas ete analysees.

TABLEAU V

Variations interspeclfiques du comportement de quelques arbustes communs,
quelques jeunes arbres et une jeune liane it tubercule (Lavigeria macrocarpa).
Comparaison des taux d'accroissement des piantes survivantes (n) en sOllS-boisnon perturbe

et en chablis, nombre de macro-traumatismes observes sur une periode de 4 ans
et duree de vie des feuilles estirnee sur un petit nombre d'individus (n).

Inventa ires Taux d' accroi ssement Nombre de macro- Duree de vi e

1980 1985 I n survi vants traumatismes sur des feu; 11 es

SOUS-BOIS CHABl IS 4 ans

ARBUSTES

NicY'ode8lm.G pubeY'UZa 6 4 45 % n=4 o , 0 4 a 7 n=3

NapoZeona tJoge1.i i 11 6 17 % 1\=2 126 % n=4 0 3,5 1\=1

Lept:;nychia cf.hltmgensis 9 6 19 % 1\=4 60 % 1\=2 o ii 1 3 ii 4 n=3

.'tinoY'ea sp. 9 6 49 % n=3 51 X n=3 non estime non estime

Chytra;nthus spp. 7 6 4 % n=6 1 ii 2 5et6n=2

Ruhiaceae 15 12 37 % n=9 23 X n=3 o ii 2 2 a 3 n=4

ARBRES

Pentaclethra eetvelieana 23 7 6 % n=5 40 % n=2 nombreux 1 a 3 n=5

Scorodophloeus zenkeri 11 5 53 % n=2 74 % n=4 o a 2 2et4n=2

Dialiwn pachyphy"/;Lum 4 4 45 % n=4 - non estime non estime

Milletia Ilt:mnii 1 1 400 % n=1 0 1 n=1

Heiste:ria parvi fo Zia 5 4 30 % n=.3 150 % n=l non estime 4 n=1

CouZ-a eduZis 2 2 95 % n=2 0 non estime

Dacryodes kZai~'ear.a 3 3 30 % n=3 1 5 n=2

Santi ria sp. I 1 1 12 % n=1 - non estime 4 a 5 n=1

&mtil'ia sp. II 2 2 43 % n=1 470 % n"l 1 2et3n=2

PolyaUhia suaveoZens 4 2 34 X n=2 1 4 n =1

Pancovia pedice l lar'is 7 3 o , 85 % n=3 o , 2 3,5a7 n"3

LIANE

Lavige:ria macroc~~a 5 5 78 % n"l 157 % n=4 non estime 4- a 5 n",1
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D-Rinorea sp.

CHAB II S ISDUS-BOIS
4,m

SDUS-BDIS

F-R ubiaceae

CHABLIS SDUS-BDIS

E-Chytranthus sppi

A-Microdesmis puberula

CHABLIS SDUS-BDIS

3

B-Napoleona vogelii

CHABLIS ISDUS-BDIS CHABLIS SDUS-BDIS

C-leptonychia cf batangensis

Figure 3. - Variation interindividuelle des accroissements (en m) de quelques especes d'arbustes
selon leur situation dans Ie sous-bois non perturbe ou dans Ie chablis; les fleches indiquent les
variations de hauteur dues aux traumatismes au cours des mesures successives ; la hauteur initiale -

de ehaque individu est representee en hachure ; une croix indique la morl de l'individu.

- Arbustes

Microdesmis puberula (Pandaceae), n = 6 (Fig. 3-A).
Les 2 individus situ';s dans Ie chablis de 1979 sont morts, l'un apres

novembre 1981 et I'autre apres juin 1982. Les 4 individus presents dans Ie sous-
bois non perturbe sont taus vivants et ant bien pousse : 45 % d'accroissement
moyen durant les 5 ans d'observations, un des meilleurs accroissements pour
I'ensemble des arbustes. eet accroissement est d'autant plus remarquable que,
en fait, la ramification est continue (formation d'une tige laterale it chaque ais-
selle foliaire de la tige principale) et la plante s'accralt beaucoup en volume.
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Sur les 4 individus vivants, aucun traumatisme n'a ete releve, les tiges laterales
plagiotropes qui se developpent pouvant assurer la protection physique de I'axe
principal. La duree de vie des feuilles est longue, de 4 it 7 ans ; les tests de
recherches d'alcaloldes dans les feuilles, qui generalement subissent une faible
predation par les animaux, avaient montre une forte reaction positive (Hladik
et Hladik, 1977).

eet arbuste se revele done parfaitement adapte aux conditions du sous-
bois.

Napaleana vagelii (Lecythidaceae), n ~ 11 (Fig. 3-B).
Les individus de faible hauteur, pour la plupart inferieure it 40 em,

s'accroissent tres peu ou meurent dans les deux transects, mais, dans Ie chablis,
I'accroissement apparait nettement plus fort, jusqu'it 250 "10 en G 687, un des
points les plus lumineux. Cette espece arbustive possede des tiges laterales pla-
giotropes, etagees par La croissance rythmique de Faxe principal et, comme
Microdesmis puberula, ne presente pas de traumatisme sur l'axe principal. La
duree de vie des feuilles a ete estimee it 3,5 ans sur I'individu qui a Ie mieux
pousse en chablis; ce chiffre correspond a la moyenne observee chez toutes les
especes presentes dans Ie chablis.

