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Introduction

Délimitation du thème ;
rapports avec la mise en valeur

Ce chapitre résume l'état des connaissances sur les pro¬
cessus de changement et d'évolution au sein des pluvii-
sylves, à la fois dans le temps et dans l'espace. Il s'agit des
changements saisonniers (feuillaison et chute des feuilles,
floraison, fructification et variations interannuelles de
ces phénomènes), des modifications de composition spé¬

cifique résultant des cycles de développement des arbres
et de la concurrence, ainsi que des perturbations causées
par des catastrophes naturelles comme les typhons et les
éruptions volcaniques ; il s'agit également des modifi¬
cations spatiales de la composition spécifique, en rapport
avec l'évolution et la signification fonctionnelle de la diver¬
sité spécifique, qui distinguent la pluviisylve de tous les
autres écosystèmes.

L'aménagement des forêts doit être fondé sur la
compréhension de leur dynamique interne. Dans plusieurs
pays d'Afrique, la croissance des essences de bois d'Tuvre
a déjà été étudiée dans les conditions naturelles ou en plan¬
tations ; on y a même étudié des forêts entières, en équi¬
libre dynamique et après extraction des grumes. Ces études
avaient pour but de calculer la période de rotation de
manière à évaluer les productions futures en bois commer-
cialisable ou bien les effets de certains traitements sylvi¬
coles. On n'est pas encore capable d'assurer une bonne
régénération naturelle après les coupes ; il faudrait pour
cela connaître en détail la phénologie de la floraison et de
la fructification, les processus et conditions de la germi¬
nation et d'implantation des semis ainsi que les phéno¬
mènes de concurrence et les modalités de croissance
des espèces intéressantes. Des problèmes de conservation
des éléments nutritifs, de prolifération de ravageurs et
d'amélioration des espèces ligneuses se révéleront évidents
à l'avenir, lorsque les forêts régénérées et améliorées attein¬
dront leur maturité ; on ne pourra les résoudre qu'en con¬
naissant la dynamique de ces forêts.

Les intérêts de l'exploitation commerciale sont incom¬
patibles avec la préservation de toutes les propriétés de la
pluviisylve tropicale primaire, car les techniques sylvicoles
visant à accroître la production grumière conduisent
inévitablement à l'appauvrissement et à la disparition de
la flore non productive et à des modifications importantes
de la densité des populations animales. Comme on réalise

de plus en plus que la diversité de ces pluviisylves repré¬
sente en fait une source de richesse pour l'avenir de l'agri¬
culture et de la sylviculture, la diversification des peuple¬
ments ligneux dans les tropiques humides ainsi que l'étude
de la reproduction, de la phénologie, de l'autécologie et
de la physiologie des arbres de ces forêts ont pris une nou¬
velle importance. Il devient également clair que les régions
d'altitude moyenne des tropiques humides (surtout en
zone équatoriale) ne peuvent en général pas se prêter à
des cultures herbacées permanentes et intensives. Il faut
cependant reconnaître qu'à ces altitudes, les systèmes
agricoles traditionnels ont parfaitement réussi pendant
des siècles, mais ils font toujours intervenir des périodes
de jachère permettant de reconstituer la fertilité du sol
(voir chapitre 9). Les espèces de la jachère proviennent
des clairières qui se forment au cours du cycle de recons¬
titution de la forêt primaire et il est essentiel de comprendre
leur biologie ainsi que la dynamique du peuplement pour
mener à bien les recherches dans cet important domaine.
Non seulement dans le cas des forêts manipulées et des
plantations qui sont exploitées pour la production de bob
d' mais aussi dans celui des forêts primaires intac¬
tes qui sont des réservoirs de gènes, on conçoit maintenant
qu'un aménagement rationnel et une politique de pro¬
tection sont essentiels pour la survie même de l'homme
dans les hautes terres tropicales et qu'ils font par consé¬
quent partie intégrante de la politique d'utilisation des
terres. Il est indispensable pour cela de connaître la dyna¬
mique interne de ces forêts et plus particulièrement leur
structure démographique et leurs modes de reproduction.

Les changements dans les forêts tropicales

La pluviisylve est généralement si grande et si complexe
qu'elle paraît invariable et statique. Mais il s'agit là d'une
apparence trompeuse, car la pluviisylve se modifie cons¬
tamment au point que ses éléments constitutifs meurent
et se renouvellent au bout d'un intervalle de temps compris
entre 40 et 100 ans.

Les modalités de ce changement et de cette évolution
sont extrêmement complexes car elles dépendent de divers
processus agissant à des échelles différentes ; certains
affectent des individus, d'autres des populations et cela
à des échelles variables selon les espèces ; d'autres enfin
peuvent concerner la totalité ou une partie de la forêt ou
encore les forêts d'une région entière. Au bas de l'échelle
de temps, les changements concernent la phénologie,
c'est-à-dire les modifications saisonnières ou périodiques
de la feuillaison, de la floraison et de la fructification,
propres à chaque espèce. Ainsi, l'époque et le mode de
production et de dissémination des semences influeront
sur la répartition et la composition des stades de régéné¬
ration et donc de la future forêt. Cela sera également
fonction en partie des propriétés compétitives héréditaires
des espèces, y compris leurs caractéristiques intrinsèques
d'évolution et de variation concernant leur feuillage,
leur comportement et leur phénologie depuis le semis
jusqu'au stade adulte (ontogenèse) ; cela sera fonction
enfin des facilités d'installation créées par la mort fortuite
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d'un arbre émergent. A plus long terme, la sélection natu¬
relle interférera avec ces processus pour déterminer l'évo¬
lution future. En fait, la forêt entière se modifie progres¬
sivement par le jeu des relations réciproques liant l'éco¬
système vivant à son environnement. Ce qu'on observe à
présent est le résultat d'une série continue et souvent
ancienne d'événements, fortuits ou prédéterminés, dont
dépendront en grande partie la composition et les modali¬
tés de changement dans un proche et lointain avenir.
La répartition des espèces et des forêts variera aussi dans
l'espace et dans le temps en fonction des limites imposées
par les facteurs mésologiques.

Bien que l'aménagement et la transformation des plu-
viisylves tropicales aient pour but de maîtriser les processus
dynamiques à l'échelle d'une vie humaine, ils doivent tenir
compte des dangers de régression à long terme ou envisager
la possibilité d'une catastrophe finale. Celle-ci s'est déjà
produite dans un nombre croissant de régions. La possi¬
bilité de prévoir et d'interpréter la réaction de la forêt à
diverses alternatives dépend de notre capacité à définir et
à interpréter l'éventail actuel des variations. Mais la diffi¬
culté réside dans la détermination de l'importance relative
des divers facteurs en jeu.

Le chapitre 9 traite des changements induits par
l'homme, alors que celui-ci passe en revue les connaissances
concernant l'évolution de la structure et de la composition
spécifique de la pluviisylve tropicale, d'abord dans les
conditions naturelles des tropiques humides, puis dans
celles où les facteurs édaphiques ou climatiques sont plus
limitants ou imprévisibles; le cas des forêts de climat
contrasté est également envisagé.

Le milieu vivant

La dynamique forestière doit être analysée en considérant
la canopée comme une entité qui change en permanence.
Au-dessus de la canopée, le climat varie au cours de la
journée ; si les variations saisonnières de température
sont relativement faibles, celles de pluviosité peuvent être
marquées ou non.

La structure et la densité de la canopée varient en
fonction de l'âge et de l'architecture des individus qui la
composent; ainsi, la réflexion, l'absorption et la conversion
en chaleur du rayonnement solaire incident varieront en
fonction de la nébulosité et du déplacement des taches
d'ombre et de lumière pendant la journée. Le trajet de la
lumière, son intensité et sa composition spectrale varieront
également selon la structure de la canopée, et cela à travers
le sous-bois et au sol (voir chapitre 2). La disposition des
feuilles sous la canopée dépendra en grande partie de la
lumière disponible et de la répartition des arbres du sous-
bois; celle-ci est elle-même fonction des conditions d'éclai¬
rement et de la concurrence au niveau des racines depuis
le moment de l'installation des plantes; en définitive, tout
dépend des arbres de la canopée.

Il faut d'abord définir les entités au niveau desquelles
on souhaite suivre les variations à l'intérieur de la cano¬
pée. On pourrait évidemment se placer au niveau de

l'espèce, mais, dans l'état actuel des connaissances, il
semble trop ambitieux et irréaliste de suivre et d'interpré¬
ter les variations spatiales d'un élément aussi fortement
déterminé. Un changement cyclique naturel dû à l'appa¬
rition d'une trouée s'accompagne d'une succession d'espè¬
ces qui, à chaque stade, partagent une certaine gamme de
caractéristiques biologiques. La plupart des écologistes
qui ont étudié ce problème, ont intuitivement regroupé les
espèces selon ces caractéristiques. Cette classification a
tout simplement suivi la dichotomie empirique séparant
les espèces sciaphiles des espèces héliophiles (Jones,
1950, 1955, 1956). D'autres auteurs se sont basés sur la
longévité, les vitesses de croissance, la densité du bois, les
mécanismes de dissémination, la régularité de la fructifi¬
cation, la production de semences et leur pouvoir ger-
minatif ainsi que sur la fréquence d'apparition des espèces
au cours des divers stades de la succession (Richards,
1952 ; Ross, 1954).

Les modalités de la phénologie, de l'élongation des
rameaux et donc l'architecture permettent souvent de dis¬
tinguer les espèces à chaque stade et sont évidemment
importantes pour comprendre les processus biologiques qui
sous-tendent les changements cycliques naturels; à cet
égard, il faut signaler les études remarquables de certains
morphologistes (voir Corner, 1949; Scaronne, 1957;
Koriba, 1958; Roux, 1964/65; Prévost, 1966; et la synthèse
complète de Halle et Oldeman, 1970), mais on n'a pas
encore pu pleinement apprécier leur signification écolo¬
gique. Lié à la taille et à la disposition des feuilles, l'indice
de surface foliaire (LAI) est l'un des principaux facteurs
de la production et il varie à chaque stade* du cycle fores¬
tier; il faudrait étendre aux tropiques le travail de Horn
(1972) portant sur des forêts de feuillus en zone tempérée.

