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SUMMARY
(original scientific paper)

WHEN ANNUAL HERBS INTERRUPT OLD FIELD SUCCESSION... EXPERIMENTATION ON ANDROPOGON GAYANUS IN SUDANESE SAVANNA

Andropogon gayanus is a perennial grass species usually dominant after ten years in the old field vegetation of Sudanese environments. In re-
gions where human influence is high, however it is sometimes absent from fields which have been abandoned for many years ; the succession
seems to stop at the stage of annuals. A sowing experiment was conducted in two old field sites where the species was not spontaneously esta-
blished in order to better understand the reasons of its absence. The experiment tested the effects of grazing (fenced plots) and of competition
(weeded plots). It showed that the species could develop -on both sites and that the conditions of its fundamental niche were therefore avai-
lable. The main factor determining the absence of the species was clearly the better competitive ability of annuals ; grazing and chemical
composition of the soil however were also involved.

KEY WORDS : Perennial herbs - Old field- Andropogon gayanus - Bondoukuy - Sudanese savanna - Secondary succession.

RESUME
(travail original)

Andropogon gayanus est une graminée pérenne qui domine habituellement la végétarion herbacée des jachéres en zone soudanienne au bout
d’une dizaine d’années. Dans les régions a forte emprise humaine, elle est cependant parfois absente dans certaines jachéres de cet dge ; la
succession semble se blogquer au stade des annuelles. Une expérience de semis dans deux jachéres dgées on l'espéce ne s’érait pas installée
spontanément a é1é mise en place pour préciser les causes de cette absence. L'expérience croise les effets du pdturage (protection par un
grillage) et de I’élimination des compétiteurs potentiels (désherbage). L’expérimentation montre que I’espéce est capable de s'implanter dans
les deux sites et que les conditions de sa niche fondamentale y sont donc réunies. Le déterminant principal de son absence est visiblement la
meilleure aptitude compétitive des annuelles ; le péturage et la richesse chimique du sol jouent cependant un réle secondaire.

MOTS CLES : Pérennes - Jachéres - Andropogon gayanus - Bondoukuy - Savane soudanienne - Succession secondaire.

INTRODUCTION des phénomenes de compétition et de dominance liés 4 la

transformation du milieu par les plantes elles-mémes (voir

Les successions secondaires ont souvent été décrites, CONNELL & SLATYER, 1977; GRIME, 1987). On évoque

surtout en région tempérée (GRIME, 1979 ; HORN, 1974;  souvent la tolérance plus élevée 4 I’ombrage ou 2 une

KEEVER, 1950...); les différents types biologiques appa- faible quantité de nutriments chez les espéces pérennes

raissent toujours dans le méme ordre : herbes annuelles, (par exemple HUsTON, 1994). Il est probable qu’une trans-

herbes pérennes, buissons et arbres. Le remplacement des  formation des caractéristiques texturales et chimiques du

_especes les unes par les autres, notamment des herbes  sol par les espéces au cours des successions postculturales
annuelles par les pérennes, est généralement expliqué par  se fait également.

* Manuscrit regu le 5 janvier 1996 ; version révisée acceptée pour publicatiot le 10'juillet 196
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14 A.FOURNIER & S. NIGNAN

Dans les savanes soudaniennes d’Afrique de 1'Quest,
les successions postculturales se conforment bien 2 ce
schéma (ZOUNGRANA, 1991; 1993 ; OuapBa, 1993,
Diatta & MATTY, 1993 ; Yossi & DEMBELE, 1993 ;
GUELLY, 1993). Aprés les plantes adventices des cultures
(surtout des annuelles & cycle court) viennent d’autres
espices (en majorité des graminées, elles aussi annuelles

et & cycle court), puis des pérennes (également en majorité

des graminées) et enfin des ligneux. Le couvert ligneux
reste cependant plus réduit que dans la plupart des milieux
tempérés a cause du passage régulier des feux, qui est une
caractéristique fonctionnelle de ces écosystémes. Ce
schéma convient bien pour décrire globalement I’évolu-
tion de la végétation dans la région de Bondoukuy a
I’ouest du Burkina Faso (DEVINEAU & FOURNIER, 1992).