Leptonychia cf. batangensis (Sterculiaceae), n ~ 9 (Fig. 3-C).
Cet arbuste presente une faibIe mortalite, surtout en sous-bois, et apparait

peu traumatise. Alors que les individus en sous-bois s'accroissent faiblement
mais regulierement, il semblerait qu'en chablis la survie s'accompagne d'une
forte croissance. Celle-ci est rythmique et Ie nombre de feuilles par flush est
tres variable (3 it 10 feuilles) selon les individus, et egalement selon les axes
chez un meme individu. La duree de vie des feuilles a ete estimee de 3 a 4 ans.

Rinarea sp. (Violaceae), n ~ 9 (Fig. 3-D).
Les Rinarea sont des arbustes qui presentent une faible mortalite. Etant

donnee la grande hauteur de presque taus les individus (environ 3 m), au
moment des observations en decembre 1983, les traumatismes n'ont pu etre
analyses. La croissance est rythmique et Ie nombre de feuilles par flush est
variable (de 2 it 6) comme chez les Leptanychia. Les pourcentages d'accroisse-
ment en sous-bois et en chablis sont semblables (49 "10 et 51 "10 respectivement).

Chytranthus spp. (Sapindaceae), n ~ 7 (Fig. 3-E).
La plupart des Chytranthus sont des arbustes monocaules, cauliflores.

Aucun individu n'etait present dans Ie transect en chablis. Un seul est mort sur
les 7 individus du transect en sous-bois, mais chez ces plantes a croissance
rythmique (de I'ordre de 6 feuilles par flush), les traumatismes sont tres impor-
tants ; 3 individus sur les 6 survivants ant diminue' de hauteur (figure 3-E).
L'accroissement est faible pour les 3 autres (seulement 8 "10). La duree de vie
des feuilles a ete estimee longue de 5 it 6 ans.

Rubiaceae, n ~ 15 (Fig. 3-F).
D'une maniere generaIe, les petites Rubiacees du sous-bois, Caffea spp.,

Belonophora spp., Pavetta spp., survivent bien sans beaucoup s'accroitre (envi-
ron 30 "10 seulement) ; les seuls morts se trouvent en chablis. Les traumatismes
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sont assez frequents (figure 3-F). La duree de vie des feuilles est breve (de 2 a
3 ans) contrairement a la moyenne generale. Les plantes s'accroissent peu, avec
des flushs reduits it 2 feuilles opposees.

- Arbres

Pentaclethra eetveldeana (Mimosaceae), arbre moyen, n = 23.
Cette espece etait la plus representee initialement avec 23 individus, taus

de petite taille (inferieurs aim), mais la mortalite a ete tres forte (16/23). De
plus, l'accroissement des sept survivants a ete inferieur it la moyenne generale
de cette classe de hauteur. Le pourcentage d'accroissement est seulement de
6 "70 dans Ie sous-bois non perturbe, il atteint 40 "70 dans Ie petit chablis et pour
de jeunes plants de 10 a 20 cm, plantes en pleine lumiere, au bout de 3 ans il
est deja de 900 "70 !, avec des flush de 5 a 8 feuilles (S. Miquel, comm. pers.).
En foret, la grande frequence des traumatismes tres faiblement espaces rend
leur denombrement impossible.

Cette Legumineuse Mimosaceae, arbre moyen de la foret de Makokou,
semble etre une espece qui se regenere preferentiellement dans les grands cha-
blis bien eclaif(~s et sans doute selon une periodicite variable comme en temoi-
gne la dynamiquede population des arbres plus ages : durant une periode de 7
ans aucun individu n'est mort, mais aueun n'est apparu dans la classe initiale
(Hladik, 1982).

En sous-bois, la duree de vie des feuilles est faible, de 1 a 3 ans, ce qui
confirme sa ten dance a etre une espece heliophile.

Scorodophloeus zenkeri (Caesalpiniaceae), arbre moyen, n = 11.
Le pourcentage de mortaIite est moyen, 5 individus sur 11 sont morts, en

generalles plus petits. Les traumatismes sont frequents mais l'accroissement de
cette espece est nettement superieur it celui de la h!gumineuse precedente : 53 0/0
en sous-bois, 74 % en chablis. Par comparaison avec l'etude dynamique d'une
population d'individus plus ages (Hladik, 1982), nous pouvons decrire cette
Legumineuse assez commune comme bien en equilibre dans la foret. La duree
de vie des feuilles est assez faible, de 2 a 4 ans.

Dialium pachyphyllum (Caesalpiniaceae), arbre grand, n = 4.
Le transect de sous-bois non perturbe comporte 4 jeunes individus (de 1 m

a 3,5 m). Apres 5 ans aucun de ces individus n'est mort. Le pourcentage
d'accroissement moyen est de 45 0/0. Cette legumineuse semble performante des
les stades jeunes, meme en sous-bois, avec la realisation d'une bonne ramifica-
tion par enchainements d'axes mixtes orthotropes, puis plagiotropes. La com-
plexite architecturale a rendu impossible l'estimation de la duree de vie des
feuilles.

