
L'Okoumé (Aucoumea klaineana)
expansion et déclin d'un arbre pionnier
en Afrique centrale atlantique au cours
de l'Holocène

Introduction
Les changements de végétation intervenus au cours des
dix derniers millénaires dans la réserve de la Lopé, au
centre du Gabon, ont résulté essentiellement des dépla
cements de la limite forêt/savane.

Ils on t pu être reconstitués grâce à une combinaison
de cartes montrant la dynamique actuelle de la végéta
tion, de spectres polliniques et de la datation des varia
tions des valeurs du b l3C de la matière organique dans
des profils de sol. Les savanes ont perduré au cours de
cette période mais leur superficie a varié à cause des
changements des conditions climatiques et des feux de
savanes allumés par l'homme.

Notre étude permet de démontrer qu'en l'absence du
feu, trois espèces d'arbres, Aucoumea klaineana, Lophira
alata et Sacoglot1is gabonensis, sont capables de s'établir
puis de se développer en savane. De plus les graines de ces
arbres colonisateurs sont incapables de s'établir ulté
rieurement à l'ombre d'une canopée fermée et il en
résulte que ces trois espèces deviennent rares ou absentes
dans la succession des différentes phases forestières.

L'okoumé (Aucoumea klaineana) est une espèce
endémique dont la distribution est restreinte aux deux
tiers de la partie sud du Gabon. Nos résultats montrent
que cette espèce a une stratégie de reproduction très effi
cace en phase d'expansion forestière, mais étant donné
que sa reproduction ne peut intervenir qu'à l'interface
forêt/savane, l'okoumé est actuellement en déclin dans
les forêts matures. En fait cet arbre est victime de son
propre succès.

Présentation du Gabon
Le Gabon se situe au niveau de l'équateur sur la côte
ouest de l'Afrique (30 N-3° S,8° E-15° E) avec une super
ficie de 267 667 km2 (Figure 1). La végétation naturelle
de 85 % de ce pays est actuellement la forêt dense de
plaine (Caballé, 1983). Les surfaces restantes sont prin
cipalement couvertes de savanes, de marécages et de
mangroves (Caballé et Fontes, 1978).

Les forêts du Gabon sont floristiquement très
variées, avec des estimations du nombre total d'espèces
végétales variant de 6 000 à 10000 (Hailé et Le Thomas,
1968; Floret, 1976; Lebrun, 1976; Breteler, 1988). Le
caractère inégal de l'exploration botanique au Gabon est
illustré par la récente description de nouvelles espèces
(Hailé, 1987; Hailé et Louis, 1989; McPherson et Louis,
1991 ; Breteler, 1994) et par de nombreuses nouvelles
stations de récolte (F. White, commun. pers.). Plus de
22 % des espèces enregistrées dans la Flore du Gabon
sont endémiques (Brenan, 1978) et il ya une plus grande
diversité dans les récoltes d'espèces et de genres de
plantes au Gabon que dans l'ensemble de l'Afrique de
l'Ouest, même si la collection est loin d'être complète
(Breteler, 1988).

La diversité des plantes vivant au Gabon a été attri
buée au fait que ce pays a abrité plusieurs refuges fores
tiers durant les périodes arides du Pléistocène lorsque
des végétations savanicoles avaient remplacé une grande
partie des étendues forestières actuelles (Hamilton,
1982 ; Reitsma, 1988 ; Kingdon, 1990 ; Maley, 1992 ;
Sosef,1994).
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La réserve de la Lopé dans le centre du Gabon est carac
térisée par une végétation de mosaïque forêt/savane
(Aubréville, 1967 ; Descoings, 1974). Aubréville a
d'ailleurs décrit en 1967 les caractéristiques et la réparti
tion de cette« étrange mosaïque forêt/savane» et a discuté
sur les facteurs qui auraient pu contribuer à sa formation.

La savane occupe une bande large de plus de 15 km
le long de la moyenne vallée du fleuve Ogooué dans la
partie nord, la réserve de la Lopé, et à l'ouest de la
rivière Offoué qui correspond à la limite orientale
(Figure 1). Près de l'Ogooué, la savane est largement
continue, entrecoupée par des galeries forestières dans
les talwegs et sur les pentes de certains interfluves. Plus
au sud, la proportion relative des étendues de savane
par rapport à celles de forêt décroît; au delà de 15 km
au sud de l'Ogooué, les étendues de savanes sont géné
ralement isolées à l'intérieur de la forêt au sommet de
collines vers 200/450 m d'altitude. Les collines voisines
au-dessus de 500 m sont plutôt enforestées (d'après la
carte IGN, 1985).

Les savanes de la Lopé ont été récemment datées en
utilisant des données archéologiques et les valeurs du
0 13C de la matière organique des sols (Oslisly et White,
dans ce volume). Pour un site nommé Lopé 2 (Oslisly,
1993), les valeurs du 0 13C étaient régulièrement <160/00
jusqu'à la profondeur de 50 cm sous la surface du sol,
indiquant une végétation de savane pour l'âge corres
pondant à cette profondeur. Des charbons situés à 40 cm
de profondeur et associés à un niveau archéologique ont
été datés de 6760 ± 120 BP (Gif9864), tandis que deux
niveaux à 60/70 cm et 100/l10 cm ont été datés de res
pectivement 9170 ± 100 BP (Gif 9865) et 10.320 ± 110
BP (Gif95561) (Oslisly et al., 1996). Des charbons ont
été déterminés au niveau spécifique pour les deux pre
miers niveaux: Diogoa zenkeri et Strombosiopsis tetran
dra. Ces deux espèces sont caractéristiques de la forêt

mature à la Lopé (Tutin et al., 1994) suggérant qu'une
couverture forestière existait dans les environs.

Les valeurs du ODC entre 60 et 120 cm étaient de 17,7
à 25,2 %0 indiquant un accroissement des espèces arbo
rées et une diminution des feux de savanes (cf. Schwartz,
Lanfranchi et Mariotti, 1990; voir Tableau 1). Ces don
nées suggèrent que les savanes sont des formations végé
tales anciennes dont la composition a peu varié depuis
8-9 000 ans. Avant, les données isotopiques indiquent
un accroissement de la densité des formations forestières
dans les savanes; ces dernières remontent à la dernière
grande glaciation entre 12000 et 18000 BP.