Andropogon gayanus KUNTH est une graminée
pérenne commune de la succession postculturale en zone
soudanienne. Elle semble pouvoir s’implanter dés la troi-
sieme année d’abandon cultural (CESAR, 1992, en Cbte-
d’Ivoire ; HIEN: & YONI, 1995, comm. pers. pour le
Burkina Faso). On considére qu’elle domine la flore des
jachéres au bout d’une dizaine d’années (CESAR, 1992;
ZOUNGRANA, 1991 ; ZOUNGRANA et al., 1994 ; YonI, 1995).
D’autres espéces typiques du pyroclimax"”’ notamment
Andropogon chinensis (NEES) Merr. et Schizachyrium
sanguineum (RETZ.) Alston- la remplacent au bout d’une
vingtaine d’années (OUEDRAOGO, 1993).

Nous avons fréquemment observé & Bondoukuy
I"absence de Andropogon gayanus dans des jacheéres
pourtant Agées. Quelques pieds isolés, épargnés lors du
défrichement du champ, peuvent se maintenir, mais
I’espice n’a pas recolonisé le milieu aprés de nom-
breuses années. La succession semble ainsi se bloquer au
stade des graminées annuelles (DEVINEAU & FOURNIER,
1992). Une telle situation est typique des milieux forte-

ment anthropisés de la région soudanienne, alors que la

succession semble se dérouler “normalement” dans les
milieux moins perturbés. Les déterminants d’un tel blo-
cage ne sont pas connus.

On peut s’interroger sur la raison de cette absence de
régénération de I’espece. Plusieurs hypotheéses non exclu-
sives peuvent étre émises. La premiére est que, pour des
raisons & -déterminer, les sites considérés n’offrent pas les
conditions correspondant 2 la “niche fondamentale” de
P’espéce. Rappelons que la niche fondamentale peut &tre
définie comme le domaine de tolérance de 1’espéce vis-a-
vis des principaux facteurs abiotiques du milieu
(HUTCHINSON, 1957); il s’agit donc d’une notion lide 2
I’optimum physiologique (en I’absence de compétiteurs).
Dans ce cas, c’est surtout aux conditions édaphiques que
I’on peut penser (pauvreté chimique, structure défavo-

[y

rable). Une autre explication est que 1’espéce rencontre
des conditions compatibles avec sa niche fondamentale,
mais qu’elle est éliminée par des interférences biotiques.
Des consommateurs peuvent détruire les plantules. Ce
peuvent également &tre d’autres especes, mieux adaptées
aux conditions du milieu, qui accaparent les ressources.
Une dernidre possibilité est que, pour diverses raisons, les
diaspores soient absentes du milieu. Les quelques données
disponibles pour les savanes montrent qu’il n’existe pas
de réserve de semences de graminées pérennes dans le sol
(SILvA & ATAROFF, 1985 ; FOURNIER, 1991). Toutes les
touffes qui s’implantent dans les jeunes jachéres provien-
nent donc nécessairement de graines nouvellement arri-
vées dans le milieu. L’absence d’implantation de I’espéce
dans certaines jachéres dgées pourrait donc simplement
&tre due au fait que les diaspores ne parviennent pas dans
ces sites ou que leur flux est insuffisant pour permettre des
implantations réussies (et donc la recolonisation).

La présente expérimentation a pour but de déterminer
si I'implantation de Andropogon gayanus est ou non pos-
sible -et sous quelles conditions- dans des sites ol un blo-
cage semble s’étre produit. L’espéce est semée dans deux
sites de jachere Agées ol elle ne s’est pas implantée natu-
rellement. Le protocole inclut deux traitements : la protec-
tion contre les consommateurs et I’élimination de la com-
pétition avec les autres espéces. Si I'implantation réussit,
on peut conclure que les conditions de la niche fondamen-
tale sont réunies dans le site. Si I’implantation ne réussit
pas, la conclusion est moins certaine, des vérifications
seront nécessaires pour conclure. Si I'implantation ne
réussit qu'en 'absence de compétiteurs, on peut admettre
que la compétition peut expliquer I'absence de ’espeéce.
Dans le cas ol ces deux premigres explications seraient a
gcarter, c’est la dernire hypothese (relative au flux des
diaspores) qui doit &tre retenue. Une telle expérimentation
trés simple donne les premiers éléments de réponse sur la
validité des diverses hypothéses, elle permet d’orienter
des travaux complémentaires ultérieurs plus détaillés.