Milletia mannii (Papilionaceae), arbre petit, n = 1.
Cette espece est la seule de notre petit chablis dont Ie comportement est

caracteristique d'une plante de milieu ouvert : pourcentage d'accroissement tres
grand, de 250 "70 entre mars 1980 et janvier 1981. La plante a dO germer au
moment de la formation du chablis en 1979 ; en mars 1980, elle mesure 32 cm
et en janvier 1981 elle atteint 1 m. Ensuite l'accroissement ralentit, mais conti-
nue jusqu'en decembre 1983, pour atteindre 400 "70 (soit 1,60 m de hauteur
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maximum). En juillet 1985, la hauteur etait la meme et nous supposons une
mort prochaine due it la fermeture progressive du chablis en G 695 : de 13,4 "70
de lumiere incidente en 1980 it 2,8 "70 en 1985. La croissance trios rapide s'effec-
tue en 2 flushs par an, de 4 it 7 feuilles chacun, avec une duree de vie des feuil-
les tres breve inferieure a 1 an.

Heisteria parvifolia (Olacaceae), arbre moyen, n = 5.
Sur les 2 individus du chablis, l'un trios petit (24 cm) meurt, l'autre de 2 m

s'accroit tres fOItement : 150070. En sous-bois, aucun des 3 individus ne meurt ;
iis sont peu traumatises, mais l'accroissement moyen est faible : 30 070. La
duree de vie des feuilles est superieure a 4 ans. Cette espece semble etre en
equilibre dans la foret avec tendance a une meilleure croissance en chablis.

Coula edulis (Olacaceae), arbre moyen, n = 2.
Celte espece a la particularite de rejeter assez frequemment (Alexandre,

comm. pers.) : un des 2 individus du transect du sous-bois, en J 425, qui
mesure initialement 3 m de haut, est un rejet deja gros de 4,5 em de diametre
et son taux d'accroissement en 5 ans est Ie plus grand de taus les arbres de
eette hauteur initiale (presque 120 070) ; il ne pn!sente aucun traumatlsme. Le
deuxieme individu, issu de plantule, a trios peu pousse (30 OJo d'accroissement).

Dacryodes klaineana (Burseraceae), arbre moyen, n = 3.
Pour cette espece, la rnortalite est nulle, comme d'ailleurs pour l'ensemble

des 4 especes de la famille des Burseraceae, abondante dans la foret de Mako-
kou (aucun mort sur 7 individus). Les 3 individus de Dacryodes klaineana se
trouvent en sous-bois. Le taux d'accroissement moyen est faible (30 "70), mais
l'individu situe en J 415 au est apparu Ie valis, cause par la chute des branches
du Ficus, a pousse plus rapidernent avec l'augmentation de lumiere. La duree
de vie des feuilles est longue, de l'ordre de 5 ans ; un seul macro-trauma!isrne
a ete note.
Sanriria sp. I et sp. II (1) (Burseraceae), arbres moyens, n = 3.

L'espece Santiria sp. II se revele tres performante dans Ie petit chablis: un
individu de 70 em de hauteur initiale en mars 1980, situe au point G 695, Ie
point Ie plus lumineux du chablis, s'accroit de 200 "70 en janvier 1981
c'est-a-dire presque autant que Milletia mannii, mais a l'inverse de cette espece,
Ie jeune Santiria sp. II continue de croitre beaucoup pour atteindre, en juillet
1985, 4 m de haut (soit 400 "70 d'accroissement, Ie plus fort des taux observes
chez les arbres). Le deuxieme individu Santiria sp. II, en un point peu lumi-
neux, a une croissance beaucoup plus raible, de 43 070.Quant au jeune Santiria
sp. I, situe a cote de ce dernier, it ne s'accroit que de 12 %. La plus grande
vigueur des Santiria sp. II par rapport aux Santiria sp. I avait ete constatee
chez les individus plus ages (Hladik, 1982).

La duree de vie des feuilles est longue, de 4 it 5 ans, chez Santiria sp. I et
courte, de 2 a 3 ans, chez Santiria sp. II, ce qui confirme la ten dance heliophile
chez ceue deuxieme espece.

(1) Pour le genre Santiria, cree en 1948 par A. Aubr6ville, confusion de deux especes sympa-
triques.
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Polyalthia suaveolens (Annonaceae), arbre moyen, n ~ 4.
Deux jeunes individus sur quatre sont morts. Aucun ne se trouvait dans Ie

chablis. Le taux d'accroissement moyen est faible, 340/0, avec peu de trauma-:-
tismes. La duree de vie des feuilles est moyenne, de 4 ans. Cette Annonaceae
est un arbre moyen assez frequent dans la fore! de M'passa (sur 400 m',
25 individus sllperieurs a 5 em de diametre) mais de croissance lerrte.

Pancovia pedicel/aris (Sapindaceae), arbre moyen, n ~ 7.
La mortalite est assez grande: 4 individus sont morts sur 7, dont Ies 4 ini-

tialement presents dans Ie sous-bois. Sur Ies 3 sUfvivants, on constate deux
forts accroissements dans Ie chablis, avec des comportements tres variables
quant it la duree de vie des feuilles, de 3,5 it 7 ans.