La végétation de la réserve de la Lopé, comme de la
plus partie du Gabon, est dominée par un espèce arbo
rée endémique, Aucoumea klaineana Pierre
(Burseraceae), dont le nom commercial est okoumé (cf.
Reitsma, 1988). L'aire de A. klaineana est limitée surtout
aux deux tiers de la partie sud du Gabon (Figure 1).
Parmi les Burseraceae, cette espèce a une caractéristique
unique au Gabon avec des graines sèches et ailées qui sont
dispersées par le vent, tandis que les autres Burseraceae
ont des fruits succulents qui sont dispersés par les ani
maux. Elle est aussi distincte par sa capacité, reconnue
depuis longtemps, de former des peuplements quasiment
purs dans les milieux perturbés (Aubréville, 1951 ;
Brunck, Grison et Maitre, 1990 ; Rivière, 1992). A la
Lopé, A. klaineana est capable, en l'absence de feux, de
coloniser des savanes avec des peuplements quasiment
purs (White, 1992). A la suite de cette première phase de
colonisation, une succession végétale intervient dont
l'aboutissement conduira à la disparition de cette espèce.

Dans la réserve de la Lopé, une étude à long terme
sur l'écologie forestière a été entreprise depuis 1983 à la
Station d'études des gorilles et chimpanzés (SEGC) et se
poursuit actuellement. Un des buts de cette étude est
de décrire la végétation forestière de la réserve (Tutin et
al., 1994). Cela a nécessité des récoltes botaniques sys
tématiques - des inventaires de la végétation le long



Espèces

Crossopteryx febrifuga
Naudea Ialifolia
Aucoumea klaineana
Lophira alata
Barteria fistulosa
Sacoglottis gabonensis
Xylopia aethiopica
Anlidesma vogelianun
Pauridiantha efferata
Maprounea membranacea
Cola lizae
Etythroxylum mannii
Xylopia quintasii
Klainedoxa gabonensis
Diospyros dendo
Pentaclethra eetveldeana
Pentaclethra macrophylla
Hylodendron gabunense
Canarium schweinfurthii
Polyalthia suaveolens
Dacryodes buettneri
Pterocarpus soyauxii
Pycnanthus angolensis
Cellis lessmannii
Testulea gabonensis
Scollellia coriacea

Familles a

Rubiaceae ~

Rubiaceae 3
Burseraceae
Ochnaceae
Passifloraceae
Humiriaceae
Annonaceae
Euphorbiaceae
Rubiaceae
Euphorbiaceae
SlercuJiaceae
Erythroxylaceae 
Annonaceae
1rvingiaceae
Ebenaceae
Mimosaceae
Mirnosaceae
Caesalpiniaceae 
Burseraceae
Annonaceae
Burseraceae
Papilionaceae
Myrislicaceae
Ulmaceae
Luxemburgiaeae 
Flacourliaceae

Say. Col.
b a b

U ill Q.2
>0 5 0,2

91 1,8
93 1,1
155 1,0
89 0,8
48 08
43 0,4
50 0,3
21 0,2

II 0,1
2 >0
13 0,1

Mono
a b

175 22,3
129 3,6
92 0,8
88 2,91
15 0,3
6 >0
17 0,1
4 0,2

60 1,2
6 0,5
50 0,3
4 0,2
40 0,2

Marant
a b

117 39,8
102 1,8
8 0,1
10 2,3
15 0,1

142 2,5

25 0,3
2 0,1

106 0,7
8 1,5
6 1,4
4 1,1

2 0,7
38 0,4
2 0,1

6 0,1

Mixte
a b

8 2,4
2,1 2,7
4 >0

2 >0

6 0,1
204 3,4

10 0,2

llO 0,6

2 1,6

27 8,2
4 4,2
2 2,3
6 2,1
2 1,6
2 1,3

Valeurs modernes des l)13c_ 15,9-16,7 20,2-26,7 27,1-28,9 27,0-28,7 27,8-28,9

Tableau 1 Composition des espéces végétales des parcelles d'etude situées dans les cinq types majeurs de végétation de la Lopé
(suite à l'élaboration de la carte de la végétation, tous les arbres et lianes d'un dhp ~ 5 cm ont été mesurés et identifiés sur cinq à six zones
(40 x 20 ml établies au hasard sur chacun des types de végétation, a: nombre de pieds ha-'; b: surface terriére ha-';
les valeurs soulignées sont classées dans les dix premiéres par surface terriére),
[Sav,c Savane; Col.= forêt de Colonisation; Mono.= forêt Monodominante; Marant;= forêt à Marantaceae; Mixte= forêt Mixte)

de transects et dans des parcelles - la classification et
la cartographie des types de végétation par des études au
sol et en utilisant des photographies aériennes et des
images radar - et en planifiant des études à long terme
du rapport de la croissance par rapport à la mortalité
des arbres (Reitsma, 1988 ; White, 1992 ; Tutin et al.,
1994 ; White et al., 1995).

Dans le prochain chapitre, nous allons présenter les
données sur la dynamique de peuplements de A. klai
neana dans la réserve de la Lopé. Nous les utiliserons
pour développer un modèle des changements de végé
tation intervenus dans cette réserve et pour justifier un
certain nombre d'hypothèses concernant le comporte
ment passé et futur de cette espèce. Enfin nous présen
terons quelques idées pour des recherches futures.

Écologie de Aucoumea
klaineana et implications
pour l'environnement.