A tout moment, n'importe quel endroit est susceptible
d'être occupé par l'une quelconque d'un certain nombre
d'espèces pionnières, ou typiques d'une succession ou
caractéristiques du stade adulte. Les variations spatiales
intrinsèques seront étudiées en fonction du degré d'ouver¬
ture de la canopée; on suivra en cela Whitmore (1975), car
il s'agit là d'un caractère essentiel de la canopée adulte. On
passera d'abord en revue les caractéristiques de la phase
adulte de la canopée et de ses constituants, on abordera
ensuite lé problème de la succession à l'intérieur de clai¬
rières de plus en plus grandes. Whitmore a défini trois
phases successives dans les forêts tropicales à canopée
fermée : la clairière apparaissant à la suite d'une brèche
dans la canopée (suivant la terminologie forestière, cette
phase dure tant que les régénérations n'atteignent pas
2,7 m de hauteur); la phase de reconstitution pendant
laquelle les arbres croissent de façon logarithmique, la
relation étant presque linéaire entre les augmentations de
hauteur et de circonférence, c'est-à-dire lorsque les plus
grands arbres ont une circonférence comprise entre 0,3
et 0,9 m (GBH) ; la phase adulte durant laquelle l'élon¬
gation diminue jusqu'à ce que soit atteinte la hauteur maxi¬
male alors que la croissance en épaisseur se poursuit, mais
à une intensité plus faible.

Du fait de sa durée importante, la phase adulte occupe
la majeure partie de la surface forestière. Poore (1968)
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considère, par exemple, que les clairières n'occupent que
10 % de la superficie de la réserve forestière de Jengka en
Malaisie. La taille et la surface totale des clairières dépen¬
dent entre autres du degré de développement de la canopée,
de sa structure et de son profil aérodynamique et de la
sensibilité de la forêt aux vents et aux tornades (Jones,
1956). Dans les forêts qui ne sont pas soumises à des catas¬
trophes périodiques, la canopée adulte impose, au niveau
de la structure, un certain ordre, une relative uniformité
et souvent une nette stratification qui a été parfois contes¬
tée (voir chapitre 5).

La phénologie, en particulier celle de la canopée, joue
un rôle important dans la dynamique forestière, surtout
dans les régions à alternance saisonnière; la chute des
feuilles et leur repousse modifient le climat du sous-bois, la
floraison détermine les modalités de la reproduction et la
fructification conditionne la dissémination des diaspores (et
donc de la reproduction) ainsi que la germination et l'im¬
plantation des plantules.

Dans les trois grandes zones tropicales, l'hétérogé¬
néité intrinsèque de la canopée varie en fonction du climat
et des conditions édaphiques. Le concept de la pluviisylve
monolithique et climatiquement uniforme est une simpli¬
fication excessive qui entrave la compréhension profonde
des facteurs de la dynamique forestière.

La diversité spécifique est si grande, surtout sous les
climats sans saisons nettes, que beaucoup d'espèces sem¬

blent spatialement complémentaires à l'intérieur d'une
phase du cycle forestier. Ce renouvellement des espèces et
les mécanismes qui maintiennent des effectifs de popu¬
lation faibles, mais apparemment stables, constituent un
aspect de la dynamique qui sera analysé séparément.

Biologie et régénération des forêts
de type équatorial

Phase adulte (stade évolué)

Caractéristiques de la canopée

Les caractéristiques décrites ci-dessous correspondent à des
forêts poussant sur des sols bien approvisionnés en eau,
bien drainés, de fertilité moyenne (voir aussi chapitre 5).

La structure est hétérogène. Le houppier hémisphé¬
rique des arbres émergents à ramification sympodiale
(cas des Légumineuses partout en zone tropicale) est
plus ou moins dégagé et se dresse au-dessus de la canopée
principale, pas très bien délimitée. La hauteur et la densité
de celle-ci sont variables ; elle est surtout composée d'arbres
à houppier plus ou moins étroit, d'architecture variée
mais généralement sympodiale. Les lianes et les épiphytes
ne sont pas très abondantes. Ainsi, l'irrégularité de la
voûte de la canopée peut accroître la turbulence locale de
l'air et abaisser la température des feuilles en augmentant
la transpiration. D'autre part, les houppiers des arbres
émergents, surtout en forme de dôme, font de l'ombre sur
la canopée principale ; à tout moment de la journée, ils

sont eux-mêmes en partie au soleil, en partie à l'ombre ;
cela devrait réduire la transpiration vers le milieu de la
journée et l'accroître, le matin et le soir, en augmentant
aussi la durée de la photosynthèse, dans les houppiers
des émergents (Briinig, 1970, 1971).

Les classes de taille des feuilles ont été présentées au
chapitre 5. Il semble établi que la sensibilité des stomates
des feuilles des arbres émergents est généralement faible
lorsque celles-ci ont terminé leur développement; les arbres
transpirent alors comme de gigantesques mèches (Ken-
worthy, 1971). Elles possèdent cependant des adaptations
permettant de réduire leur transpiration. La plupart sont
sclérophylles, avec d'épaisses cuticules et des stomates
surtout répartis à la face inférieure. Elles ont également un
fort schérenchyme et leurs faisceaux cribro-vasculaires sont
souvent encadrés de cellules « pierreuses » (sclérites); cela
rend les feuilles rigides et fragmente la mésophylle. La face
supérieure de la plupart des feuilles est brillante et cireuse,
ce qui leur confère un grand pouvoir réflecteur; à la face
inférieure, des écailles et des poils de couleur claire per¬
mettent de réduire les phénomènes de diffusion dans l'air.
Les feuilles s'orientent généralement par rapport à la direc¬
tion moyenne du rayonnement incident de façon à réduire
la quantité d'énergie reçue par unité de surface (Briinig,
1970). De ce fait, l'ensemble de la canopée possède un
grand pouvoir de réflexion (albedo); elle laisse néanmoins
passer une grande partie de la lumière et ces forêts sont
souvent très structurées et ont une densité foliaire élevée
(surface foliaire moyenne par unité de volume) sous la
canopée.

De même que le houppier de chaque individu, la
canopée permet une pénétration modérée de la lumière
et l'on constate une répartition équilibrée des taches
d'ombre et de lumière à la surface du sol pendant les
quatre heures autour de Midi.

Sur des sols bien arrosés, mais non marécageux, la
densité des émergents s'accroît. On trouve également un
plus grand nombre d'épiphytes et de lianes dans la cano¬
pée. Il semble que cela soit lié à l'augmentation de l'indice
de surface foliaire de la canopée et à une nette diminution
de l'intensité lumineuse et des taches de lumière dans le
sous-bois ; celui-ci est moins dense, nettement plus riche
en macrophylles et son indice de surface foliaire est plus
faible. Le houppier des émergents est dense, il peut absorber
plus d'énergie et, par suite, avoir durant la journée une
température et une intensité de transpiration plus élevées
que dans le cas des forêts du type précédent.

Lorsque les sols sont peu fertiles, notamment les sols
pauvres et peu profonds et les sols siliceux trop drainés,
on observe une diminution de la hauteur et de la densité
des émergents ; ceux-ci disparaissent souvent et l'on a
alors affaire à une canopée uniforme, aérodynamiquement
lisse. Mais les conifères sont souvent présents, les grands
individus restant monopodiques et émergeant de la canopée
de façon souvent proéminente (Briinig, 1970). Sur ces sols
pauvres, la taille des feuilles des arbres diminue et on
constate une majorité de notophylles et un net accroisse¬
ment des microphylles ; on observe également un fort
accroissement de la sclérophyllie, de l'albedo* et des indu-
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menta épidermiques de différents types. Ces particularités
de la canopée et des feuilles sont accompagnées d'une
très nette augmentation de l'intensité lumineuse et de la
densité des plages ensoleillées à la surface du sol de la
forêt, surtout vers midi ; la densité et l'indice de surface
foliaire des sous-bois augmentent aussi beaucoup. Les
épiphytes d'ombre et les myrmécophytes peuvent devenir
courants. Les caractéristiques foliaires tendent également
à réduire l'intensité de la transpiration, encore que la
structure uniforme de la canopée puisse se comporter
comme un piège d'air humide au sein du sous-bois. Ces
caractères retentissent certainement sur la dynamique de
la canopée et du sous-bois.

Phénologie

Les espèces typiques du stade évolué (phase adulte), les
Diptérocarpacées par exemple, ne commencent généra¬
lement à fleurir que lorsqu'elles atteignent la canopée; en
culture, beaucoup fleuriront cependant avant cinq ans
mais ne fructifieront que rarement (Ng, 1966).

Les seules observations systématiques faites dans une
pluviisylve évoluée, l'ont été sur des espèces de la canopée
dans des stations mésophiles. Beaucoup d'informations de
ce type restent confinées dans des archives forestières et
méritent d'être rassemblées et publiées. Styles (1972) a fait
des observations sur la phénologie et la biologie florale
des Méliacées. On ne peut accorder foi aux observations
faites auparavant sur des espèces élevées en plantation et
ayant atteint leur maturité, probablement à cause des
diverses conditions microclimatiques régnantes. Bien que
les variations du feuillage et les phases reproductives de
l'ensemble de la forêt ne soient souvent qu'à peine sai¬

sonnières, elles se conforment à plusieurs types différents
et la plupart des individus d'une population fleurissent
ensemble. Rares sont les espèces de la canopée qui fleuris¬
sent fréquemment à contre-phase (Ashton, 1969). Les
espèces de la canopée ne perdent ni ne produisent des
feuilles de façon continue. L'abscission des feuilles est
généralement liée à un dessèchement (Wycherlay, 1973) ;

elle est cependant en rapport avec la longueur du jour
chez les cacaoyers de sous-bois (Alvim, 1964 ; Greenwood
et Posnette, 1969) et l'on a mis en évidence expérimentale¬
ment que le débourrage des bourgeons dépendait des
mêmes facteurs chez des espèces de régions tropicales à
alternance saisonnière (Longman et Jenik, 1974). Les
jeunes pousses apparaissent généralement plus ou moins
en même temps ou avant la chute des feuilles. II n'existe
qu'un pourcentage relativement faible d'espèces caduci¬
foliées, même pour un temps court. Beaucoup d'espèces
ont plusieurs pousses par an et seulement très peu les ont
branche après branche (Koriba, 1958). Les jeunes feuilles
sont souvent pendantes, d'un rouge brillant (anthocyanes)
et nettement plus chaudes que les feuilles adultes situées
en plein soleil (Smith, 1909). On ne connaît pas le rôle de
la coloration et l'on ne sait donc pas si celle-ci est respon¬
sable de l'élévation de température des feuilles ou si l'on
doit attribuer cette dernière à une plus grande sensibilité

stomatique. La vie de la plupart des feuilles de la canopée
est probablement inférieure à 18 mois.