Lavigeria macrocarpa (Icacinaceae), liane, n = 5.
NallS constatons chez cette liane une mortalite nulle au bout de 5 ans, con-

trairement a toutes les autres especes de lianes sans exception. Lavigeria macro-
carpa presente la particularite de posseder un tubercule assez profond dans Ie
sol. Cette strategie semble tout a fait adaptee a un mode de survie exception-
nelle dans Ie sous-bois des forets denses, Ie nombre d'individus par hectare
atteignant 293 (Hladik el al., 1984).

La croissance se fait par /lushs avec des perturbations tres frequentes dont
l'analyse sur Ie terrain demanderait un suivi dans Ie temps. Le taux d'accroisse-
ment est eleve, 78 OJo en sous-bois et J57 % en chablis.

Cette analyse comparative des taux d'accroissement de plusieurs especes
montre que Ie chablis, grace aux meilleures conditions lumineuses, permet
l'expression des potentiels de' croissance de certaines especes, comme Santiria
sp. II et Ie blocage total des especes strictement adaptees au sOlls-bois com me
Microdesmis puberula. Dans Ie sous-bois non perturbe, les variations interspe-
cifiques sont mains marquees.

IV. - DISCUSSION

A I'inverse des aspects spectacuiaires de la luxuriance de Ia vegetation tro-
picaie des bards de routes ensoleilles, la croissance des plantes dans Ie sous-bois
des forets denses est lente. La presente etude, effectuee sur 2 lots comparatifs
de plantes en place Ie long de 2 transects dans la foret, l'un en sous-bois non
perturbe, l'autre dans un petit chablis nouvellement forme, nous a permis de
quantifier les phenomenes de croissance en hauteur, de mortalite, de traumatis-
mes et de Jongevite des feuilles durant une peri ode de 5 ans. Le chablis a ete
choisi petit avec des faibles modifications lumineuses pour ne pas entralner
trop de perturbations letales et permettre une analyse fine des comportements
des plantes. Dans un grand chablis, au contraire, des modifications importan-
tes apparaissent avec notamment I'introduction d'un grand nombre d'individus
d'especes pionnieres. Toutefois, l'heterogeneite initiale dans la mosaYque "fores-
tiere entraine une difference de Ia composition floristique des 2 transects qui ne
comportent que 10 especes communes chez les 44 especes d'arbres, 7 commu-
nes chez les 30 arbustes, et environ 10 chez les 31 lianes.
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La croissance des especes des forets denses a ete etudiee par les forestiers
chez les essences d'interet economique car se posait Ie probleme de leur n~genera-
tion apres les eclaircies d'exploitation ; mais il s'agit davantage de la definition
du « temperamment » de ces especes a partir de I'analyse demographique de
leurs populations en fore! (ou de leur installation dans les recrus forestiers) que
de la mesure de croissance de jeunes plantes, sauf lors des quelques cultures
experimentales menees 'en pepinieres plus ou mains ombragees (citons en exem-
pie, pour les especes africaines : Jones, 1950; Ross, 1954; Pieters, 1961 ;
Wadsworth et Lawton, 1968 ; Rollet, 1974). Dans Ie cadre des etudes d'ecolo-
gie forestiere, les especes observees sur Ie terrain sont choisies en fonction de
leur role dans la foret en rapport avec leur frequence, leur exigence en lumiere,
leur mode de dissemination, leur survie et leur resistance a l'herbivorie. Ainsi,
I'analyse du « comportement en temps reel» apporte une meilleure compre-
hension du developpement des plantes dans leurs rapports avec les facteurs bio-
tiques et abiotiques au sein de Ia mosa"ique forestiere. Ce sont les tres jeunes
plantules qui sont Ie plus sou vent suivies sur des periodes relativement courtes,
de I a 2 ans (Augspurger, 1984 ; Becker, 1983 ; revue de Clark et Clark, 1983),
parfois ce sont des plantes deja bien installees, des saplings (Coley, 1983, a et
b) et sur des periodes plus longues, 4 ans (Becker et Wong, 1985) et 6 ans (Bro-
kaw, 1985). Les seules especes africaines suivies dans cette optique sont Tur-
raeanthus africana (Meliaceae), qui a ete etudiee dans sa phase d'installation
dans la mosaique forestiere pendant 3 ans par Alexandre (1977), ainsi que Tar-
rietia utilis (Sterculiaceae) en lisiere comparativement a quelques autres especes
de foret considerees dans leur ensemble sur une peri ode de 3 ans et demi
(Alexandre, 1986). .

L'interet de notre etude est de considerer separement les diverses especes
selon leur forme bi%gique (arbre, arbuste ou !iane) et de les suivre comparati-
vement durant une longue peri ode et sur une serie de surfaces-echantillons. Les
jeunes plantules, stades initiaux a trop forte mortalite n'ont pas ete prises en
compte.