MATERIEL ET METHODES

MATERIEL VEGETAL

Les semences de Andropogon gayanus KUNTH ont été
récoltées I’année précédente (1993) & Bondoukuy sur I’un
des sites expérimentaux de I’équipe d’écologie de
I’Orstom. Elles ont été conservées dans des sacs de toile
dans un local bien aéré. Pour permettre d’établir un proto-
cole de terrain adéquat (effectif de semences & mettre en
place) des essais de germination ont été faits au labora-

@ Pyroclimax : état d’une communauté végétale qui a atteint un stade d’équilibre durable avec les facteurs climatiques et édaphiques du

milieu et dont I’existence est subordonnée 4 Iaction répétée du feu.
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toire. Ils montrent que, sans traitement, les semences ont
des capacités germinatives de I’ordre de 10 %. Le compor-
tement germinatif des semences en place sur le terrain, qui
n’est pas connu, n’est pas tudié ici.

SITES EXPERIMENTAUX

L’expérimentation a été réalisée dans la région de
Bondoukuy 2 I’ouest du Burkina Faso. Le sous-sol de la
région est gréseux; la végétation naturelle correspond 2
la limite entre la “forét claire indifférenciée souda-
nienne” au nord et la “forét claire soudanienne a
Isoberlinia doka” de WHITE (1986). Dans cette région
trés anthropisée, ce sont cependant des espaces cultivés
sous parc arboré a Butyrospermum paradoxum et des
jacheres de différents dges qui dominent. La structure de
la végétation est en mosaique, avec une forte variabilité
entre les éiéments; les nombreux faciés correspondent
aux divers stades de reconstitution dans la succession
postculturale sur différents sols. La dégradation pastorale
et les prélévements par les populations, d’intensité trés
variable dans I’espace et dans le temps, induisent une
forte variabilité dans le déroulement des successions
postculiturales ; celles-ci sont ainsi difficiles & décrire en
termes simples et généraux (DEVINEAU & FOURNIER,
1992, Yoni, 1995, Hien 1996).

L’expérimentation a porté sur deux jachéres représen-
tatives de la région. La premiére, sur un sol argileux
hydromorphe, est typique de 1’une des deux grandes unités
de paysage de Bondoukuy, le “bas-glacis” (voir FOURNIER,
1994). La parcelle avait été cultivée pendant une dizaine
d’années en petit mil, mais, coton et sorgho, puis abandon-
née & cause du parasite Striga hermontheca. Au moment
de I’expérimentation, cet abandon datait de onze ans, la
jachére présentait un couvert trés dense d’herbes
annuelles, principalement les graminées Andropogon
pseudapricus STAPF et Loudetia togoensis (PILG.) Huss®.
La premiére espéce, trés commune en zone soudanienne
du Burkina Faso, s’y rencontre habituellement en plages
denses dans les petites dépressions, ou disséminée sur les
sols pauvres (LEBRUN et al., 1991). La deuxiéme passe
pour liée aux sols gravillonnaires en profondeur dans la
zone sahélo-soudanienne du Burkina Faso (LEBRUN et al.,
1991). La seconde jachére, sur un sol sableux, est typique
de ’autre unité de paysage de la région de Bondoukuy, le
“plateau” (voir FOURNIER, 1994). Cette parcelle, dont ce
n’était pas la premitre mise en culiure, avait été utilisée an
cours du dernier cycle cultural (de durée non connue) pour
produire du petit mil, du coton et des pois de terre. Son
abandon était dii & une baisse de rendement. Au moment
de 1’expérimentation I’abandon datait de sept ans, la végé-
tation était bien moins dense que celle de la premiére

@ yoir site n° 2 (FOURNIER, 1994).
@ voir site n° 3 (FOURNIER, 1994).

jachére, avec une flore plus diversifiée d’annuelles domi-
née par Loudetia hordeiformis suivie de Spermacoce sta-
chydea DC. (Rubiaceae)®. Au Burkina Faso la premitre
espice est caractéristique des sables et des zones pertur-
bées, la seconde des sables et des zones trés piturées
(LEBRUN et al., 1991). Les deux sites sont distants entre
eux de vingt kilometres environ.