White (sous presse) a mis en évidence une succession de
plusieurs types de formations forestières à la suite de la
colonisation de la savane dans la réserve de la Lopé. Une
caractéristique importante de cette colonisation est la
domination précoce de trois espèces, A. klaineana,
Lophira alata et Sacoglottis gabonensis, et ultérieurement
du développement d'une forêt plus hétérogène dans
laquelle ces espèces sont rares. La succession commence
lorsque la savane est protégée des feux durant la saison
sèche annuelle. ttant donné que la majorité des feux de
savane sont allumés par les hommes (cf. données

inédites de la SEGC), cela requiert d'un changement
dans la démographie humaine ou de comportement. Si
régulièrement il n'y a plus de feux à chaque saison sèche,
un certain nombre d'espèces forestières sont capables de
s'installer et de se développer dans la savane. Une ou
plus de ces trois espèces, A. klaineana, Lophira a/ata et
Sacoglottis gabonensis, sont généralement parmi ces colo
nisatrices précoces qui vont se développer pour consti
tuer des peuplements serrés d'un type de « forêt mono
dominante ». Ultérieurement, lorsqu'un grand nombre
de ces arbres pionniers mourront, un dense sous-bois
dominé par des espèces de grandes herbacées apparte
nant aux Marantaceae et Zingiberaceae va se dévelop
per, constituant un type de « forêt à Marantaceae » avec
une structure caractéristique formée d'une canopée
supérieure plus ou moins continue et avec une faible
densité d'arbres du sous-étage, donnant à cette forêt un
aspect ouvert (Koechlin, 1964 ; Letouzey, 1968 ; De
Foresta, 1990 ; White et al., 1995). Les arbres pionniers
installés initialement sont dominants dans la canopée
de la forêt à Marantaceae, principalement A. klaineana,
mais ils n'arrivent pas à se régénérer (voir plus loin). De
cette manière ils sont progressivement remplacés par
d'autres espèces qui supportent l'ombre durant leur
régénération et qui constituent une « forêt mixte à

Marantaceae ». Il y a alors dans ce type de forêt un
accroissement graduel de la diversité spécifique, parti
culièrement dans le sous-étage, conduisant à une dimi
nution de la lumière ce qui entraîne aussi une diminu
tion de la densité des Marantaceae et Zingiberaceae avec



Densité (tiges ha-I)

Espèces Say. Col. Mono. Marant. Mixte Mature

3.364
o

121

32.450
23.900

1.800

30,300
10,650
2,350

100
18.250

600

o
145

o

o
o
o

MARANTACEAE

Haumania liebrechtsiana
Megaphrynium spp.
Hypselodelphis violacea
ZINGIBERACEAE

Aframomum spp. 0 5.125 2,300 550 650 15
Renealmia spp. 0 95 1,650 50 0 106

Tableau 2 Densités des espéces de Marantaceae et Zingiberaceae dans les cinq types majeurs de la végétation de la Lapé. Toutes les tiges d'espèces
de Marantaceae ou Zingiberaceae ont été comptées dans dix petites parcelles d'1m2 établies au hasard dans les parcelles d'étude de 40 x 20 m.
Les données pour la forét mature ont été enregistrées sur des parcelles (6601 m2 J positionnées le long de trois transects de 5 km
[voir White et al., 1995) (Sav.= Savane; Col.= forêt de Colonisation; Mono.= forêt Monodominante; Marant;= forêt à Marantaceae;
Mixte= forêt Mixte; Mature= forêt Mature)
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Figure 2 Profil des diagrammes montrant les stades successifs de la végétation de la savanne à la forêt mature.

une végétation plus éparse dans ce sous-étage. Cette der
nière caractéristique est typique de la « forêt mature ».

Ces changements sont présentés sur les Tableaux 1 et
2 et iJlustrés sur la Figure 2. Le Tableau 1 présente aussi
les valeurs actuelles du Ôl3C de la surface des sols situés
dans les parcelles qui ont été utilisées pour décrire les
différents types de végétation. La savane fournit régu
lièrement des valeurs du ô13C <170/00; la forêt colonisa
trice qui peut avoir entre 25 et 75 % de couverture de
Gramineae donne des valeurs comprises entre 20 %0 et
27 0/00 ; des types forestiers plus vieux donnent des
valeurs >27 %0. La Figure 3 montre comment la distri
bution des classes des diamètres d'A. klaineana, Lophira
alata et Sacoglottis gabonensis varie avec les stades de la
succession. La Figure 4 présente une carte de végétation
pour un secteur où les cinq principaux types de cette
succession se rencontrent. Un transect de 5 km de long
a été disposé en travers du secteur d'étude et tous les A.
klaineana ayant un diamètre égal ou supérieur à 70 cm

à hauteur de poitrine (hdp) ont été comptés dans une
bande large de 50 m. La Figure 5 montre la relation entre
la densité des A. klaineana et la variation de l'altitude
ainsi que les types de végétation. Six transects plus courts
ont été placés à travers plusieurs écotones du même sec
teur, cartographiés et toutes les plantules et arbustes
< 5 cm (hdp) ont été comptés dans une bande large de
5 m. Pour A. klaineana la densité des plantules dans une
forêt à Marantaceae était de 59 ha-l, comparée à l 808
ha- I dans un type de végétation plus jeune, illustrant la
faible régénération de l'okoumé en forêt, comme cela a
été montré avec des données concernant la distribution
des classes de diamètre. Dans le transect de 5 km et sur
une bande large de 5 m en forêt mature, les plantules et
les arbustes de A. klaineana sont absents.

A la Lopé, les forêts à Marantaceae s'étendent par
place sur plus de 20 km depuis la limite avec la savane
et au-delà elles sont remplacées par des forêts matures
caractérisées par un accroissement de la diversité des
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Figure 3 Distribution des arbres Aucoumeo klo/neono, Lophlfo oloto et
50coglott/s gobonensis par classe de diamètre relevés dans des
parcelles situées dans les différentes formations végétales.
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espèces et de la com plexité structurale, en même temps

que décroît la densité des herbacées appartenant aux

Marantaceae et Zingiberaceae. Dans la partie occiden

tale de la réserve de la Lopé et à 20 km au sud de l'in

terface forêt-savane, Oslisly et Dechamps (1994) ont

mis en évidence des traces de feux sous la forme de

pivots racinaires calcinés qui ont été datés de 1400

1500 BP. Ceux-ci étaient étroitement associés avec des

restes de structures de réduction du fer datant de la

même période, indiquant que ces feux étaient d'origine

humaine. Deux espèces d'arbres ont été identifiées à
partir des charbons, Sapium ellipticum et Erythroxylum

sp_, espèces typiques de l'actuelle mosaïque forêt

savane. Ces identifications confirment notre théorie

suivant laquelle les savanes s'étendaient beaucoup plus

au sud à cette époque.
S'il en est ainsi, il doit exister une période entre cette