La floraison de l'ensemble de la canopée est plutôt
régulière qu'apériodique, mais son intensité présente de
fortes variations interannuelles. Sous la canopée, un cer¬

tain nombre d'espèces, faible mais notable, croissent et
donnent des pousses de façon continue ; aucune n'est
caducifoliée. Quelques genres du sous-bois semblent
fleurir de façon plus ou moins continue. On comprend
encore mal l'étiologie de l'initiation florale, l'influence des

mécanismes endogènes (horloges biologiques) et exogènes
variant probablement selon les espèces et les milieux.
On a identifié par ailleurs certains facteurs exogènes :

une sécheresse suivie d'une pluie légère chez les Diptéro¬
carpacées par exemple, mais on n'a pu mettre en évidence
de corrélation avec certaines sécheresses exceptionnelles
(Whitehead, 1969) (Wycherley, 1973) a montré que les
années de floraison semblaient très probablement liées
à un seul facteur exogène, une forte insolation associée à
des périodes de grande amplitude thermique diurne jouant
un rôle secondaire mais généralement corrélé.

Il n'existe pas d'observations phénologiques compa¬
rées et détaillées pour des forêts poussant sur des sols
différents. Contrairement aux prévisions initiales, il y a
une nette augmentation du nombre des espèces caduci¬
foliées dans les stations fertiles et bien arrosées Firmiana,
Pterocymbium, Alstonia scholaris, Octomeles spp., essences
caducifoliées pendant un temps court, sont liées à ces

stations sous les climats hyperhumides de Malaisie. Cer¬
tains faits suggèrent que la longévité des feuilles est plus
courte dans les stations mésophiles ; on n'y connaît pas de
différences phénologiques quant à la floraison.

Biologie de la pollinisation

Les recherches dans cet important domaine sont récentes
dans le cas des forêts naturelles des tropiques humides.
Ashton (1969) a proposé pour la phase adulte les caracté¬
ristiques suivantes.

Les émergents ont une floraison abondante; leurs
fleurs sont généralement petites et discrètes, mais odorantes
et portent souvent des nectaires saillants. Elles sont en
général hermaphrodites et moins de 10 % possèdent des
adaptations morphologiques favorisant l'allogamie. Étant
donné le caractère synchrone de cette abondante floraison,
irrégulière ou périodique, les organismes pollinisateurs
(rarement identifiés pour les espèces de la phase terminale
véritable) sont surtout de petits insectes non spécialisés :

mouches, thrips, coléoptères et abeilles. L'autogamie semble
être de règle chez les émergents. C'est contraire à l'opinion
de Faegri et Van der Pilj (1971) qui estimaient que les
fleurs des émergents étaient spécialisées, souvent apparentes,
et attiraient les pollinisateurs; il s'agissait en fait d'espèces
appartenant pour la plupart aux forêts secondaires, aux
forêts-galeries et aux régions tropicales à alternance saison¬
nière. Cependant, Bertholletia excelsa, espèce émergente
typique des forêts d'Amérique du Sud, est pollinisée par
de grands insectes comme les Bombus qui sont assez puis¬
sants pour soulever l'androphore qui recouvre les stigmates
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des fleurs hermaphrodites. Comme la plupart des autres
arbres de la canopée, cette essence ne fleurit qu'à un certain
moment de l'année; ses pollinisateurs ne doivent donc pas
être spécialisés et, pour se nourrir, dépendent des autres
espèces quand B. excelsa n'est pas en fleur. La disparition
de certaines espèces animales ou végétales affecte par consé¬
quent la vie des autres espèces et peut perturber le fonction¬
nement de l'écosystème naturel. On pourrait ainsi citer
bien d'autres exemples montrant à cet égard la complexité
des forêts tropicales mélangées. Chez la plupart des espèces,
les pétales tombent aussitôt après l'anthèse.

Dans le sous-bois, plus de 40 % des espèces sont
dioïques ou bien possèdent d'autres adaptations morpho¬
logiques favorisant l'allogamie; à cet égard, les principales
espèces de la canopée ont un comportement intermédiaire,
tandis que d'autres ressemblent aux émergents. La mor¬
phologie et la taille des fleurs sont plus variables : beaucoup
de familles possèdent de grandes fleurs, souvent peu ou
très peu nombreuses, parfois fortement colorées (surtout de
rouge et de blanc) ou encore violacées, brunâtres ou* ver¬
dâtres, ayant une odeur d'abats ou de fruit pourrissant.
Il devrait en résulter une plus grande diversité des polli¬
nisateurs et, du fait du nombre relativement important
d'espèces fleurissant à de rapides intervalles ou de façon
continue, une plus grande spécialisation des agents vecteurs
(des lépidoptères, des coléoptères, des diptères et d'autres
insectes ont été surtout identifiés) ainsi qu'une panmixie
assez générale.

Si la biologie florale des lianes ligneuses se conforme à
celle des arbres émergents, celle des épiphytes et des para¬
sites des houppiers en diffère notablement. Leurs grandes
fleurs aux couleurs brillantes, de formes très variées et
produites de façon plus ou moins continue, devraient
faire appel à des vecteurs très spécialisés.

On n'a pu observer de variations liées au sol. Quelques
espèces caducifoliées de la canopée, poussant sur des sols
de régime thermique tempéré1, portent de brillantes fleurs
tubulaires qui apparaissent lors de la chute des feuilles et
qui sont souvent pollinisées par des oiseaux (Firmiana, par
exemple) et des abeilles (Wightia, par exemple); les coni¬
fères et les Casuarinacées, surtout anémochores, sont
souvent grégaires et cantonnés aux sols de plaine squelet-
tiques et podzolisés.

Biologie de la fructification

Bien que les émergents puissent produire de grandes
quantités de fruits de temps à autre, ceux-ci ne proviennent
que d'une infime proportion des fleurs d'origine. On a
attribué cela à un défaut de fécondation, à des précipitations
au cours de la floraison, à des phénomènes physiologiques
endogènes et à la prédation. Les espèces du sous-bois
produisent souvent des fruits peu nombreux, mais de
grande taille. Très peu de genres d'arbres ou de lianes de la
canopée ou émergents ont des fruits ou des diaspores légères
et ailées (comme Koompassia et Engelhardtia en Asie du
Sud-Est, à comparer aux forêts à alternance saisonnière
d'Afrique occidentale). On ne sait pas comment ces dias¬
pores sont réellement disséminées dans un milieu où il n'y a

généralement pas de vent, ni comment leurs plantules
peuvent se développer dans un milieu aux ressources nutri¬
tives si faibles.

On ne connaît pas l'importance de Pagamospermie
chez les arbres de la pluviisylve bien que les graines de
certaines Diptérocarpacées et d'Eugenia renferment plu¬
sieurs embryons. Les théories de la speciation doivent en
tenir compte.

Dans l'ensemble de la forêt, on observe chaque année
une fructification plus ou moins importante et régulière,
mais certaines années donnent lieu à une grosse fructifi¬
cation occasionnelle qui concerne beaucoup de genres et
espèces fructifiant généralement à des intervalles plus longs.
C'est ainsi que des Diptérocarpacées à floraison échelonnée
dans le temps formaient leurs fruits à des vitesses diffé¬
rentielles de façon à aboutir à un certain synchronisme
(Holmes, 1942; Wood, 1956; McClure, 1966; Ashton,
1969; Medway, 1972). Une telle périodicité ne doit entre¬
tenir qu'un petit nombre de prédateurs de fruits, communs
toutefois, et accroître ainsi la proportion de semences qui
survivent. Au niveau génétique, une spécialisation bio¬
chimique pourrait maintenir une grande spécificité proie-
prédateur et, par suite, une prédation générale plus faible
(Janzen, 1974).

Les études menées en Afrique sur la fructification
sont très éparses. On trouvera des renseignements dans les
travaux floristiques de Capon (1947) pour le Zaïre, et
surtout de De la Mensbruge (1966) pour la Côte-d'Ivoire.
Les connaissances acquises concernent le rythme de fruc¬
tification : 2 fois par an, 1 fois par an, 1 fois tous les 3 ou
4 ans ; la période de fructification maximale se situe au
cours de la grande saison sèche, soit de décembre à mars
(Côte-d'Ivoire). Les périodes de fructification de près de
350 espèces ont été relevées pour la Côte-d'Ivoire (De la
Mensbruge 1966). Les essences à fructifications nombreuses
et abondantes sont en principe favorisées. Les espèces à
gros fruits, makoré par exemple, en donnent peu ; leur
multiplication est donc plus réduite. La dissémination
des graines est assurée par des agents externes ou non et
les animaux ont une action néfaste, s'ils se nourrissent des
graines, ou favorable, s'ils aident à la dissémination et
accélèrent la germination.

Chorologie

Beaucoup d'espèces caractéristiques du stade évolué (phase
adulte) de la forêt ne possèdent aucun moyen connu de
dissémination, leurs fruits tombant sous le houppier ou
dans un proche rayon de celui-ci. Cela provoque des ras¬
semblements de plantules et une répétition possible de la

1 . Il s'agit du terme mesic qui désigne, dans la nomenclature amé¬
ricaine, des sols dont la température moyenne annuelle est
comprise entre 8 et 15 "C et où, à 50 cm, la différence entre les
températures estivale et hivernale est supérieure à 5 "C. Voir :

Soil taxonomy: basic System of soil classification for making
and interpreting soil surveys. Washington, D. G, USDA, Soil
Conservation Service, Agricultural Handbook n' 436, 1975,
754 p.
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composition floristique dans le temps ; en favorisant une
endogamie temporaire chez quelques individus partageant
une parenté commune, cela peut aussi conduire à une
rapide diversification d'écotypes (Ashton, 1969). Cepen¬
dant, pour quelques espèces, on a noté qu'une prédation
spécifique, en dispersant au loin les diaspores, favorisait
la survie des plantules (Janzen, 1970).