DISPOSITIF EXPERIMENTAL ET PERIODE DES OB-
SERVATIONS :

Le dispositif expérimental se compose de quatre par-
celles de neuf métres carrés dans chaque site. Deux traite-
ments sont croisés : la protection contre les troupeaux et
I'élimination de la compétition par désherbage. L'expéri-
mentation a débuté le 27 juin 1994, c’est-3-dire pendant la
période de la germination et de I'installation des herbacées.
Les observations dans les parcelles ont été quotidiennes
pendant le premier mois, moins friéquentes ensuite, elles
ont couvert une période de cinq mois au total.

PROTECTION CONTRE LE PATURAGE ET ELIMINA-
TION DE LA COMPETITION

Dans chaque site deux parcelles ont été entourées
d’un grillage & maille de cing centimétres, d’une hauteur
d’un meétre cinquante. Les deux autres parcelles ont été
laissées sans protection. Ce dispositif permet d’écarter le
bétail domestique.

Dans chaque-site deux parcelles ont été désherbées
une unique fois avant le semis. Les herbes ont été arra-
chées 2 la main; le sol n’a pas été perturbé, sinon par un
léger grattage trés superficiel. Dans les deux autres par-
celles, ol le couvert originel d’herbes annuelles a été
laissé en place, une ou deux espéces étaient nettement
dominantes (Loudetia togoensis et Andropogon pseuda-
pricus dans la jachére de onze ans, Spermacoce stachydea
dans celle de sept ans). Le couvert herbacé avant désher-
bage valait environ 35 % dans la jachére de sept ans et
environ 75 % dans la jachére de onze ans. Dans les deux
cas ce couvert était constitué uniquement de plantes de
moins de 25 centimétres de haut. Une trentaine
d’annuelles, caractéristiques des jeunes jachéres ou pré-
sentes & proximité du site expérimental, se sont ensuite
implantées spontanément dans les parcelles désherbées
pendant la période d’observation. On peut-cependant
considérer que leur influence sur I’implantation de la
pérenne a été négligeable car leur recouvrement est resté
faible durant toute 1’expérimentation; par ailleurs aucune
dominance ne s’est dessinée entre ces annuelles.

SEMIS

Les enveloppes des semences de Androj)ogon gaya-
nus ont été conservées pour se rapprocher le plus possible
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des conditions naturelles. Une sélection & vue des “bonnes
graines” (dont les glumes sont généralement noires) a
cependant été faite. Le semis a été effectué le méme jour
dans chacune des quatre parcelles. Des lots de dix graines
ont été semés dans cent points distants entre eux de trente
centimetres. Les graines ont &té déposées sur le sol, puis
1égérement recouvertes de terre pour qu’elles ne soient pas
emportées par le vent ou les écoulements d’eau (ces der-
niers sont relativement plus importants dans le site sur sol
argileux).

A. FOURNIER & S. NIGNAN

RESULTATS

GERMINATION

Les conditions d’humidité du milieu ont été excep-
tionnellement bonnes pour la région pendant la période
d’expérimentation : il y a eu une pluie tous les deux jours
environ. I alimentation hydrique des sols a ainsi €té excel-
lente pendant toute la saison des pluies (FIG. 1). Les pre-
miéres plantules sont apparues dés le troisiéme jour, la
durée de levée s’est étendue sur une semaine.
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FIG 1~ Variation saisonniére de I’eau du sol dans deux sites de jachere en 1994 (Bondoukuy, Burkina Faso).

Seasonal variations of soil water in two fallow sites in 1994 (Bondoukuy, Burkina Faso).
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FiG 2.— Evolution des effectifs de plantules de A. gayanus issues de
1000 graines pendant le premier mois aprés semis dans une jachére de
sept ans sur sol sableux (Bondoukuy, Burkina Faso).

Evolution of the number of seedlings of A. gayanus born of 1000

seeds during the first month after the sowing in a seven years old
fallow on a sandy soil (Bondoukuy, Burkina Faso).
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FiG 3.~ Evolution des effectifs de plantules issues de 1000 graines
pendant le premier mois aprés semis dans une jachére de onze ans sur
sol argileux (Bondoukuy, Burkina Faso).