époque et l'actuelle lorsque les feux de savane étaient

absents ou rares, ayant alors permis à la forêt de trans

gresser de plus de 20 km sur la savane. Cela aurait été

Figure 5 Relatlor's tn re l'altitude, le type de végêtation et la densité
d'Aucoumeo kloineano sur le ra sect AB de la Igure 4.

improbable si des populations humaines avaient conti

nué de vivre dans la région, étant donné qu'elles auraient

brûlê régulièrement les savanes. Concernant la présence

de populations humaines dans la vallée de l'Ogooué et

pour le secteur de la Lopé, des données existent pour

faire remonter cette présence à au moins 350000 ans

(Oslisly et Peyrot,1992). Les hommes de l'Age de la

pierre vivaient probablement dans une mosaïque de

forêt-savane, construisant leurs villages au sommet des

collines; plus récemment les hommes de l'Age du fer

ancien (2500-1500 BP) ont aussi habité à la Lopé

(Oslisly, 1993). Cependant Oslisly (1993, 1995, 1998) a

mis en évidence une disparition de la population entre

1400-800 BP. En effet il y a à la Lopé de nombreux restes

archéologiques datés avant et après cette période, mais
aucune trace d'activités humaines n'a été datée de cette

période dans la région centrale du Gabon. Une telle dis

parition de la population ayant cOlncidé avec une



Figure 6 Carte de vegetation de la zone d'etude dans la reserve de la
Lope: situation il 1500 ans BP.

Tableau 3 Les valeurs O'3C d'une galerie forestiere.
• Noix de palmes et charbons de bois entre - 20 et - 30 cm indiquant
une perturbation anthropique
- Presence d'un depôt de terrasse alluviale entre 120-150 cm. Le toit
d'une terrasse dans une galerie forestiere voisine a ete datee de 1920 ±
40 BP (Gif 9961). Les valeurs ol3Cil l'interieur de la terrasse
correspondent il des valeurs de foret de colonisation, laissant suggerer
ainsi que la vegetation regionale etait grandement ouverte lors de la
pejoration climatique de 3000-2000 BP.
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forestières existaient déjà lorsque la région était dominée
par les savanes, un profil de sol a été creusé dans une gale
rie apparemment ancienne, située près du site Lopé 2,
dans lequel des échantillons pour une étude du o13C ont
été prélevés jusqu'à une profondeur de 300 cm, en recou
pant un dépôt de terrasse alluviale entre 115-155 cm. Les
valeurs du o13C (Tableau 3) des échantillons prélevés jus
qu'au dépôt de terrasse correspondent à une végétation
forestière. Par contre la valeur du o13C de l'échantillon
prélevé dans la terrasse correspond à celle d'une forêt
colonisatrice, ce qui indique que la couverture forestière
avait régressé durant la phase érosive liée à la formation
de la terrasse (le toit d'une terrasse alluviale d'une galerie
voisine a été daté de 1920 ± 40 BP ). La phase érosive qui
s'est achevée vers 2000 BP a été en fait très généralisée en
Afrique centrale atlantique où elle a été associée à un
important recul du domaine forestier qui a débuté vers
2800 BP (Maley, 1992, 1997). Ces deux phénomènes ont
été causés par un climat relativement aride déterminé
probablement par une saison sèche annuelle nettement
plus longue que l'actuelle (Maley et Brenac, 1998). Des

période relativement humide (Maley,1992 ; Oslisly et
White, dans ce volume), peut avoir permis à la forêt
d'avancer rapidement dans la savane à partir de ses
limites méridionales d'alors. Ce scénario de l'influence
de l'homme et des changements climatiques suggère
qu'une grande partie de la végétation du nord et de
l'ouest de la réserve de la Lopé a conservé une couver
ture de savane depuis 8 à 9 000 ans jusque vers 1500
ans BP, et que la colonisation de ces savanes a commencé
seulement avec le déclin de la présence de l'homme. Le
secteur colonisé durant l'absence de l'homme est déli
mité aujourd'hui par la répartition des forêts à
Marantaceae. La Figure 6 présente une carte simplifiée
de la végétation de la réserve de la Lopé basée sur l'in
terprétation de photographies aériennes et d'images
radar qui montrent la répartition des savanes, des types
de forêts jeunes (combinant les types monodominants,
à Marantaceae et mixtes) et de forêts matures. Cette
figure montre clairement qu'une grande partie de la
réserve de la Lopé est composée de types forestiers rela
tivement jeunes qui étaient probablement des savanes
dans un passé récent. Actuellement ces forêts suppor
tent la plus forte biomasse de mammifères de n'importe
quelle forêt dense (White, 1994) et contiennent des
espèces d'arbres très communs, comme Cola lizae N.
Hailé 1987 et Dialium lopense Breteler 1994, ; ces espèces
ont été décrites très récemment et chacune semble avoir
une distribution extrêmement limitée (Tutin et al., 1994 ;
White et Abernethy, 1996).

L'avance rapide de la forêt sur la savane à des
époques relativement récentes est pour beaucoup dans
la composition actuelle de la végétation du nord de la
réserve de la Lopé. Cependant pour comprendre com
plètement l'aspect en mosaïque de la végétation actuelle,
il est nécessaire de pouvoir reconstruire les changements
les plus anciens. Nous savons que la présence de savane
a été datée bien avant la phase de disparition de la popu
lation ca 1400 BP. La question est de savoir si tout le pay
sage était alors couvert de savanes, ou bien existaient-ils
aussi des îlots forestiers?