Beaucoup de diaspores sont zoochores : disséminées
surtout par des singes ou d'autres mammifères arboricoles
et des oiseaux. Les fruits sont généralement très colorés à
maturité, souvent rouges mais aussi noirs, blancs, jaunes
ou bleus. Ils possèdent souvent un péricarpe, un mésocarpe,
un endocarpe charnus ou bien des arilles ou arillodes qui,
après déhiscence de l'enveloppe protectrice sèche, laissent
voir une partie interne colorée et juteuse (Corner, 1949,
1952, 1956). Les graines elles-mêmes sont souvent toxiques
et elles sont rejetées ou bien ingérées sans dommages par
l'organisme vecteur (Ridley, 1930). Ce mode de dissé¬
mination plus large peut être associé à des taux de specia¬
tion plus faibles (Ashton, 1969) et à des variations locales
de la composition floristique d'un type de forêt (Rollet,
1974). Cela n'implique pas une alternance régulière d'asso¬
ciations répétitives comme le pensait Aubréville (1938),
car on n'en a pas la preuve nette dans les forêts naturelles
non perturbées.

Dormance

En général, les graines des essences caractéristiques du
stade évolué (phase adulte) n'ont pas de période de dor¬
mance bien que Koopman et Verhoef (1938) aient trouvé
que les graines de Eusideroxylon zwageri conservaient un
bon pouvoir germinatif au bout d'un an. Quelques petites
graines anémochores de Koompassia malaccensis et de
Dyera costulata ont respectivement germé 56 et 130 jours
après leur semis (Wyatt-Smith, 1963) ; au contraire, la
dormance des graines de Diptérocarpacées n'a pu être
allongée que de quatre semaines par la seule dessiccation
ou en combinant dessiccation et refroidissement (Tang,
1971 ; Tang et Tamari, 1973). Les graines des essences
africaines Terminalia ivorensis et Triplochiton scleroxylon
ne sont plus viables après un quelconque stockage ; la
période de dormance des graines de 350 espèces ligneuses
provenant de divers milieux de la Côte-d'Ivoire varie
entre moins de deux semaines et trois ans (De La Mens¬
bruge, 1966).

Germination et implantation

C'est entre la floraison et l'implantation des semis que la
mortalité est la plus forte et il est capital de l'évaluer correc¬
tement si l'on veut mettre en place des méthodes satis¬
faisantes de régénération naturelle des forêts exploitées
(Wyatt-Smith, 1963). On ne sait cependant pas dans quelle
mesure la mortalité est davantage fonction du hasard que
de facteurs sélectifs particuliers. Les conditions de germi¬
nation et d'installation des essences du stock évolué de la
forêt sont presque toujours très étroites et c'est ce qui

gêne surtout leur réinstallation après l'abattage de la forêt
(Gômez-Pompa et al., 1972). L'humidité nécessaire à la
réussite de la germination est souvent très variable d'une
espèce à l'autre; cela peut expliquer les variations spatiales
intra- et interspécifiques de la composition floristique de la
forêt. Brunck (in De La Mensbruge, 1966) a constaté
que les graines d'okoumé ouest-africain (Aucoumea klai-
neana) ne germaient plus si l'humidité relative variait de
plus de 8 %; il est cependant possible de les conserver
plusieurs années en abaissant à la fois la température et
l'humidité (se reporter aux forêts des régions à alternance
saisonnière). Burgess (non publié) a pu montrer que les
graines de Shorea curtisii, espèce émergente des forêts
malaises de crête, avaient besoin pour germer d'une humi¬
dité plus forte que celles de S. leprosula et S. parvifolia sur
les collines. Après son installation, Shorea curtisii était
plus tolérante à de faibles intensités lumineuses et pouvait
donc bien se régénérer sous l'épaisse couverture produite
par Eugeissona tristis, palmier sans stipe, qui abonde dans
les mêmes stations et qui crée des conditions d'humidité
et d'éclairement telles que seule cette espèce de Shorea est
capable de survivre et de se développer. Pour s'installer
avec succès sur des sols de régime thermique quasi tempéré,
les essences du stade évolué ont besoin d'une humidité
constante; un faible éclairement n'est pas un facteur limi¬
tant et il est certain que les jeunes plants ont en général
besoin d'ombre pour ne pas se dessécher.

La prédation est un facteur de sélection important.
Dans les forêts de Budongo en Ouganda, Synnott (1973) a
étudié la régénération d'Entandrophragma utile sous un
couvert forestier évolué de Cynometra alexandri, Entandro-
phragma spp. et Khaya spp. Lors d'expériences de chute
de graines simulées, environ 40 % d'entre elles étaient man¬
gées par les rongeurs avant ou juste après la germination,
et près de 30 % des jeunes plants étaient broutés par les
antilopes dans les deux années suivantes. La pourriture
des graines, les dégradations causées par les champignons
et les insectes étaient responsables, avec la dessiccation,
d'autres pertes. Au bout de deux ans, le taux de survie était
de 2 %. Chan (non publié) a observé que 83 % des fleurs
ne formaient pas de graines chez Shorea ovalis Korth.,
probablement à la suite d'une pollinisation défectueuse;
plus de 90 % des graines néanmoins formées étaient atta¬
quées sur place par un seul insecte prédateur et trois autres
insectes détérioraient 16 % de celles qui parvenaient au sol.
Il a également observé que la prédation diminuait à mesure
qu'on s'éloignait du pied mère. Ces prédateurs ne montrent
pas une spécificité à l'égard de l'hôte, mais c'est le cas dans
d'autres situations et l'on examinera plus loin leur impor¬
tance comme agents du maintien de la diversité.

On ne possède pas de données comparées sur la germi¬
nation et l'installation des plantules dans différents types
de forêt. On n'a pas trouvé de différences notables quant à

la biologie de la fructification entre diverses forêts croissant
dans des stations fertiles moyennement et bien arrosées.
Dans les stations aux sols pauvres et surtout xériques
(crêtes et podzols), on note une augmentation des espèces
aux diaspores sèches, déhiscentes, à petites graines et
anémochores, comme celles appartenant aux genres Cra-
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toxylon, Austrobuxus, Ctenolophon, Allantospermum, Axi-
nandra, Agathis et Casuarina en Asie du Sud-Est. Cette
situation est prévisible dans les milieux plus ventilés et dont
les conditions d'éclairement au sol permettent un départ
rapide de la photosynthèse.

La microfiore de la rhizosphère est un autre aspect
important et mal étudié. On sait très bien maintenant
(Edmiston in Odum et Pigeon, 1970) que beaucoup de
familles de la pluviisylve sont associées à des mycorhizes
(des Diptérocarpacées par exemple, certaines Tiliacées, des
Sterculiacées aux mycorhizes ectotrophes et des Myrtacées
aux mycorhizes vésiculaires et arbusculaires). Comme dans
la zone tempérée, les mycorhizes sont plus répandues et
jouent un rôle physiologique plus important dans les sols
pauvres. Elles pourraient être un facteur déterminant de la
composition spécifique, au moment de l'installation des
plantules.

La production, la dissémination, la dormance des
graines et les problèmes d'installation des semis semblent
être comparables pour les lianes et les arbres, mais ils sont
nettement différents pour les épiphytes qui produisent géné¬
ralement de petites graines avec peu de réserves, dissé¬
minées aussi bien par les mouvements de l'air que par les
animaux.

L'intérêt de la blastogénie (étude de la germination)
dans les études de systématique végétale amène à une
meilleure compréhension des espèces, des genres et de
leur phylogénie. Dans l'étude des Cynometreae et Amher-
stieae (Caesalpinioideae) africaines, Léonard constate
qu'il y a une nette corrélation entre les caractères mor¬
phologiques et les caractères blastogéniques. Cette très
importante donnée mérite d'être soulignée.

Physiologie de la régénération

Du fait de l'abondance de leurs graines et de leur forte pro¬
duction périodique de fruits, les pluviisylves sont caractéri¬
sées par une forte densité de semis et de jeunes plants dont
la répartition est irrégulière et souvent groupée. Cette carac¬
téristique importante en sylviculture a été observée pour les
forêts mélangées à Diptérocarpacées de la Malaisie occi¬
dentale (De Leeuw, 1936 ; Soepono et Ardiwinata, 1957 ;

Wyatt-Smith, 1963), dans les forêts mélangées de plaine
de l'Irian (Loekito et Hardjono, 1965), au Venezuela (Rollet,
1974), au Suriname (Schulz, 1960), à Trinidad (Beard,
1946), dans les forêts mélangées marécageuses de Sumatra
(Rakoen, 1955), dans les forêts à Araucaria de Nouvelle-
Guinée (Gray, 1975) et dans les heath forests de Kali¬
mantan (Soebidja, 1955). Les exemples africains manquent.
Toutes les espèces n'obéissent cependant pas à cette règle,
surtout dans les forêts édaphiques subclimatiques domi¬
nées par une seule espèce comme, par exemple, Hopea
mengarawan Miq. à Sumatra (Thorenaer, 1924) et Shorea
albida Sym. à Sarawak (Anderson, 1961). Le système
uniforme de régénération des forêts à Diptérocarpacées
de basse altitude de Malaisie (Malayan uniform system)
repose sur cette hypothèse. Néanmoins, l'immense majorité
des plantules meurt dans les premières années qui suivent

la chute des fruits. Les survivants peuvent être en partie
ceux qui, par chance ou à cause de leur génotype, sont capa¬
bles de résister à la concurrence au niveau des systèmes
radicaux. On sait qu'une augmentation de Féclairement à
la suite d'une ouverture partielle de la canopée provoque
une rapide élongation des plantules ; beaucoup d'entre
elles peuvent cependant jaunir et ne plus croître en cas
d'abattage du couvert forestier. Wadsworth et Lawton
(1968) ont étudié les effets de l'intensité d'éclairement sur
la croissance des plantules de certaines essences fores¬
tières tropicales ; ils ont conclu que la seule espèce sus¬

ceptible d'avoir une croissance valable sous un éclairement
égal à 1 % seulement du rayonnement diurne était Khaya
grandifolia et que Pinus caribaea était l'espèce la moins
adaptée à l'ombre. Sunderland (non publié) a comparé
les intensités photosynthétique et respiratoire de Shorea
maxwelliana, espèce sciaphile à croissance lente de Malaisie,
à celles de Shorea leprosula, espèce héliophile à croissance
rapide typique du stade évolué. Il a montré que :

Aucune d'elles n'était capable d'assimiler plus qu'elle ne
respirait en l'absence d'un bon éclairement;

La réaction stomatique des deux était immédiate, les sto¬
mates restant fermés à l'ombre et s'ouvrant en quelques
secondes sous l'effet d'un rayon de soleil ;

L'espèce sciaphile avait un point de compensation inférieur
mais elle n'avait pas une intensité photosynthétique
aussi élevée que celle de l'espèce héliophile placée en
plein soleil.