Evolution of the number of seeding of A. gayanus born of 1000 seeds
during the first month after the sowing in an eleven years old fallow
on a clayey soil (Bondoukuy, Burkina Faso).
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C’est le taux net de germination qui est évalué ici; il
représente une valeur approchée par défaut du taux réel :
toutes les plantules sont en effet gardées en place aprés
germination. Entre deux relevés successifs et en un point
donné de semis, certaines d’entre elles peuvent ainsi étre
mortes et avoir été remplacées par de nouvelles. Le taux
net de germination différe nettement entre les parcelles
désherbées et non désherbées : il est trois a sept fois plus
élevé sur ces dernieres (FIG. 2 et 3). Dans la jachére de
sept ans, le taux net de germination différe peu entre la
zone protégée et la zone accessible aux troupeaux (FIG. 2).
Dans la jachére de 11 ans, il est légérement plus élevé
dans la partie protégée pour les zones désherbées, mais
Iégeérement plus faible dans la partie protégée pour les
zones non désherbées (FiG. 3).

INSTALLATION DES PLANTULES

Les plantules installées un mois aprés semis sont peu
nombreuses ; elles correspondent seulement & quelques
pour cents des semences déposées dans le milieu (TaB. I).
Le taux d’installation est légérement plus élevé dans les
parcelles non désherbées que dans les parcelles désherbées
et dans la jachére de sept ans sur sable que dans celle de
onze ans sur sol argileux.

Le faible taux de réussite de I’installation des plan-
tules est du en partie au faible pouvoir germinatif des
semences. Les facteurs climatiques et les consommateurs
jouent également un réle.

Lors de pluies fortes, des plantules sont arrachées ou
recouvertes par de la boue. Ce fut le cas en particulier les
1er juillet (18,2 mm) et 3 juillet (93,7 mm) dans la jachére
de sept ans, dont le so] est sableux. C’est surtout la pluie
du 8 juillet (75 mm) qui a été destructrice dans la jachére
de onze ans sur sol argileux. Cette perturbation a eu un
effet durable car le 23 juillet on observait encore des plan-
tules recouvertes de sable dans la jachére de sept ans.

TaBLEAU 1.— Effectif des plantules de A. gayanus installées un mois aprés
semis de de 1000 graines dans deux jachéres (Bondoukuy, Burkina Faso).

Number of established seedlings of A. gayanus, one month after the
sowing of 1000 seeds in two fallow sites (Bondoukuy, Burkina Faso).
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F1G 4.~ Evolution de "effectif des touffes de Andropogon gayanus
entre deux et cing mois aprés le semis de 1000 graines dans deux
parcelles désherbées de jachére (Bondoukuy, Burkina Faso).
Evolution of the number of A. gayanus tufts between two and five
months after the sowing of 1000 seeds in two weeded fallows
(Bondoukuy, Burkina Faso).

Le dispositif de protection (grillage) n’est efficace que
contre les consommateurs de grande taille. Des consom-
mateurs de petite taille, qui n’ont pas tous été identifiés,
ont détruit une partie des plantules. Des larves de criguet
ont été observées en train de s’alimenter dans les parcelles
désherbées les 9 et 22 juillet dans 1a jachére de onze ans,
les 5 et 23 juillet sur la jachére de sept ans. Des rongeurs;
présents dans ces zones d’aprés plusieurs observations, ont
également pu détruire une partie des plantules.

IMPLANTATION DE L’ESPECE

La réussite de I’implantation de ’espéce est évaluée
début décembre, environ cing mois apres le semis. Elle est

TABLEAU II.— Production d’épillets chéz des touffes de Andropogon
gayanus, issues de germinations de I’année dans deux sites de jachere
(décembre 1994, Bondoukuy, Burkina Faso). Spikelets produced by
Andropogon gayanus, from seedlings of the same year in two fallow sites
(December 1994, Bondoukuv, Burkina Faso).

““Jachére de 11 ans " Jachere de7 ans

‘sitr'sol argileux

*.. sur solsablenx &

Nombre: moyen’ de e
' racémes par tlge .
Nombre moyen 7 .

mebretotal ST RS e
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Fi1G 5.- Evolution de la taille des touffes de Andropogon gayanus
entre deux et cing mois aprés le semis de 1000 graines dans deux
parcelles désherbées de jachere (Bondoukuy, Burkina Faso).

Evolution of the height of A. gayanus tufts between two and five
months after the sowing of 1000 seeds in two weeded fallows
(Bondoukuy, Burkina Faso).

calculée comme le nombre de points de semis ol au moins
une plante a survécu et tallé pour donner une touffe; elle
est exprimée en pourcentage.