Des données sur la végétation actuelle suggèrent une
présence parcimonieuse de forêts. Dans certaines gale
ries forestières incluses dans les savanes actuelles, la
végétation est dominée par des arbres de la famille des
Caesalpiniaceae comme Anthonotha macrophylla,
Aphanocalyx djumaensis, Baikiaea insignis, Berlinia auri
eulata, B.erlinia bracteosa, Cryptosephalum staudtii,
Gilbertiodendron grandistipulatum, Hymenostegia klai
neana, Julbernardia brieyi, Julbernardia seretii,
Neochevalierodendron stephanii, Pellegriniodendron
biphyllum, Tessmannia dewildemanniana, Tetraberlinia
bifoliolata. La surface basale de ces Caesalpiniaceae cor
respond à environ 55 % de celle de tous les arbres pré
sents (White, inédit). Ces arbres ont des graines qui se
dispersent par balistique, c'est à dire grâce à la déhis
cence des gousses qui projettent violemment les graines
à quelques dizaines de mètres. De ce fait, ces arbres sont
lents à recoloniser les secteurs qui ont été déforestés,
c'est pourquoi au Gabon ils sont considérés comme des
indicateurs de forêts anciennes (Rietkerk et al., 1995).

Afin de tester l'hypothèse selon laquelle les galeries



Taxons 40cm 60 cm 80cm 100cm 120cm
N° % N° % N° % N° % N° %

ENDOMMAGËS 84 31 39 24 13

SPORES
Monolete spp, 328 86 398 166 178
TrUete spp, 25 10 79 16 46

ANGIOSPERMES
Gramineae 33 22,7 17 15,3 27 27,2 49 44,S 58 46,0
Cyperaceae 73 50,3 70 63,0 61 61,6 45 40,9 35 27,7
Compositeae 9 6,2 II 9,9 1 1,0 3 2,7 1 0,8
A/chomea 5 3,4 6 5,4 5 5,0 10 9,0 13 10,3
Elaeis guineensis 14 9,6 2 2,0 2 1,5
Triumfetta 3 2,0 3 2,7 8 6,3
Sesbania 1 0,6
Acanthaceae 1 0,6 1,0
Macaranga 1 0,6 2 1,5
Uapaca 2 1.3
Bridelia 1 0,6 0,9
P/agiostyles 1 0,6
Terrorchidium 1 0,6 2 1.5
BOfTeria 0.9
Lemna 09
Mal/orus 09
Crossopteryx 1,0 0,9
Cassia type 1,0
Indigofera 0,9 1 0,8
Rhynchosia 0,9 3 2,3
Caryophyllaceae 1 0,8

TOTAL ENDOMMAGËS
(= TI) 498 207 576 292 350
Total spores 353 70.9 96 46,3 477 82,8 182 62.3 224 64,0

TI-SPORES (=T2) 145 III 99 110 126

Tableau 4 Profil palynologique d'un marais situé en savane dans la réserve de la Lopé [les échantillons ont été prélevés à intervalles réguliers
jusqu'à la stone-line et les profondeurs ont été mesurées depuis la surface, La matiére organique à - GO cm et à - 120 cm a été datée
respectivement de 3GO BP et 1810 BP (Oslisly et White dans ce volume). Le pourcentage des spores a été calculé en utilisant T, et celui des pollens
(Angiospermes) avec T2.

valeurs du ôl3C correspondant à un milieu forestier plus
ouvert ont été mesurées sous la terrasse durant un temps
non défini, avant de revenir à des valeurs nettement fores
tières vers la base du profil (à comparer au site Lopé 2,
Oslisly et White dans ce volume).

Des analyses polliniques ont été aussi entreprises sur
des sédiments tourbeux prélevés dans un talweg maré
cageux au milieu d'une petite savane actuelle, à environ
3 km au NE du site Lopé 2. La section étudiée corres
pond aux dépôts de la basse terrasse qui s'est accumulée
après la phase érosive mentionnée ci-dessus et donc cor
respond aux deux derniers millénaires (Maley, 1992).
Les spectres polliniques étaient dominés par les
Gramineae et Cyperaceae (95 %) qui caractérisent la
végétation des savanes et des marécages, avec toutefois
des pourcentages de Gramineae plus élevés pour le
niveau de base (45 %) daté de 1810 ± 70 BP, que pour
les niveaux supérieurs (15 % à 23 %) datés des 4 der
niers siècles, qui indiquent une nette tendance à la dimi
nution des savanes au profit des milieux forestiers
(Tableau 4). Entre la base et le sommet du profil, on note
un accroissement des polJens d'espèces pionnières carac
téristiques de la mosaïque forêt-savane, tels que
Alchornea cordifolia, Elaeis guineensis, Macaranga,
Tetrorchidium et Uapaca guineensis. De ce fait le paysage
au moment de la disparition de la population survenue
vers 1400 BP était nettement dominé par la savane, mais
avec quelques galeries forestières.

Pour reconstituer la végétation de la Lopé il y a envi
ron 1400 ans, nous avons essayé une autre méthode qui
a consisté d'abord à cartographier la répartition actuelle
des Caesalpiniaceae arborées à dispersion balistique
pour un petit secteur qui est délimité sur la Figure 1 et
présenté plus en détail sur la Figure 4. En effet, vu les
données polliniques ci-dessus, il est probable que vers
1400 BP ces arbres devaient être restreints à quelques
galeries forestières le long des rivières les plus larges.
Ensuite nous avons remonté en arrière les processus de
la succession décrits plus haut et qui concernent les types
cartographiés sur la Figure 4. De cette manière nous
avons converti en savane toutes les forêts à Marantaceae
et autres végétations pionnières, et en affleurements
rocheux tous les secteurs avec des sols minces. La carte
de paléo-végétation qui a ainsi été reconstituée, est pré
sentée sur la Figure 6 ; elle montre que le paysage devait
être alors dominé par la savane avec quelques galeries
forestières subsistant le long des principales rivières.
Cette carte permettrait aussi de conclure que des refuges
forestiers ont pu survivre durant une longue période
sous forme de galeries forestières dans la région de la
Lopé, ce qui renforcerait l'hypothèse de Rietkerk, Ketner
et De Wilde (1995) comme quoi les refuges forestiers en
Afrique centrale atlantique auraient pu être plus disper
sés qu'on le supposait auparavant. La Figure 7 présente
pour la même période une carte simplifiée de paléo
végétation pour toute la réserve de la Lopé.