Certains auteurs (Brown et Matthews, 1914; Richards,
1952) interprètent le stade relativement jeune de certaines
espèces des Philippines comme une période de « dormance »
permettant à des espèces héliophiles de survivre à l'ombre,
sans croissance notable, jusqu'à l'apparition d'une trouée.
Cette période de « dormance » ne semble pas exister en
Amazonie; il est probable que les données obtenues ailleurs
soient mal interprétées du fait de la confusion d'obser¬
vations faites dans des forêts évoluées ou dans des coupes
et sur des espèces héliophiles ou sciaphiles.

L'architecture du houppier, la disposition et Tanatomie
des feuilles des arbres et des jeunes plants du sous-bois sont
conformes aux résultats obtenus par Sunderland. Le
houppier est diffus, plus haut que large, et possède donc un
indice de surface foliaire élevé. Les feuilles sont en général
horizontales, minces, plus grandes que celles de la canopée;
elles ont un acumen et un pétiole longs et étroits. Le renou¬
vellement des feuilles est progressif et celles-ci semblent
vivre plus longtemps que dans la canopée; l'élongation
continue des rameaux n'est pas courante, mais cependant
plus fréquente que dans la canopée.

Quand ils ont dépassé le stade déjeune plant, les arbres
cessent parfois de répondre aux variations existant dans la
canopée, au-dessus et autour de leur houppier; cela a été
à la fois observé en Afrique occidentale (Lowe, 1968) et
aux îles Salomon (Whitmore, 1974), et explique pourquoi
les systèmes de coupe sélective et d'éclaircies d'amélioration
n'ont jamais pu réussir.
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Diversité spécifique

Le tableau 1 rappelle les définitions et les généralisations
concernant la diversité spécifique et génétique (voir aussi
les chapitres 4 et 5).

La diversité spécifique intrinsèque, celle des arbres
en particulier, gêne l'interprétation de la sélection natu¬
relle dans les forêts tropicales et partant celle de leur dyna¬
mique et de leur génétique. Janzen (1970, 1971) a insisté
sur la diversité biochimique (phytotoxines) des arbres
des synusies de la pluviisylve ; il l'a interprétée comme
la conséquence de pressions de prédation (s'exerçant
surtout sur les graines, les plantules et les jeunes plants)
déterminant la coevolution des prédateurs et de leurs
hôtes de façon très spécifique (voir aussi Connell, 1970 ;

Wilson et Janzen, 1972 ; Center et Johnson, 1974). Cela
engendre un mécanisme d'ajustement des densités qui
pourrait expliquer la complémentarité écologique dans
l'espace des espèces arborées de la pluviisylve et représen¬
ter un phénomène de sélection naturelle qui n'apparaît
pas dans les distributions spatiales et les associations récur¬
rentes. L'époque de l'attaque du prédateur ou du ravageur
et son comportement alimentaire peuvent cependant modi¬
fier la répartition des survivants et, par conséquent, les
modalités de variation des peuplements ligneux et, à long
terme, leur génécologie. Les travaux de Janzen et d'autres
chercheurs ont surtout porté sur des arbres appartenant
à des genres différents dans les régions tropicales à alter¬
nance saisonnière ; il ne semble pas qu'il y ait de différences
biochimiques et de spécificité au niveau de l'hôte entre
espèces sympatriques appartenant à des genres impor¬
tants ; c'est ainsi que cette spécificité nexiste pas chez les
coléoptères prédateurs des fruits de Diptérocarpacées
(Daljeet Singh, 1974). D'où l'hypothèse que le processus de

speciation chez les arbres est généralement, peut-être
toujours (Ashton, 1969), allopatrique en réponse à des
pressions de sélection plus classiques, mais que les diffé¬
rences biochimiques au niveau des genres et des familles
maintiennent la diversité floristique de ces forêts. Cette
hypothèse repose cependant sur des preuves indirectes
provenant du comportement d'espèces particulières pous¬
sant en monoculture (Harper, 1969 ; Janzen, 1971) ou
dans des zones protégées de leurs prédateurs naturels
Janzen (1974) a aussi observé qu'on trouvait plus de phy¬
totoxines dans les sols pauvres et lorsque la forêt avait
atteint le stade évolué. La diversité spécifique est cependant
maximale sur les sols de qualité moyenne ou médiocre
(Ashton, non publié). L'instabilité écologique de la domi¬
nance monospécifique qu'on peut trouver sur les sols défi¬
cients est démontrée par l'augmentation de la fréquence
des épidémies causées par un défoliateur s'attaquant aux
peuplements purs de Shorea albida (Diptérocarpacées) des
tourbières marécageuses de Bornéo (Anderson, 1961).
Hevea brasiliensis est un des exemples sur lesquels on pos¬
sède le plus de renseignements ; il en existe de bonnes
plantations monospécifiques en Malaisie, mais dans son
pays d'origine, le Brésil, des épidémies de ravageurs auto¬
risent seulement des plantations mixtes (Purseglove, 1968 ;

Harper, 1969). De même, au Queensland, la monoculture
de certaines espèces de la pluviisylve n'a pu réussir à cause
des dommages causés aux plantules par les rats, les insectes
et les maladies fongiques (Webb, 1968).

Webb et al. (1967) ont fait des recherches sur l'échec
de la monoculture de Grevillea robusta, espèce de pluvii¬
sylve, dans l'est de l'Australie; ils ont montré que les
radicelles actives inhibaient la croissance de leurs propres
plantules. Certains exsudats foliaires produisaient aussi le
même résultat. Au Brésil, les plantations de Dinizzia excelsa

Tableau 1. Diversités spécifique et génétique

Définition
Diversité spécifique : nombre d'espèces par unité de surface.
Diversité génétique : nombre d'allèles par locus pour une population donnée.

Généralisations
1 . La diversité spécifique et la diversité génétique sont toutes deux élevées dans des zones variées du point de vue géologique.
2. Lorsque la latitude augmente, la diversité spécifique décroit et la diversité génétique croît.
3. L'hétérogénéité spatiale favorise une sélection par à-coups et donc la speciation; les diversités spécifique et génétique sont grandes.
4. Les diversités spécifique et génétique augmentent lorsqu'on se rapproche des ecotones et des interfaces dans le milieu physique.
5. Les espèces terrestres ont tendance à présenter une diversité génétique plus élevée que les espèces insulaires.
6. Théorie du temps géologique : plus une région est ancienne sur le plan géologique, plus la diversité spécifique y est grande.
7. Théorie du temps écologique : après une perturbation du milieu, la diversité spécifique augmente avec le temps.
8. Lors des successions, la diversité spécifique augmente d'abord, puis décroît à mesure qu'on se rapproche du climax.

donnaient naissance en dix ans à un humus très noir et très
acide qui autorise dans le sous-bois la croissance d'espèces
très spécialisées. De même, Simaruba amara et Bertholettia
excelsa qui semblent avoir une régénération très difficile
ou nulle sous leur propre couvert, pourraient produire une
litière contenant des autotoxines. En Afrique occidentale,
Mangenot (1958) a noté aussi l'absence de régénération
sous Scaphopetalum amoenum. D'autres espèces de la

pluviisylve, dites non grégaires, ont un comportement
analogue, aussi bien en plantation monospécifique qu'en
conditions naturelles. Si l'on trouvait dans la nature une
confirmation générale de ces résultats, cela apporterait la
preuve de changements cycliques à long terme en accord
avec la théorie d'Aubréville (1938).

Ashton (1964) a noté à Brunei une dégradation pro¬
bable à longue échéance de la forêt primaire; il a observé
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l'existence de manchons de sol décoloré autour des racines
principales de Dryobalanops aromatica (Diptérocarpacées),
dont les feuilles sont riches en phénols. De tels changements
à long terme sont peut-être universels sur les terrains stables
des tropiques hyperhumides, mais ne se prêtent pas à des
recherches approfondies.

Variations altitudinales

L'évolution des forêts de montagne a été peu étudiée et il
n'en existe que peu d'analyses comparées. Bien qu'Ashton
ait observé une diminution de la croissance avec l'altitude
on prétend généralement que l'inverse est vrai d'après les
travaux faits en Afrique ; dans ce cas, cependant, l'augmen¬
tation de la croissance avec l'altitude correspondrait en
partie à une élévation de l'humidité et à un caractère sai¬

sonnier moins marqué de la pluviosité dans les montagnes
des régions tropicales à alternance saisonnière (voir cha¬
pitre 4).

Dans la zone des nuages et dans des conditions de très
forte humidité, les arbres rabougris se couvrent d'hépa¬
tiques et d'autres épiphytes. Ces hépatiques forment une
masse spongieuse au pied des grands arbres, s'élargissant
et s'unissant jusqu'à ce que sol et strate arborée se dis¬
tinguent mal l'un de l'autre. Des animaux terrestres entre¬
tiennent des rigoles, surtout le long des crêtes, dans les¬

quelles la litière s'accumule et empêche le développement
des mousses. L'installation des jeunes plants peut donc se

faire sur deux substrats totalement différents qui n'offrent
pas les mêmes chances de survie aux différentes espèces.

Aucun arbre de la pluviisylve ne résiste au gel lorsqu'il
est jeune. Aux altitudes où les gelées deviennent fréquentes,
la forêt cède le pas aux prairies altimontaines dans les¬

quelles des espèces ligneuses pachycaules, non forestières
et très spécialisées, forment des populations diffuses
(Cyathea en Nouvelle-Guinée, Rhododendron zeylanicum
à Sri Lanka, des Broméliacées dans les Andes, des Compo¬
sées et des lobélies en Afrique et en Amérique du Sud,
etc.). La lisière forêt-prairie est nette et souvent accentuée
par les feux. A l'altitude limite de la forêt, la canopée est
uniforme mais dense et semble protéger du gel le sous-bois.

Forêts exposées aux vents

Dans certaines régions, le climat hyperhumide est modifié
par les alizés porteurs de pluie qui soufflent pendant plu¬
sieurs mois de l'année ; ils sont caractérisés par leur cons¬
tance et sont souvent assez violents. A ce climat corres¬
pond une forêt dense basse et schérophylle, où les émer¬
gents, s'ils sont présents, se dressent à peine au-dessus
de la canopée. Les houppiers sont en général de petite
taille et laissent entre eux de larges espaces dus aux vents.
Ces forêts ne doivent pas être confondues avec les forêts
des zones soumises aux tornades et ouragans.