L'implantation est nulle dans les parcelles non désher-
bées et assez faible (moins d’un‘point sur quatre) dans les
parcelles désherbées (FIG. 4). Parmi ces derniéres, c’est la
parcelle non protégée de la jachére de sept ans qui pré-
sente la valeur la plus faible; les trois autres parcelles peu-
vent &tre considérées comme semblables entre elles. Une
implantation dans moins d’un point de semis sur quatre
correspond 2 une treés bonne réussite puisque le recouvre-
ment de I’espéce atteint environ 80 %.

CROISSANCE DES TOUFFES

La croissance en hauteur des touffes de la population
de plantes issue des semis a été suivie du deuxime au cin-
guieme mois aprés le semis (FIG. 5). La croissance a été
trés bonne dans la jachere de onze ans sur sol argileux. La
taille atteinte a été un pen moindre dans la partie exposée
aux troupeaux. La croissance a été bien moins bonne dans
la jachere de sept ans sur sol sableux (taille maximale trois
fois moindre), en particulier dans la zone exposée aux
troupeaux.

PRODUCTION DE DIASPORES ‘

La production de semences des touffes a été évaluée
par comptage des tiges floriferes par touffe, des racémes
par tige, des épillets par racéme (TaB. II). Ces comptages
donnent une idée de 1'état général des plantes; ils

n’informent pas en revanche sur leur potentiel reproduc-
tif réel puisque les graines contenues dans les épillets
peuvent étre viables ou non.

La production d’épillets a été trés bonne dans la
jachere de onze ans sur sol argileux. Trés abondante dans
la partie protégée, elle a été presque deux fois moindre
dans la partie accessible aux troupeaux.

La production d’épillets a été bien moins importante
dans la jachére de sept ans sur sol sableux. Dans la partie
protégée elle a été 50 fois moins élevée que pour la
jachere de onze ans. Dans la partie exposée aux troupeaux
elle a été nulle.

o DISCUSSION

CONDITIONS EDAPHIQUES IMPROPRES

L’expérimentation montre que I’ifnplantation et méme
la reproduction de A. gayanus sont possibles sur des par-
celles désherbées dans les sites étudiés. Ce ne sont donc
pas les caractéristiques physiques ou chimiques du sol en
tant que telles qui empéchent le développement de
I’espéce; elles sont au contraire compatibles avec la niche
fondamentale de I’espéce.

Leur influence est cependant forte, comme le montre
la nette différence entre les deux sites. Le développement
est en effet bien meilleur sur la jachére la plus dgée, qui
posséde aussi un sol argileux plus riche; le lien entre la
texture et la richesse chimique des sols est bien connu
(CEsAR, 1992).

Des expérimentations complémentaires seront néces-
saires pour préciser I’influence de ces deux facteurs.

ELIMINATION DES PLANTULES PAR DES CONSOM-
MATEURS

Les consommateurs de petite taille (insectes, rongeurs)
ont eu un impact important dans la partie la plus artificielle
du dispositif expérimental (parcelles désherbées); ils ne
parviennent cependant pas 2 éliminer toutes les plantules.
Leur impact parait en revanche trés faible lorsqu’il existe
un couvert naturel protecteur d’herbes annuelles (parcelles
non désherbées). Il semble donc que leur rdle ne peut donc
étre considéré comme déterminant dans 1’absence de
A. gayanus dans certaines jacheres naturelles Agées.

La consommation par les bovins limite fortement la
croissance des plantes déja en place. Dans notre expéri-
mentation sur de petites parcelles, avec un apport impor-
tant de semences, elle n’a pourtant pas suffit & empé&cher
I’implantation de nouvelles touffes. Dans les parcelles
désherbées de la jachére de 11 ans I’impact de la consom-
mation est cependant tr2s visible puisque le taux net de
germination est plus faible en dehors du grillage. L'inter-
prétation qui peut &tre proposée est que les jeunes pousses
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de A. gayanus sont reconnues par les bovins et qu’elles
sont davantage consommées car mieux visibles (Fig. 3).
Une influence favorable du paturage par ‘affaiblissement
des annuelles compétitrices est cependant également sug-
gérée par les résultats dans la partie non désherbée du
méme site. Le taux net de germination y est en effet 1égé-
rement plus élevé dans la partie paturée (F1c. 3).
L’absence de différence entre les sites paturés et protégés
de la jacheére de 7 ans met sans doute surtout en évidence
I’hétérogénéité de la pression de paturage dans I’espace et
dans le temps. D’aprés les enquétes et observations,
I’impact des animaux, apparemment faible en début de
saison des pluies, est trés marqué dans cette méme par-
celle & partir da mois d’aofit (FiG. 4).