La mosaïque complexe des types de végétation pré
sentée sur la Figure 4 suggère aussi que dans la région
étudiée il ya eu plusieurs phases de colonisation qui ont
probablement correspondu à des changements démo
graphiques liés en particulier à des déplacements de vil
lages. La période majeure d'extension forestière aurait
ainsi pu débuter lors de la disparition des populations il
ya environ 1 400 ans. A cette époque les espèces fores
tières pionnières limitées aux galeries forestières se
seraient alors répandues dans les savanes environnantes,
créant les différents types de forêts à Marantaceae qui
dominent actuellement (Figure 4). Lorsque les popula
tions de type moderne arrivèrent il y a environ 800 ans,

D Zone cartographiée

~ Savannes et galeries
~ forestières

e Forêt

Figure 7 Carte simplifiée de l'état de la végétation dans la réserve de
la Lopé, il y a 1 500 ans.

les feux de savane augmentèrent en fréquence et un nou
vel équilibre entre les forêts et les savanes subsistantes se
serait établi. Depuis cette date, la colonisation des
savanes par la forêt s'est produite seulement dans les
savanes qui n'étaient pas brûlées par les hommes. Les
larges étendues actuelles de forêts de type monodomi
nant (Figure 4) correspondent probablement aux dépla
cements forcés des villages de l'intérieur de la région vers
les routes et rivières principales, décrété par le pouvoir
colonial français vers le début du siècle (voir Pourtier,
1989). A la Lopé il en serait résulté une diminution de la
fréquence des feux dans les secteurs éloignés du fleuve
Ogooué et de son affluent l'Offoué près desquels les vil
lages se sont réinstallés. En étudiant des profils pédolo
giques de la transition forêt-savane associés à des
mesures du o13C et à des datations au radiocarbone des
charbons de bois, nous espérons être capable ultérieu
rement de reconstituer avec plus de détails l'évolution de
cet écotone depuis 1 500 ans.

Avec le modèle des changements climatiques et de
la démographie humaine, nous pouvons ainsi expliquer
la distribution de l'okoumé dans la partie nord de la
Lopé. Cependant cet arbre est commun mais moins
dominant au-delà des limites actuelles de la forêt à
Marantaceae, dans des secteurs qui étaient probable
ment couverts de forêt bien avant la disparition des
populations survenue vers 1400 BP (Reitsma, 1988 ;
White, 1992) (Tableau 5). Cela semble contradictoire
avec les données précédentes qui montrent que
l'okoumé ne se régénère pas en forêt.

Afin d'expliquer ce problème nous nous sommes
encore tournés vers l'archéologie du dernier millénaire.
Au début du siècle, avant que les villages ne soient dépla
cés de l'intérieur du pays, il y avait de nombreux villages
dans les forêts de la réserve de la Lopé (Figure 8). Après
l'abandon de ces villages, leur emplacement fut proba
blement colonisé par des peuplements d'okoumé
(Aubréville. 1951 ; Brunck et al., 1990; Rivière, 1992).
Récemment dans des forêts mixtes à Marantaceae nous
avons découvert le long de routes forestières des restes
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étendus d'anciens villages avec des traces de métallur
gie. Des charbons prélevés dans deux sites présentant
des restes de structures de réduction du fer ont été datés
de 210 ± 40 BP (Gif9963) et de 410 ± 45 BP (Gif9964).
Deux profils bUe ont montré des valeurs forestières jus
qu'à la « stone-Iine », montrant que ces habitats se trou
vaient dans un milieu forestier. Des explorations préli
minaires suggèrent qu'il y a eu de nombreux villages de
l'Age du fer situés en majorité sur les lignes de crête de
la réserve. Des explorations effectuées plus au sud ont
repéré des sites d'habitations plus anciens datés de 1780
± 70 (Gif9965) et 1760 ± 40 BP (Gif9968), en associa
tion avec d'importants restes de charbons de bois, ce qui
suggère soit une intense activité de réduction du fer ou
soit que ces gens pratiquaient une agriculture sur brû
lis. Des études anthracologiques sont en cours pour étu
dier cette question.

Tous les arbres ayant un diamètre égal ou supérieur
à 10 cm (hdp) ont été déterminés et comptés pour trois
transects longs de 5 km sur 5 m de large, ainsi qu'une
parcelle carrée d'un hectare (Reitsma, 1988). La Figure 9
présente la distribution des classes de diamètre de tous
les okoumés comptés dans ce grand échantillon. Aucun
arbre inférieur à 10 cm ni aucune plantule n'ont été
observés. Il n'y a apparemment aucune régénération
entre les classes de 0 à 30 cm, ce qui correspond proba
blement au derniers 100 à 150 ans, confirmant ainsi l'ab
sence noté plus haut de la régénération de l'okoumé en
forêt mature.

De ce fait nous avons affaire à une espèce dont le
développement est étroitement lié aux phases clima
tiques qui ont permis aux espèces forestières de coloni
ser la savane et aussi à la capacité des hommes de brûler
les savanes et d'éclaircir des parcelles de forêt pour l'agri
culture, cette dernière activité depuis probablement le
début de l'Age du Fer, c'est à dire à la Lopé depuis envi
ron 2400 ans BP. Avant que les hommes commencent à
couper des parcelles en forêt pour l'agriculture, la régé
nération de l'okoumé était probablement dépendante
de la transgression de la limite forêt-savane durant les
périodes pendant lesquelles les feux de savane étaient
absents, corrélées avec les changements de démographie
humaine. Lorsque la limite forêt-savane reculait ou res
tait stable durant de longues périodes, il est probable que
les densités de l'okoumé ont décru fortement; il ne serait
pas surprenant que cette espèce ait disparu de certaines
parties de son aire durant ces époques. On ne sait pas
pour l'instant si son aire actuelle limitée surtout au
Gabon est due principalement à une seule période d'ex
pansion forestière en savane, survenue peut-être durant
le hiatus du peuplement humain exposé par Oslisly
(1993, 1995, 1998), ou à une série de fragmentations et
d'expansions (diverses données présentées récemment
par Muloko et al., à paraître, sont en faveur de la seconde
hypothèse). Lorsque des informations plus détaillées
seront obtenues sur la distribution et la densité des peu
plements humains pour différentes périodes du passé
dans la région de la Lopé, nous serons davantage

Surface lerrière (mlha" ) Densité (pieds ha- ' )