Phases d'ouverture et de reconstitution

En dehors de la mort totale ou partielle de certains indi¬
vidus de la canopée, la forêt ne possède pas de mécanisme

intrinsèque capable d'engendrer autre chose qu'une varia¬
tion phénologique. La canopée aurait alors un recouvre¬
ment total et seules les plantules sciaphiles pourraient
croître au-dessous. Une situation aussi statique n'apparaît
évidemment jamais, car la continuité de la canopée est
toujours interrompue par deux sortes de perturbations.
L'une concerne l'environnement immédiat d'un individu
et provient de la chute d'une branche maîtresse ou d'un
arbre sénescent miné par la vieillesse ou la maladie. L'autre
résulte de certains phénomènes naturels, comme les tem¬
pêtes ou les glissements de terrain, ou même de l'action
de grands mammifères. La rupture consécutive de la
canopée est alors l'occasion d'un changement. La cano¬
pée adulte possède une hétérogénéité intrinsèque et les
clairières sont plus ou moins indéterminées ; mais, dans les
forêts dominées par une seule espèce, il est possible d'appré¬
cier l'étendue totale de ces clairières.

On possède peu de données quantitatives sur la régé¬
nération naturelle dans les clairières et l'on s'accorde donc
mal sur les facteurs qui influent sur le résultat du processus
Van Steenis (1958) pense que le hasard joue un grand rôle
dans la plupart des cas et que les agrégats monospécifiques
ne résultent que de la présence d'un pied mère à proximité
d'une clairière nouvellement créée dans la canopée. Poore
(1968) a suggéré que, dans ces trouées, la régénération
reposait d'abord sur des semis et des jeunes plants déjà
installés au moment de la formation de la trouée ; la pré¬
sence de semis et de jeunes plants déterminés dépend évi¬
demment de plusieurs facteurs comme la proximité des
parents, l'efficacité du mode de dissémination, la dormance,
la périodicité de la floraison et de la fructification et du
degré de sciaphilie. Webb et al. (1972) ont conclu que
beaucoup de facteurs affectaient la composition finale de
la clairière et que ce résultat était surtout aléatoire. De
nombreuses études complémentaires sont nécessaires
pour comparer l'importance des divers facteurs suscepti¬
bles d'affecter la composition spécifique finale des clai¬
rières.

La taille de ces clairières ou trouées varie de quelques
mètres carrés à plusieurs hectares. Elle conditionne le type
de régénération, l'intensité et le sens du changement
entraîné par cette perturbation.

Petites clairières

Ce sont les plus fréquentes dans les forêts peu exposées
aux vents violents, aux glissements de terrain ou à d'autres
catastrophes naturelles non prévisibles. Deux phénomènes
en sont principalement la cause :

1 . Mort naturelle d'arbres émergents ou appartenant
à la canopée. En règle générale, le houppier meurt par suite
du pourrissement interne du tronc, puis tombe en créant
une trouée plus ou moins étroite à travers la canopée.

2. La foudre. Ce sont généralement les émergents qui
sont frappés et qui meurent immédiatement. Les jeunes
plants et les individus du sous-bois sont aussi tués et quel¬
ques arbres de la canopée peuvent l'être en partie ou tota¬
lement dans un rayon de 20 m autour de la base du tronc
atteint; on pense que cela résulterait de la transmission du
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choc par les racines. Ils tombent généralement de la même
manière que les autres arbres morts. La foudre produit
donc des dégâts plus graves que le premier phénomène,
mais les trouées sont du même ordre de grandeur.

Le mode de régénération est assez différent dans les

deux cas :

1. Les jeunes plants ne sont pas tués et réagissent
rapidement à l'augmentation de l'éclairement par une
élongation. La dominance apicale se conserve jusqu'à ce
que l'individu dominant émerge de la canopée principale;
il adopte alors une ramification sympodiale, généralement
accompagnée de l'épanouissement des fleurs (voir cependant
Halle et Oldeman, 1970), qui aboutit à la forme définitive
du houppier. Pendant ce temps, la concurrence réduit le
nombre de pieds poussant dans la trouée. Bien que des
essences strictement caractéristiques du stade évolué oc¬

cupent ces petites clairières, les espèces à croissance rapide
(comme Shorea leprosula) sont avantagées et les essences
sciaphiles, à croissance lente, se frayent un passage vers
la canopée principale à l'ombre de celle-ci. 11 est donc peu
probable que ces petites clairières entraînent des modifi¬
cations immédiates dans la composition floristique globale
de la canopée. Cependant, en l'absence de données démon¬
trant qu'un individu de la canopée est remplacé par un
autre de la même espèce, il est probable que la régénération
dans ces petites clairières entraînera une modification de la
répartition horizontale des espèces de la canopée. Sur une
longue période, la régénération y produit une canopée
composée par un flux d'espèces appartenant au stade évolué.
Cette régénération continue d'espèces sciaphiles dans les
petites clairières a été décrite par Van Steenis (1958) et

qualifiée de diffuse.
2. En tombant, la foudre élimine toute régénération

existante. Les clairières ainsi constituées demeurent souvent
vides pendant de longues périodes, et peuvent même devenir
semi-permanentes dans les stations qui sont, pour des
raisons physiographiques, fréquemment frappées par la
foudre. Généralement, les trouées sont d'abord colonisées
par des plantes herbacées, y compris Pandanus spp., des
graminées forestières et des fougères, puis par les germi¬
nations et les plantules des espèces plus héliophiles du stade
évolué, accompagnées parfois de quelques espèces ligneuses
pionnières, généralement transitoires.

Grandes clairières

Elles peuvent être provoquées par un certain nombre de
facteurs naturels comme les coups de vent localisés, les
glissements de terrain, les éruptions volcaniques et les
typhons (pour les deux derniers, voir plus loin le paragra¬
phe sur les catastrophes occasionnelles). Le premier et le
dernier phénomène diffèrent des autres en ce qu'ils n'éli¬
minent pas la régénération. Les grandes clairières se dis¬
tinguent fondamentalement des petites trouées par leur
durée et par la quantité de lumière qu'elles laissent péné¬

trer dans les strates inférieures. Elles ne peuvent se com¬
bler que par des individus appartenant à une strate infé¬
rieure et il est possible qu'une plantule puisse se développer
jusqu'à atteindre la canopée, avec un houppier recevant en

permanence la lumière incidente. Les forestiers y recon¬
naissent les conditions optimales de croissance des plantules
et des jeunes plants et tâchent alors de les reproduire. En
ouvrant la canopée d'une pluviisylve en Ouganda, Philip
(1968) a pu augmenter la régénération des espèces hélio¬
philes, y compris les essences intéressantes appartenant àj
la famille des Méliacées, alors que dans la forêt intacte;
les plantules appartenaient surtout à des espèces très scia-,
philes. Le fait que la régénération des Méliacées ait lieu
dans de jeunes communautés mélangées à la lisière fores¬
tière confirme l'opinion de Eggeling (1947) et celle de
beaucoup de chercheurs en Afrique occidentale, qui pensent
que les forêts riches en acajous sont secondaires. Comme le
sous-bois n'est pas détruit, le sol est rapidement recouvert
et les plantules survivantes appartenant au stade évolué
sont souvent dépassées par des arbres et des lianes ligneuses
à croissance rapide se rattachant à un élément floristique
forestier distinct, souvent appelés pionniers ou « nomades
biologiques » (Van Steenis, 1958). Ces derniers constituent
le premier stade des successions à l'intérieur de la forêt
et dominent les successions précoces quand le sol a été
gratté.

D'après les expériences faites par Keay (1960) au
Nigeria, les graines de beaucoup d'espèces pionnières
seraient photosensibles et resteraient dormantes dans le
sol, à l'ombre, pendant de longues périodes. Cette expé¬
rience simple mais importante, doit être répétée et étendue,
car les résultats, s'ils sont corrects, permettent de mieux
prédire la composition spécifique des premiers stades de
reconstitution.

Les espèces pionnières sont caractérisées par les pro¬
priétés suivantes :

Graines légères « 1 mg, par exemple, chez Musanga
cecropioides et Anthocephalus chinensis), possédant peu
de réserves et bien disséminées parle vent et les oiseaux;

Graines dormantes; cela demande à être mieux connu,
quoique certainement exact pour Anthocephalus chi¬
nensis et Albizia falcataria;

Germination provoquée par la lumière et/ou la tempé¬
rature, ce qui doit être encore précisé par des expé¬
riences complémentaires (voir Olafoye, 1968);

Photosynthèse apparaissant aussitôt après la germination;
Rapide départ d'une phase de croissance logarithmique et

sa poursuite jusqu'à une mort plus ou moins brutale;
Croissance impliquant la formation de nombreux rameaux

verticaux ou inclinés, vigoureux et puissants, portant
de grandes feuilles et formant une canopée dense d'une
seule strate; cela élimine dès le début d'autres plantes
concurrentes et porte la température au maximum au
c de la journée et donc, cn même temps, l'intensité
de la transpiration et de la photosynthèse; cela mérite
une étude physiologique approfondie (Combe et Had-
field, 1962);

Feuilles changeant d'orientation au cours de la journée
afin de réduire le degré d'insolation;

Vitesses de croissance élevées;
Pour quelques espèces, accumulation des éléments nutritifs

des horizons supérieurs du sol dans les feuilles ct par¬
fois dans la litière, par exemple, K chez Musa et
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Manihot et P chez Mallotus resinoides (Sajise, commu¬
nication personnelle);

Fréquente association avec des fourmis; cela peut aug¬
menter les éléments nutritifs par l'intermédiaire des
excréta, protéger des herbivores les feuilles souvent non
toxiques et même éliminer directement les lianes
envahissantes qui, dans le cas contraire, pourraient
étouffer les houppiers (Janzen, 1969);

Floraison rapide, plus ou moins continue; forte production
de fruits;

Intolérance à l'ombre;
Faible durée de vie.
On peut citer parmi les arbres, Musanga en Afrique mais
aussi Macaranga spp., Dillenia suffruticosa, Mallotus pani¬
culatus en Asie du Sud-Est ; Cecropia en Amérique du
Sud et, parmi les lianes, Uncaria, Marremia et Ipomoea
en Asie du Sud-Est.