Mortalite, traumatisme et croissance
La duree des observations a porte sur une periode d'environ 5 ans

(64 mois), avec un taux global de mortalite de 58 0J0. Cette mortalite qui
depasse 10 070 par an, est vraisemblablement comptabilisee par exces, car cer-
taines etiquettes ont pu se deteriorer ou etre enlevees par des animaux ; certai-
nes especes, comme Alchornea jloribunda, dont la croissance est rapide bien
que difficilement evaluable autrement qu'en observation continue, ont pu etre
etiquetees sur des tiges qui ont disparu au cours du temps pour etre remplacees
par des relais basaux. Cependant, dans une autre foret dense, en Cote d'Ivoire,
Alexandre (1986) trouve Ie meme ordre de grandeur, 32 0J0 sur 43 mois, soit
8,8 "70 par an.

Le taux de mortalite est toujours plus fort en chablis au la moitie des indi-
vidus meurent chez les arbres et les arbustes, et les trois quart chez les lianes.
En sous-bois, ce taux est plus bas chez les arbustes et les arbres (25 "70 et 38 "70
respectivement), mais it atteint 57 0J0 chez les lianes. Notre analyse montre une
rnortalite decroissante des jeunes individus lorsque la hauteur initiale de la
plante est plus grande, et met en relief des differences importantes selon la
forme biologique. Un pia fond de mortalite (20 "70) est atteint par les popula-
tions d'arbustes des 60 cm de hauteur; beaucoup d'especes arbustives de cette

- 226-

taille sont deja au stade adulte, ce qui n' est evidemment pas Ie cas des arbres et
des lianes, Cette rupture dans la courbe de mortalite des arbustes pourrait cor-
respondre au palier observe sur la courbe representant l'encombrement du
sous-bois mesun; par Dubost (1974), qui fait l'hypothese que la diminution
d'encombrement a cette hauteur determine la hauteur des animaux se depla<;ant
alars plus facilement dans Ie sous-bois de la faret. Nous pouvons faire I'hypo-
these inverse sur l'influence du passage des animaux qui entrainent des trauma-
tismes jusqu'a eette hauteur, qui font que Ies arbustes meurent davantage. Vu
SOllS l'angle de la coevolution, i1 est vraisemblable que ces deux processus
soient comph~mentaires.

Alors que les plantes meurent en plus grand nombre dans Ie chablis, les
survivants presentent des taux d'accroissements 2 fois plus importants, meffie
chez les arbustes. Cette vigueur generale plus forte en chablis apparait egale-
ment dans les reactions aux traumatismes, avec formation de rejets supplemen-
taires, alors qu'en regie generale un seul rejet apparait en sous-bois. II res sort
de notre analyse que la croissance est d'autant meilleure que la jeune plante est
plus grande.

A Makokou, l'accroissement moyen des jeunes arbres dans Ie sous-bois est
de 8 em par an (caleule sur 5 ans). Cette valeur est superieure a celie observee
dans d'autres forets denses : 2,5 em par an chez Turraeanthus africana
(Alexandre, 1977, caleule sur 3 ans), 5 em par an chez Trichilia cipo (Coley,
1983 a, caleule sur 2 ans) et 7,1 cm par an chez Shorea leprosula comparative-
ment it 4,5 em par an chez Shorea maxwelliana (Becker, 1983, caleule sur
2 ans). Dans Ie petit chablis, l'accroissement moyen des jeunes arbres atteint
16 cm par an. Chez 21 especes d'arbres de foret (persistent species), Coley
(1983 b) obtient la valeur moyenne de 37 em par an dans des chablis de taille
variable. On est loin des performances des especes pionnieres dans les grands
chablis: 10 m pour un Balsa, Ochroma pyramidalis (Coley, 1983 b), presque
7 m pour un Trema micrantha (Brokaw, 1985). La moyenne annuelle dans un
grand chablis est pour d'autres especes de 2 m environ. Au point Ie plus lumi-
neux de notre petit chablis, les meilleurs accroissements sont chez deux arbres,
Santiria sp. II et Heisteria parvifolia, respectivement 62 em et 56 em par an, et
ehez deux lianes Lavigeria macrocarpa et Manniophyton fulvum, respeetive-
ment 87 cm et 100 em par an.

Production de feuilles
Les variations de comportement des plantes (mortalite, aeeroissement ou

traumatisme) telles que nous venons de les mettre en evidence seion leur locali-
sation, ne se retrouvent pas dans Ie ealcul de la duree de vie des feuilles. Vne
duree longue, en moyenne de 4 ans, caracterise les plantes dans Ie sous-bois de
la foret, quel que soit leur type biologique. Les differences sont faibles entre
moyenne du sous-bois et moyenne du chablis d'une part, et entre moyenne des
arbres et moyenne des arbustes d'autre part. Par contre, des differences specifi-
ques sont nettes comme dans Ie cas des petites Rubiaceae arbustives du sous-
bois, de certaines legumineuses et bien sur de l'espece pionniere Milletia man-
nii, pour qui la duree de vie des feuilles est courte (de I it 3 ans). Elle est nette-
ment superieure a la moyenne de 4 ans chez les arbustes comme Microdesmis
puberula et les divers Chytranthus, et chez des arbres comme Dacryodes klai-
neana et Heisteria parvifoiia. Dans Ie cas du petit arbuste Ritchiea sp., la duree
de vie des feuilles .atteint probablement 10 ans, ce qui n'est peut-etre pas excep-
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tionnel puis que Mc Key (1984) trouve 7 ans chez Ie petit arbre myrmecophile
Leonardoxa africana (Caesalpiniaceae).