Espèces Familles Sites: A B C D E A B C D E

Aucoumea k/aineana Burseraceae 8,16 8,27 3,53 3,22 3,94 24,0 36,8 6,4 5,6 8,4

Colafizae Slerculiaceae 3,59 3,20 0,13 72,4 79,2 2,8

Pentadethra macrophy/la Mimosaceae 1,42 1,77 0,74 1,36 1,89 5,6 8,8 4,0 2,8 6,4

Dacryodes buettneri Burseraceae 1,39 1.53 4.80 2.47 1.54 3,2 7,2 11,6 11,6 3,6

Pentaclethra eetveldeana Mimosaceae 1.38 1,25 0,68 0.13 0,29 5,6 6,8 2,4 0,4 1,6

Lophira a/ata Ochnaceae 1,29 2,82 24,4 30,0

Hy/odendron gabunense Caesalpin iaceae 0,96 0,56 0,32 2,4 3,6 1,6

Ganophy/lum giganteum Sapindaceae 0.90 0,53 1,2 1,2

Pycnanthus ango/ensis Myrislicaceae 0,74 0,39 0,53 0,36 0.07 1,6 1.2 1,2 0.8 0,4

Irvingia gabonensis Jrvingiaceae 0.59 0.17 0,23 0,44 0,15 1,6 2,8 2,4 6,8 2,4

K/ainedoxa gabonensis lrvingiaceae 0,43 1.08 0,34 0,42 0,68 4,0 11,2 2,0 4,4 2,4

Xylopia quintasii Annonaceae 0,32 0,98 0,05 0,08 0,19 15,6 38,4 2,0 2,4 8,0

Diospyros po/ystemon Ebenaceae 0,12 0,69 0.06 0,28 0,17 15,2 10,8 1,2 2,4 3,2

Scotte/lia conacea Flacourtiaceae 0,06 0,62 0,01 3,2 9,2 0,4

Scyphocepha/ium ochocoa Myrislicaceae 0,23 3.35 0,42 t,19 0,4 9,2 1,2 3,6

Coula edulis Olacaceae 2,10 2,59 1,40 17,6 9,2 9,2

Augouardia /etestui Caesalpiniaceae 1.67 1,45 0,71 16,0 13,6 8,0

Sindoropsis /e-testui Caesalpiniaceae 1,64 1.17 0,58 4,8 1,2 1,2
Strombosiopsis tetrandra Olacaceae 0,38 1,45 0,68 l.t 9 2,0 20,0 8,0 18,8

Strombosia zenkeri Olacaceae 1.38 0,04 0,24 27,2 0,4 8,0
Santina trimera Burseraceae 0,06 1.30 3,06 2,57 0,4 21,6 57,2 47,6

Cyficodiscus gabonensis Mimosaceae 0.92 0,8 0,0
Sacog/ottis gabonensis Humiriaceae 0,03 1,80 0,8 2,4
Conceveiba africana Euphorbiaceae 0,93 1,78 41,2 83,2
Desbordesia g/aucescens Irvingiaceae 0,41 0,24 0,42 0,79 0.94 1,2 2,0 4,8 8,8 6,0
Staudtia gabonensis Myristicaceae 0,21 0,50 1.34 2,0 2,4 7.2
Staudtia kamerunensis Myrislicaceae 0,25 1.17 0,4 8,4

TOTAL 28,6 32,7 39.9 33,2 38,3 305 412 388 381 464
Les 10 premiers du % total 71,5 67,9 55.4 56,8 47,1

Tableau 5 Espèces d'arbres et de lianes d'un dhp ~ 10 cm classees dans les dix premières par surface terrière sur au moins un transect (un transect
de 5 km a ete etabli sur chaque site et tous les arbres et lianes d'un dhp ~ 10 cm ont ete mesures et identifies. Les sites Aet Bsont localises dans des
forêts monodominantes et à Marantaceae et les sites Cet Ddans la forêt mature. Les valeurs en gras correspondent aux espèces classees dans les
dix premières par surface terrière).

~



Figure 9 Classement des diamètres des troncs d'Aucoumea klaineana
dans une parcelle de 8,5 ha située dans une forêt mature de la rl'serve
de la Lopé,

capables d'estimer l'importance relative de la colonisa
tion des savanes et de l'agriculture par rapport aux den
sités des arbres pionniers comme l'okoumé,

L'expansion forestière en savane est actuellement
plutôt rare au Gabon (un tel phénomène a été décrit
récemment dans les savanes côtières du secteur de
Wonga-Wongué, Nasi, 1997), Étant donné que peu de
villages utilisent en forêt des pratiques de culture itiné
rante, il se pourrait que l'okoumé soit entré dans une
période de déclin, Cela conduit à proposer plusieurs
directions de recherche, à la fois concernant les condi
tions de son exploitation mais aussi de la conservation
des peuplements d'okoumés au Gabon, et sur le rôle que
l'okoumé peut jouer en nous donnant un aperçu sur les
relations qui existeraient entre l'expansion forestière et
les phénomènes de spéciation dans l'écosystème de la
forêt dense humide,

Lorsqu'on examine d'abord le futur de l'industrie
d'exploitation de l'okoumé au Gabon, on découvre une
image inquiétante concernant la coupe des gros indivi
dus (>70 cm hdp) et l'absence de régénération en forêt.
Une enquête sur trois points montre comment cela peut
affecter le futur de l'okoumé au Gabon, En premier et
surtout, on doit se demander si une coupe aussi rapide
des arbres pourrait faire craindre pour la survivance à
court terme de l'espèce? Actuellement, l'exploitation
forestière présente une intensité plutôt faible (Wilks,
1990 ; White, 1994) ce qui rend improbable qu'elle
puisse d'une manière significative accroître le déclin
naturel de la densité des okoumés qui semble actuelle
ment en cours. Cependant, ces deux effets se cumulant,
il serait nécessaire de contrôler le déclin général des
populations d'okoumés, La disparition des arbres don
nant des fruits vers la limite forêt-savane devrait sérieu
sement diminuer la capacité de l'okoumé à former de
nouveaux peuplements pionniers (Rivière, 1992), ce qui
à son tour diminuerait la capacité transgressive de la
forêt en modifiant les processus dynamiques à l'inter
face forêt-savane,
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Deuxièmement il semble que la forte mortalité des
gros okoumés causée par l'exploitation forestière devrait
être une puissante force sélective qui aurait des consé
quences importantes si la disparition de tous les arbres
exploitables entraînait une altération du profil génétique
de la population survivante, La coupe sélective de tous
les gros individus bien formés pourrait conduire pour les
générations futures à des arbres plus petits et tordus,
impropres à une exploitation. Des données en ce sens
ont été recueillies pour les forêts d'acajou d'Amérique
du Sud qui ont été exploitées depuis longtemps (Styles
et Khosala, 1976), Si des modifications génétiques cau
sées par une exploitation sélective peuvent entraîner des
changements dans l'aspect de l'okoumé, cela pourrait
aussi affecter la biologie, par exemple la phénologie, la
résistance aux maladies ou sa capacité pionnière, ce qui
aurait finalement des conséquences sérieuses pour la
survivance de l'espèce,