Dans cet enchevêtrement, bon nombre d'espèces du
stade évolué survivent. Au bout d'un certain temps, ne
dépassant pas quinze ans chez Homalanthus (Kellman,
1970), les espèces pionnières commencent à mourir, souvent
après que leurs vigoureuses branches ascendantes se sont
brisées sous leur propre poids. Les espèces du stade évolué
peuvent alors prendre le dessus, mais elles sont souvent
précédées par un autre groupe d'espèces arborées, plus ou
moins distinct, qui atteignent leur développement maximal
dans les dernières phases de la succession et sont carac¬
térisées par :

Une dominance apicale permettant une rapide élongation
(certains individus peuvent parfois devenir émergents);

Des branches horizontales portant de grandes feuilles de
forme semi-losangique, disposées en couches denses
superposées, plus ou moins distantes;

Des vitesses de croissance élevées;
Des systèmes radicaux profonds, avec des racines princi¬

pales puissantes;
Une forte activité fixatrice d'azote chez certaines espèces

comme Anthocephalus chinensis (au niveau des feuilles)
et Albizia (au niveau des racines); ce point mérite
d'être approfondi;

Une intolérance à l'ombre;
Une durée de vie moyenne, dépassant quelquefois cent ans.
Ce groupe partage la plupart des caractères des espèces
pionnières, mais ses éléments se montrent souvent plus
tolérants à l'ombre. Beaucoup d'espèces sont caducifoliées
pendant de courtes périodes (par exemple Octomeles,
Terminalia, Bombax, Ceiba, Alstonia et Sterculia spp.).
La taille et la disposition des feuilles s'associent pour favo¬
riser au maximum les intensités d'assimilation à l'intérieur
du houppier et accélérer l'élongation. Au stade évolué, les
houppiers sont hémisphériques, assez diffus, et produisent
un microclimat favorable au développement des espèces.
Les arbres de cette synusie particulière, avec leurs racines
absorbantes profondes et peut-être une très active fixation
d'azote, semblent jouer un rôle important dans le rétablis¬
sement de la fertilité du sol et du cycle des éléments miné¬
raux en forêt. Chez les genres Albizia et Samanea (Légu¬
mineuses), par exemple, le rameau principal peut parfois
devenir horizontal par transfert de la dominance apicale

vers un rameau axillaire; leurs folioles changent de position
au cours de la journée pour réduire le rayonnement inci¬
dent au minimum.

Les divers stades évoqués (stade pionnier, dernières
séries de la succession, stade évolué) dépendent de toute
une gamme de caractéristiques biologiques. Dans les
conditions naturelles, cette gamme n'est évidemment pas
discontinue et les divers arrangements possibles autorisent
toutes sortes de tactiques de croissance liées à la lumière
et à la concurrence ; cela ajoute une dimension supplé¬
mentaire et subtile aux processus de sélection naturelle
qui conditionnent les modalités de variation intrinsèques
de la forêt. Ainsi, Homalanthus, Tréma, Muntingia et
Anthocephalus combinent la longévité des pionniers à
l'architecture du houppier des espèces des dernières séries
de la succession ; par ailleurs, la distinction entre ces der¬
nières espèces et celles, héliophiles, du stade évolué n'est
pas toujours claire (chez Terminalia, Alstonia, Dyera et
Pterocymbium spp., par exemple). D'un autre côté, les
espèces du stade évolué continuent de régénérer avec seu¬

lement de faibles perturbations naturelles ; cette régénéra¬
tion est cyclique à l'intérieur de ce groupe d'espèces vica-
riantes et la composition de la canopée adulte devient,
dans ce sens, déterminée. Au contraire, les dernières
espèces secondaires ne peuvent survivre sans une pertur¬
bation notable, et leur répartition se fait au hasard chez
celles ne présentant pas une dormance des graines ; de
petits peuplements monospécifiques peuvent alors appa¬
raître.

La fréquence et l'étendue des glissements de terrain
et des effondrements qui provoquent de larges clairières
dans lesquelles le sol et la végétation sont totalement
détruits sont liées à des facteurs tels que l'intensité des
pluies, la pente, l'angle des couches (si la roche-mère est
sédimentaire), les propriétés physiques du sol (notamment
la structure) et le type de végétation. Si les tremblements
de terre sont fréquents, des glissements de terrain peuvent
se produire même sur des pentes modérées et la superficie
de sol enlevé est beaucoup plus grande que celle emportée
par des pluies torrentielles. Bien que les limites des glisse¬
ments de terrain puissent rester visibles pendant de nom¬
breuses années, la surface de sol partiellement dénudé
se couvre rapidement de végétation. Le nord du Queens¬
land enfin montre, à titre d'exemple, les conséquences de
glissements de terrain. Sur des sols formés à partir de gra¬
nités ou de schistes, situés sur des pentes supérieures à
15° environ, on a observé la chute de grands arbres aux
racines peu profondes, surtout par grand vent et lorsque
de fortes pluies avaient saturé le sol. Les arbres sont plus
vulnérables et les sols plus instables quand la déclivité
augmente brusquement ; on a alors tendance à trouver
des zones ondulées formées d'anciens cratères de racines
dans des situations topographiques particulières sur les
versants montagneux (Williams et al, 1969a).

Dans les grandes clairières, quand le stade évolué
de la forêt a totalement disparu, la dernière série de la
succession est parfois envahie par des espèces principale¬
ment issues des groupements du stade évolué ; celles-ci
conservent leur faible vitesse de croissance et leur gamme
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d'architectures de houppier, et sont caractérisées par l'effi¬
cacité de la dissémination de leurs diaspores, surtout par
les animaux.

A quoi conduit une certaine composition spécifique ?

Des modes de répartition particuliers à certains individus
apparaissent très rapidement au cours de la régénération.
Certains sont dus à des facteurs du milieu, en particulier
des différences microstationnelles, d'autres à des facteurs
non mésologiques comme la localisation des graines (Greig-
Smith, 1952; Ross, 1954; Richards, 1955; Williams et al.,
1969). Il y a peu de données qui permettraient de corréler
ces types de distribution à des répartitions préexistantes
dans la végétation originelle ou à des discontinuités pro¬
duites par la localisation des perturbations. Jusqu'à quel
point ces distributions floristiques se retrouvent-elles dans
les phases successives ? Ce problème a été étudié pendant
les 12 premières années de la régénération d'une forêt
notophylle complexe à espèces lianescentes dans le sud-est
du Queensland. Williams et al. (1969) ont montré que la
toute première phase était caractérisée par un rapide chan¬
gement d'espèces dans le temps. L'ensemble de la régéné¬
ration variait en même temps, même si la distribution de
ces premiers colonisateurs n'était pas due au hasard. La
phase pionnière mettait en évidence des différences micro¬
stationnelles qui étaient apparues au cours du processus
initial d'éclaircie. Ces distributions changeaient avec le
temps. La dispersion des espèces de forêt primaire qui
s'installaient n'était pas due aux variations spatiales du
milieu (Webb et al., 1972). Les espèces d'une phase ne
semblent donc pas affecter la composition floristique des
phases successives. Cependant, Williams et al. ont bien
montré que Lantana camara, espèce introduite, était capable
de bloquer complètement la succession, ce qui est bien
connu ailleurs en région tropicale pour les forêts en cours
de régénération. Les effets à long terme de l'occupation
d'une station par une telle espèce sont inconnus.

Catastrophes occasionnelles

Les principaux types de catastrophes naturelles qui peuvent
modifier des régions forestières entières sont les typhons
et les éruptions volcaniques. Ils sont peu fréquents en
Afrique mais méritent d'être signalés ici en raison de leur
impact révélateur dans d'autres régions du monde. Les
cyclones provoquent des vents dont la vitesse dépasse
200 km/h et leurs effets peuvent être aggravés localement
par la topographie et des tourbillons ; ils se reproduisent
à peu d'années d'intervalle en plusieurs endroits de la
zone cyclonique, sur les bordures ouest des grands océans,
à plus de 5° de l'équateur climatique (en particulier le
nord-est des Philippines, Guam, le Queensland, la Méla¬
nésie et les Caraïbes). Cette zone coïncide en partie avec
celle des forêts exposées aux vents.

Les cyclones sont plus dévastateurs dans les régions
où ils ne se produisent qu'à de longs intervalles. Dans le
nord du Queensland, les zones de pluviisylve particulière¬
ment touchées par les cyclones ont été cartographiées à
partir de photographies aériennes et observées par héli¬
coptère (Webb et Tracey, non publié). Elles se trouvent

pour la plupart à des altitudes inférieures à 700 m, au
niveau des crêtes et des éperons des cordillères du corridor
côtier qui accélère la vitesse des vents. Ces zones ont des
formes irrégulières et leur superficie varie de moins d'un
hectare à plusieurs hectares ; elles peuvent prendre la
forme de bandes irrégulières et de layons de quelques
centaines de mètres de large et de plusieurs kilomètres de
long. Les effets des cyclones se font sentir de façon très i

irrégulière sur l'ensemble de la forêt ; ils défolient les grands I

arbres, brisent les fortes branches et déracinent surtout
les espèces à enracinement superficiel ou à contreforts.
La pénétration de la lumière au niveau des strates infé¬
rieures de la forêt libère les plantules jusque-là réprimées
et provoque un développement dense de plantes lianes¬
centes dans le sous-bois et jusqu'au-dessus des houppiers
des arbres restés debout, formant alors de véritables colon¬
nes de lianes. L'humus et les réserves de graines de la
forêt demeurent intacts et les débris se décomposent rapi¬
dement. La canopée des pluviisylves du nord du Queens¬
land, endommagées de temps à autre par les cyclones, est
très irrégulière, et la régénération consécutive de Calamus
spp. et d'autres lianes héliophiles du sous-bois rend ces

forêts impénétrables, d'où leur dénomination de fourrés
« cycloniques ».

Bien qu'on fasse mention dans la bibliographie des
effets des cyclones ou des ouragans dans les pluviisylves
(voir Webb, 1958), les relations détaillées relatives aux
conséquences de nature biologique ainsi que l'évaluation
quantitative de l'échelle des perturbations provoquées sont
encore rares (voir cependant Whitmore, 1974). Sous-
bois et régénération ne sont pas éliminés, bien que la
forêt puisse présenter durant plusieurs années et peut-
être même des siècles après le passage du cyclone une appa¬
rence uniforme, les espèces héliophiles étant dominantes
(Wyatt-Smith, 1963 ; Whitmore, 1974, 1975). Les coups
de vent et les glissements de terrain seraient, d'après Gray
(1975), nécessaires à la régénération réussie et donc à la
survie des peuplements de Araucaria spp. en Nouvelle-
Guinée.