En ce qui concerne Ie nombre moyen de nouvelles feuilles formees par an,
la variabilite individueHe est tres grande. Pendant la periode de Decembre 1983
a Juillet 1985, sur 36 individus, nous avons note une production variant de 0 a
11 feuilles chez un Dacryodes klaineana en pleine croissance, avec une
moyenne de 4,5, soit environ 3 feuiHes par an. Le travail preJiminaire de Bent-
ley (1979) confirme cette grande variabilite individueHe, avec egalement une
moyenne annuelle de 3 feuilles produites.

Chez la plupart des plantes observees, les feuiHes sont emises par flushs.
Le nombre de feuilles par flush est lui-meme variable, de 2 Ii 7, aussi bien en
fanction de l'espece que de la position des branches chez un meffie individu.
Une difference assez nette quant au nombre de flushs pendant la duree des
observations, apparait entre les 2 sites d'etudes : dans Ie sOlls-bois, on trolive
une moyenne de 1 flush/an (n = 11) qui semble correspondre it la plus grande
saison des pluies, alars qu'en chablis la moyenne est de 1,5 flush/an (n = 6),
ce qui laisse supposer la possibilite de produire un second flush pendant la
petite saison des piuies. II semble cependant, qu'il n'y ait pas toujours synchro-
nisation entre ces poussees foliaires et les saisons, camme en temoigne la varia-
bilite observee Ii un moment donne dans Ie stade de developpement des flushs,
soit sur un individu, soit sur les differentes branches d'un meffie individu. Dans
cette meffie foret de Makokou, I'observation de nombreux arbres adultes avait
mis en evidence la presence de 2 pics de foliaison en saison des pluies ; il existe
cependant une possibilite de formation de nouvelles feuilles tout au long de
l'annee, tout particulierement pour quelques especes de grands arbres decidus it
des periodes differentes selon Ies especes et, parfois, selon les individus d'une
meme espece (Hladik, 1978). Dans Ie sous-bois, les plantes ne sont pas decidues
et la duree de vie des feuilles est longue; ce caractere est lie aux conditions
limitantes de differents milieux: faible lumiere, stress hydrique, etc. (Chabot et
Hicks, 1982).

Lumiere et ecophysiologie des plantes dans Ie sous-bois.
La quantification de I'intensite lumineuse dans Ie sous-bois des forets den-

ses a fait I'objet de nombreuses etudes dont une mise au point recente a ete
faite par Alexandre (1982, a). En Amerique tropicale, les etudes se font actuel-
lement Ii l' aide des quantometres Li-185 (Li-Cor Inc.) qui mesurent entre 400 et
700 nm Ie photon photosynthetic flux density (PPFD, exprime en µ. mol/m'/s,
voir notamment Chadzon et Fetcher, 1984, a), Ces appareils evitent la suresti-
mation en rouge lointain et proche infra-rouge, due it I'absorption differentielle
du couvert vegetal, que l'usage de nos capteurs a entrainee. Les etudes du
spectre font par ailleurs l'objet d'analyse detaillee (H. M. Cooper, en prepara-
tion sur notre terrain d'etude ; Chadzon et Fetcher, 1984, b).

Ces donnees sur la lumiere servent de base aux etudes ecophysiologiques
des plantes dans Ie sous-bois. Les premiers travaux ant ete realises in situ dans
les forets de Queensland (Australie) sur des plantes qui effectuent leur cycle en
sous-bois et plusieurs caracteres adaptatifs ont pu etre soulignes (Boardman,
1977). Le probleme de la performance photosynthetique des plantes dans les
conditions lumineuses limitantes dans Ie sous-bois des forets denses fait partie
des priorites de rechercbe comme l'ont souligne Bazzaz et Pickett, 1980, Moo-
ney et aI., 1980. Recemment, des mesures ant ete effectuees dans differentes
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forets d'Amerique Tropicale (Mooney et aI., 1984). Pour sept especes d'arbres
a exigences lumineuses variables, etudiees par ailleurs en phytotron (Oberbaeur
et Strain, 1984), les seuils de saturation photosynthetique varient de
500 p. mol/m'/s it I 500 µ. mol/m'/s, ce qui correspond it environ 30 it 1000/0
d'eclairement relatif. D'autres auteurs ant mis en evidence des seuils beaucoup
plus bas de l'ordre de 3 % (Koyama in Mooney et aI., 1984). La valeur absolue
des seuils de saturation photosynthetique reste cependant difficilement compa-
rable entre ces diverses etudes en raison du grand nombre de parametres qui
interviennent. Sur notre site d'etude, Ies arbustes supposes adaptes aux condi-
tions lumineuses du sOlls-bois, expriment une plus forte croissance dans Ie petit
chablis, ce qui laisse supposer que Ie seuil de saturation est, pour ces especes,
loin d' etre atteint en sOlls-bois non perturbe.