Des techniques de biologie moléculaire donnent
actuellement des moyens pour évaluer les relations géné
tiques entre les plantes au niveau individuel ou de popu
lation (Shaw, 1988; Avise, 1994), La connaissance de ces

relations génétiques peut être utilisée pour tester des
théories dans plusieurs domaines de la biologie des
populations comme l'ancienneté des forêts (Ferris et al"
1993, 1995), la dispersion des populations, les avantages
sélectifs des pionniers (Ziehe et Müller-Starck, 1991), la
parenté des peuplements monospécifiques (Nybom et
Rogstad, 1990) et la taxonomie d'espèces ou de popula
tions nouvelles. Des isozymes et des marqueurs géné
tiques extraits de l'ADN venant d'échantillons de graines
et de feuilles collectés dans des sites exploités et non
exploités, et pendant des opérations de coupe, pourraient
fournir des informations sur la perte de variation, ou sur
l'altération des fréquences d'allèles dans les peuplements
exploitéS du Gabon, En même temps que la collecte
simultanée de données phénologiques et phénotypiques,
une détermination des effets sélectifs des méthodes
actuelles de l'exploitation des okoumés pourrait être éta
blie à la fois pour les caractères génotypiques et quanti
tatifs, Les données résultantes pourraient fournir des
informations afin d'organiser correctement l'exploita
tion sur le long terme concernant les pratiques actuelles
d'abattage au Gabon. Même si le nombre d'arbres effec
tivement coupés reste inchangé, on pourrait prouver que
le choix de ceux qui sont coupés et l'emplacement de
ceux qui restent peuvent être très importants pour la
démographie des générations suivantes.

L'okoumé peut être utilisé aussi comme point de
départ et comme modèle pour des recherches plus théo
riques sur l'histoire de la forêt, ce qui pourrait avoir
ensuite une influence pour conduire l'exploitation fores
tière de la région. La question de où et quand A. klai
neana a évolué, quelle espèce est la plus proche, et si son
aire actuelle reflète une phase ou une série de phases
antérieures d'expansion forestière à partir de refuges,
peut être également appliquée à d'autres espèces d'arbres
endémiques du Gabon central, telles que Cola lizae Hailé
1987 (Sterculiaceae) ou Dialium lopense Breteler 1994
(Caesalpinioideae). Des cartes phytogéographiques de
plusieurs espèces peuvent conduire à une meilleure



connaissance de l'expansion à partir d'anciens refuges

(Maley, 1987; Sosef, 1994; Rietkerk et al., 1995), mais

aussi sur les potentialités de l'expansion et de la recolo

nisation à partir d'îlots forestiers actuels en d'autres

points du globe. Des informations sur l'histoire de l'évo

lution et sur les phases de colonisation ancienne sont

difficiles à obtenir par les méthodes écologiques conven

tionneJJes, mais la comparaison des distances génétiques

et de la divergence de plusieurs séquences entre les

espèces mentionnées ci-dessus et les espèces taxonomi

quement les plus proches pourraient élucider le temps

écoulé durant leur divergence et, avec un échantillon

nage plus large, la position géographique des popula

tions ancestrales et des refuges éventuels (Ferris et al.,
1993 ; Hewitt, 1993). De teJJes recherches devraient être

conduites en parallèle avec des études des paléoenvi

ronnements quaternaires, en particulier par l'analyse des

pollens fossiles extraits des sédiments de carottes

lacustres comme par exemple les travaux effectués dans

l'Ouest Cameroun au lac Barombi Mbo (Maley et

Brenac, 1998).
La relation génétique entre des populations actuelles

qui sont distribuées par paquets dans des peuplements

pionniers, pourra donner des informations sur le che

minement suivi par des colonisations anciennes, mais

aussi sur la capacité des graines d'okoumé à se disperser

et le rôle de la dispersion des pollens par certains ani

maux qui permet des échanges entre populations

(Slatkin, 1981, 1985). Quantifier les flux géniques entre

populations apporte des connaissances importantes non

seulement pour la conservation des arbres en milieu

naturel mais aussi pour estimer la taille minimum des

populations nécessaire à leur conservation (Soulé, 1987),
ce qui peut donner des informations sur le comporte

ment de populations situées dans un secteur géographi

quement limité, comme pour l'écotone forêt-savane,

avec une reproduction confinée favorisant des différen

ciations génétiques qui conduisent à la spéciation.

L'utilisation des outils d'analyse maintenant dispo

nibles en biologie moléculaire devrait nous permettre

de poursuivre le travail commencé avec les recherches

archéologiques, palynologiques et écologiques.

Concernant l'histoire de l'évolution de l'okoumé, l'ap

proche combinée de plusieurs disciplines nous a permis

d'une part d'examiner l'intluence qui a pu être exercée

par des populations humaines, animales et végétales, et

d'autre part de reconstituer l'impact de chacune d'elles

au cours du temps. La prise en compte des différents fac

teurs qui ont influencé l'histoire des populations

d'okoumé, devrait permettre de comprendre comment

ces populations pourront répondre aux conditions de

l'environnement actuel et comment ensuite la démo

graphie de cet arbre pionnier pourra influencer les

caractéristiques de l'écotone forêt-savane.
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