Dans des conditions moins artificielles le pAturage peut
cependant avoir un effet plus négatif sur 'implantation des
touffes de A. gayanus. C’est ce que montrent des observa-
tions dans des parcelles de plus grande taille (0,25 ha) avec
un dispositif de mise en défens contre les troupeaux et un
apport naturel de semences. Dans la partie soumise au
paturage de ces grandes parcelles, la population de
A. gayanus ne progresse pratiquement pas, méme sur plu-
sieurs années ; dans les parcelles protégées, une dynamique
de colonisation apparait en revanche, bien qu’assez faible
(FOURNIER, en préparation). Cela mountre que la consomma-
tion par les troupeaux ne doit pas &tre écartée comme fac-
teur expliquant ’absence de ’espéce dans certaines
jachéres 4gées. On sait d’ailleurs que la pression de patu-
rage, trés variable d’un point & un autre, peut &tre locale-
ment trés intense (KIEMA, 1992, FOURNIER, 1994).

Au total, parmi les consommateurs, seuls les bovins
semblent donc parfois capables d’empécher I’installation
des jeunes plantes de A. gayanus dans la région de
Bondoukuy.

ELIMI}\IATION DES PLANTULES PAR AVANTAGE
COMPETITIF DES ANNUELLES \

Dans la partie non désherbée de notre dispositif expé-
rimental, le couvert d’annuelles a d’abord offert aux
jeunes plantules une protection favorable a leur dévelop-
pement. L’ombrage n’a visiblement pas géné leur crois-
sance. La tendance s’est ensuite inversée assez rapidement
quand les jeunes plantes ont commencé a s’alimenter sur
Te sol et non plus sur.les réserves de la graine. Au bout
d’un mois les plantules étaient plus nombreuses dans les
parcelles désherbées que dans les autres. Au bout de
quatre mois les jeunes plantes avaient totalement disparu
des parcelles non désherbées. L’échec de I’implantation de
I"espéce sur les parcelles non désherbées semble donc dii &
des phénomeénes d’interférence avec les especes annuelles
dominantes (Andropogon pseudapricus, Loudetia togoen-
sis, Spermacoce stachydea). Une ressource commune
limitante doit &tre accaparée par les annuelles.

11 est a priori peu vraisemblable qu’il s’agisse de
I’eau, en cette période trés bien arrosée. Des mesures
d’humidité pondérale sur les deux jachéres en 1994
(F1c. 1) ont mis en évidence une bonne alimentation
hydrique du sol dans les deux sites. Des expérimentations
complémentaires seraient cependant nécessaires pour éli-
miner définitivement cette hypothese. On sait en effet que
I’aptitude des annuelles & utiliser ’eau est généralement
meilleure que celle des pérennes, cela a méme été montré
avec précision chez quelques graminées de climat médi-
terranéen (JACKSON & Rovy, 1986). La lumiére ne paraft a
priori pas non plus limitante, car nos résultats montrent
que A. gayanus supporte bien I’ombrage, au moins en
début de croissance. L’hypothese 1a plus plausible est donc
une limitation par les nutriments, comme le suggére par
ailleurs la différence de croissance de Andropogon gaya-
nus entre les deux sites.

FLUX DE DIASPORES TROP FAIBLE

Les résultats de notre expérimentation ne permettent
pas de confirmer ou d’infirmer cette hypothese. Plusieurs
observations faites par ailleurs dans la région semblent
cependant en sa faveur.

Dans les sites en voie de colonisation naturelle, les
populations de A. gayanus progressent de proche en
proche, souvent depuis le pourtour des parcelles vers leur
centre. Les semis se localisent dans un rayon de quelgues
métres autour des plantes meres, comme si la dispersion
des graines ne se faisait que sur de trés petites distances. 11
est par ailleurs assez clair que la présence de plantes méres
aux environs immédiats des parcelles en jachere favorise
leur recolonisation plus rapide par A. gayanus (YONI,
1995 ; HIEN, 1996). Dans certaines zones trés cultivées de
la région de Bondoukuy (notamment la zone dite du “bas-
glacis”) I’espéce est totalement absente sur d’assez vastes
superficies, ce qui pourrait expliquer une absence de reco-
lonisation dans certaines vieilles jacheres. 11 est clair que
méme lorsque I"espéce est présente dans le milieu, certains
facteurs peuvent empécher sa reproduction. Nos résultats
montrent ainsi que la consommation par les bovins peut
étre localement suffisamment forte pour limiter sévérement
ou méme empécher la production de semences.