Les plantes de la foret tropicale ont ete classees selon deux comportements
extremes, heliophile et sciaphile. En fait, tout un continuum existe et plusieurs
auteurs ont essaye de trouver des categories intermediaires en differenciant Ies
exigences des pi antes au cours de leurs differentes periodes de developpement
(par exemple, Whitmore, 1978 et Alexandre, 1982, b). En realM, pour les espe-
ces sciaphiles, il serait preferable de parler d'especes tolerantes a I'ombre
(shade tolerant species) puisque toutes Ies especes arborescentes que nous avons
observees ant pousse en sous-bois non perturbe, et davantage dans Ie petit cha-
blis. Le terme extreme « sciaphile » ne devrait s'appliquer qu'a quelques espe-
ces, arbustes au herbacees, ne supportant pas l'augmentation de l'intensite
Iumineuse d'un petit chablis, comme I'arbuste Microdesmis puberula. En
dehors de la capacite photosynthetique, d'autres caracteres morphologiques ou
physionomiques (Blanc, 1986) permettent aux plantes du sous-bois d'optimiser
l'utilisation de la faible lumiere. C'est tout un ensemble de caracteres qui
entraine la diversite comportementale mise en evidence par notre analyse.

Ces performances differentielles des nombreuses especes des forets denses
doivent etre precisees pour etre mises a profit dans Ies divers projets de gestion
de I'environnement ou d'utilisation specifique allant de l'usage alimentaire it la
creation d'espaces ornementaux. Les forets tropicales peuvent ainsi erre mani-
pulees par elimination selective au benefice des especes Ies plus rentables ou
bien recomposees en ensembles agroforestiers (Miquel et Hladik, 1984) dont Ie
biovolume devrait, a l'image des systernes naturels, indure beaucoup de ces
categories intermediaires entre Ie groupe des shade tolerant et les pionniers
heIiophiles, afin d'optimiser Ie rendement global.

SUMMARY

The growth of tree saplings, juvenile Iianas, and understorey shrubs was
studied in a rain forest of north-east Gabon from 1980 to 1985. Five hundred
individual plants belonging to more than one hundred species were marked
along two transects, one located inside the undisturbed forest, and the other in
a recent tree gap. The mortality of these plants during the 64 months' time
interval, the growth in height, the percentage occurence of traumas, and the
average leaf lifespan, were measured.

The mortality of shrubs was lower (25 % in the understorey, and 51 % in
the tree gap), than that of tree saplings (38 % and 50 % respectively), and of
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juvenile lianas (57 "10 and 72 % respectively). The overall mortality was higher
in the tree gap (66 %) than in the undisturbed forest (49 %). The tallest
individuals suffered a lower mortality than the smallest ones.

The overall growth increment of young plants in the tree gap was twice
that of the plants in the undisturbed forest. The lianas displayed the best
growth increment, followed by tree saplings. At the community level,
however, the handicap of a slower growth rate for the trees is offset by the
higher mortality rate of Iianas.

The traumas observed in surviving individuals were, in 1985, slightly more
frequent on the tree saplings than on shrubs, one replacement shoot was
formed on the injured plants of the understorey, while extra new shoots were
more frequent on plants of the tree gap. The average lifespan of leaves was 4.4
years in undisturbed forest, and 3.7 years in the tree gap; it is slightly longer
in shrubs than in trees. The maximum leaf lifespan estimated was 10 years.

It can therefore be concluded that growth rates vary a great deal from
species to species in the rain forest studied. These variations are, however,
limited in the understorey, owing to the long « resting periods» of many
species. In a tree gap, many shrub species can die out, but the trees benefit
from better growth conditions.
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Liste des plantes etudiees

ANNEXE

Inventaires

Inventaires des individus en 1980 et en 1985, classes par espece, par famille ct

par forme biologique; un asterisque pour les espikes communes au)'; deux transects dans Ie

sous-bois non perture et dans Ie chablis; un numero d'herbier A. Hladik (AH) pour les

plantes non identifiees; pour les especes nommees, se referer aux listes publiees pour

Ie No-.;d-Est du Gabon.

ARBRES
LEGUNINOSAE: (CAES.4LPI!lIAC.
MIlfOSAC., P!lPIJJONH.;
*Pentaclethra eetve~deana
*Scorodophloeus zenker,;
Dialium ?~chyphyllwn
Piptadenias trum afr'icanum
Baphia VJbescem)
Maletia sp. (All 4735)
Milletia mannii

OLACACEAE'
*ifeistel'ia. [Xu'vitollo
COlda edulis
Strombc;oia i]i'andifolic.

BURSERACEAE
DacPlJodes klainec;na
Dccr-yodes buttne!'i
Santiria sp.I (fiB 2986)
Santiria sp. II(fIIl 294 I)

ANNOI'IACEAE
*PolyaLthia sUQvl?olens
Anonidium mr.;:nnii
XyZopia. sp. (mort)

SAPINDACEAE
*Pancovia pediceZlar:s
Laccodiscus sp.
Eriocoelum rnacr>ocarll'.<l':

EUPHORBIACEAE:
*PZagiostyLes afl'icar.a.
Drypetes sp. (AB 4667)
Drypetes sp. (AB 1.670)
Drypetes sp. (mort)

STERCULIACEAE
*Cola rostr>ata

STYRACACEAE
Afrostyr= lepidophylZus

f.fELIACEAE
TrichUia sp. (All 4736)
TrichUia sp. (AH 4709)
Tr>ichUia sp. (mort)
Carapa pr>ocera

CUTTIF'ERAE:
*Carcinia sp. (All 4669)

Inventaires

SOUS-BOIS CHABLIS

1980 1985 1980 1935 ARBRES (Sllite)

TILIACEAE
*Gr8!Jia coriacea

2
o
o
1

15
4
4
1
1
1
o

)

o
o
o

1
2
2
o

8
7
o
o
o
o
1

F:BF;NACEAE
DiospyrOD piscatoria

I DAPOTACEAE
*GW'lbeyaboukokoensis
Gwnbeya africana

LTXY1'HIDACEAE
Petersianthus macl'ocarpus

2
o
o

MYRIDTICACEAE
P1y:nanthus angolensis
Staudtia gabonemis

ANACARDIACEAE
Sorindeia nitiduZa
(AB 4679)

NUBIACF:AE
Pausinystalia macroceras

OCHNACEAE
Dophira aZata

DAURACEIIE
Bcilschmiedia sp. (mort)

o
1
1
2

o
1

3 'CHRYSOBALANACEAE
l'arinal"'i exceZsa

ARBUSTES
1
o
o
o

STERCULIACEAE
*Lcptonychia cf. batangensis
octolobu.$ spectabiZis

RUIJIACEAE
Coffea sp. (All 4673)
(All 4658)
CAH 4659)

Belonophora coriacea
!1assuZaria acuminata
Pavetta puberuZa
C ? morts)

o

o
2
2
o

2
o IU'CY1'IfIDACEAE

*Napoleona vogeLii

PANDA CEliE
I I*Microaesmin rmberuZa
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SOUS-BOIS CHABLIS

1980 1985 1980 1985

o

1
o

o o

o

o o

o
o

o
o

o
o

o
1

o o

o o

o o

4
o

o
o
o
1
1
1
3

5.
2
2
o
o
o
o

1
1
1
o



ARBUSTES (suite)

VIOLACEAB
*Rinol"ea sp. (AH 4716)

THYMBLEACEAE
*Dicroanolepis lnwhoZzii

SAPINDACEAE
AZZopityZZun "p. (mort)
Chytl"cnthun an(f.<stifoliw)
Chytl"Qnthu$ t'7.Zbotii
Chytl"~nthus ;lpp. (All 4665

et i,67Q
(? mort)

APOCYliACEAE
CaZli(:hiZi(;
NI,nteria. sp.
Voaccngu stl.

(fill !,7I71
(marl)

Mio·LIACt::/,E
i«;UfP'Cr. (Jlo.~w:"l:w
1'uN'W;a ca.hrr.(

MOP.ACEAf:
DOl"sten~a cp (r:,~n)

CJ.PFARJDACEAE
Ritchi,m sp. 1M; 46iH,)

OCHNACE:A:C·
Ouratea eZGru7(l~;r.
(? mon)

E:IIPHORfJj!ICE/I!:.·
(AHIo71I)

I.lM[S

Inventaires

]

o
I

""
o

o
I
I

CHABLIS

Inventaires

o

SOUS-BOIS CHABLIS

1980 1985 1980 1985luANES (suite)

o
o
o

PAPILIONACEAE
*DaZhousiea africana
!1iHetia sp. (AH 4737)
Dalbel"gia sp. (mort)

CAESALPINI;lCEAE
*Criffonia physocarpa

HIPPOCRATE.·ACEAE
Salacia afi. elegans
Salacia cf. gel"manii
Salacia cf. mannii
Salacia mayumbensis
*5alacia sp. (Al! (,707)

APOCYNACE:AE
CyZindt'opsis parvilolia
!'l/cnobotrya nitida
(? mort)

ICACINACf-"AE
*[,avigcl"ia mac)"'ocaJ'pa

10 I 2 I 185 5 0
o I I 0

,
o
o
o,

o I 0o 0
o

o

I
o

o

DIC/iIlP,,·TAL/,CEA
*D1-ch(1pe~(llum n~l-(ln( I I
*Dkhapc~(1lu'" noerill-l,ctalwI: jO

*D1-chapetalum "'Oml)utte"~e I
CONIIIIRACEAE
*Agdaea sp. (AH 4710) 1117
*Castancla paradoxa
CneJtio JP. (mort) 1
*Roureopsis obiiquifoliolata 2

o
o

o !'OCANIACTAE
StPlJchnos phaeotf'icha
*StpYchnos sp. (AH ~671)

ANIIONACEAE:
Fl"iescdidsia sp. (,\II ~733
(? mons)

?OLYGOfiACEAE
AFrohrunnichia el"ecta o

o

o

o

o

o

o

o

LUlACr:AE
!lugonia sp. (AH ~ 738)

.':UPIIOHBJACEAE
l1anniophyton fu l vum

ACAIITHACEAE
Nendoncia lindaviana

SOLANACEAE
Solanum terminale

TILIACEAE
Gl"m,;ia sp. (AH 4676)

RIfBIACEAE
Sabicea sp. (mort)
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