L’hypothése d’un flux de diaspores insuffisant mérite-
rait donc de faire I’objet d’investigations complémentaires.

CONCLUSION

La présente expérimentation montre clairement que
les vieilles jacheres ol la succession est bloquée au stade
herbes annuelles offrent pourtant des conditions de milien
compatibles avec la niche fondamentale de I"herbe
pérenne Andropogon gayanus. Elle montre également que
les annuelles ont un net avantage compétitif dans ces sites,
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ce qui peut expliquer que la pérenne ne parvient pas 2
s’implanter. Les résultats indiquent en outre clairement
que les contraintes édaphiques (pauvreté chimique, carac-
téristiques texturales) et le pturage par les troupeaux limi-
tent dans ces sites la croissance de A. gayanus et sa repro-
duction. Ces facteurs ne semblent toutefois jouer ici qu’un
role secondaire dans 1’absence de 1’espéce..L’expérimenta-
tion ne permet cependant pas d’écarter entidrement
I’hypothese d’un flux insuffisant de diaspores pour expli-
quer les phénomeénes de blocage observés.

Pour expliquer le blocage de la succession au stade
des annuelles dans ces jachéres relativement &gées,
[hypothése la plus vraisemblable semble donc étre 1’avan-
tage compétitif des espéces annuelles. Ces plantes parais-
sent capables d’accaparer les ressources (probablement en
eau ou en nutriments) au détriment de la pérenne, qui ne
parvient pas & s’installer. Il faudrait maintenant pouvoir
préciser les mécanismes exacts par lesquels s’exerce la
dominance des annuelles dans les milieux étudiés. Cette
question difficile (GRIME, 1987, CONNELL, 1990, VAN DER
MAAREL, 1996) va de pair avec celle des mécanismes de
dominance des pérennes dans les milieux oll prend place
une succession considérée comme normale (herbes
annuelles puis pérennes).

Notons pour terminer que 1’absence de 1’espéce dans
des jacheéres plus jeunes (moins de 5 ans), ol la flore est
différente, n’est pas nécessairement due aux mémes
causes. Il n’est pas certain que ’espece y trouve égale-
ment des conditions édaphiques compatibles avec sa niche
fondamentale.
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ENGLISH ABRIDGED VERSION

During secondary succession annual herbs usually come first, fol-
lowed by perennials, shrubs and finally trees. Andropogon gayanus
is & perennial grass usually dominant in the old fields of Sudanese
savannas after ten years. In Sudanese regions where human influence
is high, however, it is sometimes not found at this stage. We thus
observed in Bondoukuy that the succession seemed to stop at the
stage of annuals.

Several hypotheses can be proposed in explain. The chemical
and/or textural conditions of the soil can be inconsistent with the
fundamental niche of the species. Herbivores can impede the devel-
opment of seedlings. Competitive interactions between plants can
eliminate seedlings. Lastly, the flux of diaspores can be non-existant
or too weak.

N

A sowing experiment was conducted in two old fields (seven and
eleven years old) where the species was not naturally established.
The crossed effects of grazing (fenced plots) and competition
(weeded plots) were tested. The germination, establishment, growth
in height and production of spikelets of Andropogon gayanus were
studied during about six months.

The conditions of “the fundamental niche” seemed to be realized
in both experimental sites; germination, establishment, growth and
production of diaspores occurred in the weeded plots of both sites
(FI1G. 2 to 4). The role of herbivores (mainly bovines) was important
but was not sufficient to prevent the establishment and growth of
A. gayanus in the four unfenced plots. The main factor determining
the absence of the species was clearly the better competitive ability
of annuals. As the seedlings did apparently not suffer from water
shortage (FIG. 1) the competitive interaction is probably linked to
soil nutrient availability. However, additional work is still needed to
precise which is the main factor involved.




Revue Trimestrielle
Tome 28 — Fascicule 1
Mars 1997

SOCIETE FRANCAISE D'ECOLOGIE

Association reconnue d'utilité publique
ISSN 1259-5314

Piae

Q. Gt