Des éruptions volcaniques se produisent dans les forêts
des Philippines, de l'ouest de Java, dans certaines régions
de la Papouasie - Nouvelle-Guinée et dans d'autres îles de
la zone à andésites du Pacifique sud. Les effets destructeurs ;

de tels phénomènes et la réaction de la végétation sont bien
connus grâce aux travaux de Van Leuwen (1936) sur lei
Krakatoa. Les zones dévastées peuvent être très grandes et
s'étendre sur plusieurs kilomètres carrés, mais les épisodes,
volcaniques ne sont que des facteurs exceptionnels quant
à l'évolution de la pluviisylve. Dans le cas extrême mais
bien connu du Krakatoa, on a d'abord noté une longue
phase de colonisation par des bryophytes, des fougères et
parfois des graminées qui formèrent un horizon humique;
une succession lente mais normale de plantes ligneuses
intervint par la suite, les espèces présentes dépendant de
l'approvisionnement en graines. Quand le volcanisme se

manifeste dans des pluviisylves sises à l'intérieur des terres
et que les sols sont jeunes, comme ceux dérivés de matériaux
pyroclastiques en Papouasie - Nouvelle-Guinée, on observe
des dominances locales d'espèces arborées appartenant aux
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dernières séries de la succession. L'abondance en certains
sites d'espèces comme Anisoptera thurifera (par exemple,
sur le mont Victory, dans la Hydrographers Range, sur la
côte de Ioma-Popondetta et de Morobe) et Pometia pinnata
(par exemple, en Nouvelle-Bretagne) est peut-être liée à
d'anciens épisodes de pluies de cendres volcaniques.

Galeries forestières

Des galeries forestières naturelles se trouvent au bord de
l'eau. Comme dans les clairières, un fort éclairement atteint
le sol, mais ici de façon semi-permanente. Ces conditions,
notamment le long des berges, permettent le développement
de nombreuses espèces ayant envahi les milieux secondarisés
et de plusieurs autres également associées aux clairières.

Beaucoup d'espèces sont hydrochores ou zoochores
(poissons), comme quelques Ficus, Dysoxylum spp., San-
doricum borneense et un nombre notable comme Octo-
meles ou Casuarina spp. sont pollinisées par le vent et
anémochores. Les houppiers oblongs et exposés portent
de grandes fleurs très voyantes.

Variations édaphiques

Cette description de l'évolution des clairières s'applique
le mieux aux forêts poussant sur des sols de régime ther¬
mique tempéré, dans lesquelles les macrophylles peuvent
largement dominer, même dans des clairières relativement
petites et où les espèces héliophiles du stade évolué trouvent
des conditions édaphiques propres à la reconquête du ter¬
rain. Du fait de la densité de la canopée, les espèces scia¬
philes à croissance lente tendent à dominer progressivement
le stade évolué, car elles sont capables de survivre et de
croître à l'ombre de la canopée adulte, encore à ses débuts.
Ce phénomène accentue le contraste entre les clairières et le
stade évolué de la forêt.

Sur des sols pauvres, squelettiques et/ou podzolisés
ainsi que sur les tourbières, l'horizon superficiel se dessèche.
Ce dessèchement est encore plus marqué dans les grandes
clairières, en particulier lors de glissements de terrain, car
l'humus s'y oxyde ou disparaît de la même façon que la
forêt où se trouvent la plupart des éléments nutritifs dispo¬
nibles. Bien qu'on trouve quelques macrophylles spécia¬
lisées, généralement à feuilles cireuses ou tomenteuses
(comme Ficus grossularioides ou Macaranga pruinosa en
Asie du Sud-Est), la plupart des espèces de ces clairières
existent lors du stade évolué sur ces sols. Les principales
différences entre ces deux stades sont d'ordre quantitatif,
les clairières favorisant des espèces à croissance assez rapide,
à forte production de graines et à bonne dissémination.
Dans les grandes clairières sur sols podzolisés, le retour au
stade évolué est en fait très lent; on a de bonnes raisons de
penser que ces sols sont souvent appauvris irréversiblement
et encore plus podzolisés (Ashton, 1964; Briinig, 1970);
sur les sols podzolisés et squelettiques, la succession peut
même être déviée plus ou moins définitivement vers un
type de fourré.

Variations altitudinales

En dehors des observations remarquables de Kramer
(1926, 1933), on ne possède pas de détails sur la phase

d'ouverture de la canopée en montagne. Ses modalités
varient avec l'altitude, peut-être parce que l'eau y est
moins un facteur limitant, malgré une augmentation de
l'acidité du sol. La régénération de la forêt de haute alti¬
tude et des forêts rabougries des crêtes aux altitudes infé¬
rieures est tout à fait comparable à celle observée sur les
sols pauvres de plaine ; toutefois, la canopée conserve
toujours une gamme appauvrie de macrophylles dont
certaines n'existent pas en plaine. Le travail de Kramer
sur la régénération dans des clairières artificielles faites
dans la pluviisylve de montagne du mont Gede, dans l'ouest
de Java, a montré que celle-ci se déroulait delà même
façon que dans les clairières naturelles. Il a trouvé que les
dominants de la forêt primaire survivaient et croissaient
correctement dans les clairières artificielles inférieures à
0,1 ha. Dans celles ayant 0,2 à 0,3 ha, la régénération et la
croissance des dominants de la forêt primaire étaient
réprimées par le développement dense d'espèces secon¬
daires. La régénération ultérieure dépendait des espèces
arborées et de la taille des clairières. Au bout de cinq ans,
les cimes de ces espèces atteignaient le niveau inférieur du
houppier des arbres survivants de la canopée adjacente.

Diversité spécifique

La diversité spécifique est partout moindre dans les clai¬
rières que dans les forêts ayant atteint leur stade évolué.
Les feuilles de plusieurs espèces pionnières ou appartenant
aux derniers stades de la succession (Anthocephalus, Octo-
meles spp., Shorea leprosula, par exemple) et poussant
dans des sols de régime thermique tempéré ou presque,
sont rapidement réduites à l'état de squelettes par les
insectes herbivores. Il semble que les produits de la photo¬
synthèse soient destinés à permettre une croissance maxi¬
male et que la longévité des feuilles importe peu; les espèces
de la phase d'ouverture canaliseraient moins d'énergie en
vue de la production de toxines. Une preuve en est fournie
par le fait bien connu que les mammifères broutent de
préférence les espèces de la phase d'ouverture.

Comme au stade évolué, la flore de la phase d'ouver¬
ture s'appauvrit dans les clairières isolées de faible super¬
ficie.

Biologie et régénération des forêts
de climat contrasté

Types et délimitations

On n'examinera que les seuls aspects de l'évolution des
forêts de climat contrasté qui diffèrent de ceux des forêts
équatoriales sempervirentes. Outre la défoliation, les deux
grandes différences concernent leur phénologie, en parti¬
culier celle de la floraison et de la fructification, et leur
diversité; toutes deux découlent des modalités fondamen¬
talement différentes de leur évolution.

Dans les zones normalement occupées par la forêt
hyperhumide, les collines calcaires sont couvertes de forêts
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présentant des caractères saisonniers; à l'inverse, dans les
zones de formations caducifoliées, des forêts de type hyper¬
humide peuvent se développer sur des basaltes et des allu¬
vions fertiles. Dans les deux cas, l'évolution et la phénologie
foliaire peuvent en grande partie se conformer à celles des
types hyperhumides normaux, mais ces forêts restent floris-
tiquement plus pauvres et ont souvent tendance à être domi¬
nées par une seule espèce; la floraison et la fructification
sont cependant des phénomènes annuels plus prévisibles.

Le feu
La présence ou l'absence de feu a de telles conséquences
fondamentales, en particulier sur la structure, la germi¬
nation, l'installation des jeunes plants, la composition
floristique et donc sur l'évolution des écosystèmes forestiers
tropicaux qu'il faut distinguer deux types de forêts de climat
contrasté : les forêts denses et les savanes. Les savanes ne
sont pas considérées ici, mais elles se sont largement éten¬
dues dans les zones de forêt dense à climat contrasté, à la
suite des interventions humaines, surtout sur les sols peu
profonds et bien drainés.

Les effets des feux de brousse sur les forêts humides
tropicales et subtropicales donnent lieu à des controverses,
mais ils semblent toujours en rapport avec les activités
humaines.

Le feu ne paraît pas pouvoir attaquer et détruire la
forêt dense humide. Une saison exceptionnellement sèche
peut cependant favoriser l'extension des feux de savane
ou d'essartage voisins, ceci d'autant plus facilement que le
type de forêt est moins hygrophile. Plusieurs auteurs ont
signalés de telles attaques de lisière (Schnell, 1971, en
Basse Guinée ; Koechlin, 1961, au Congo dans les environs
de Brazzaville ; Devineau, 1975, dans les savanes piré-
forestières de Côte-d'Ivoire). Schnell, 1971, signale, tou¬
jours en Guinée mais cette fois dans la région des Monts
Nimba, avoir vu, lors d'une saison sèche exceptionnelle¬
ment marquée, les feux pénétrer des fourrés secondaires,
qui ne sont, normalement, pas plus inflammables que la
forêt.

Dans le Sud-Ouest de Madagascar, les incendies de
forêt, d'un type sec très marqué, sans abattage préalable,
sont exceptionnels (Morat, 1973). Cet auteur rappelle
l'incendie de la forêt de Behimane (Ankazoabo) qui s'était
produit à partir d'abattis (Aubréville, 1971). Le feu,
relaté par Vignal (1956), qui, dans une forêt d'altitude,
s'était propagé dans la matière organique morte avant de
se transmettre aux arbres, reste très exceptionnel.

Dans tous ces cas, la forme de remplacement fut une
végétation secondaire.

Sous les climats saisonniers les plus humides et sous
les climats hyperhumides, les feux répétés conduisent à
des savanes floristiquement pauvres dominées par des
espèces pérennes grossières (comme Imperata en Afrique,
voir les chapitres 9 et 20).

Phase adulte (stade évolué)

Caractéristiques structurales de la canopée

Dans les forêts de climat très peu contrasté, la structure
de la canopée typique des forêts hyperhumides est conser

vée, avec des émergents plus ou moins isolés, une canopée
principale dense et un sous-bois à plusieurs niveaux. Ces
forêts se trouvent dans des régions recevant en moyenne
au moins 75 mm de pluie par mois et comprennent en
Afrique les pluviisylves sempervirentes. Lorsque la saison
sèche s'allonge, la puissance de la forêt diminue, les émer¬
gents deviennent épars et parfois même disparaissent, la
canopée devient uniforme et les épiphytes, mais non les
lianes, sont moins nombreux.

Phénologie

Le domaine des forêts caducifoliées se caractérise par une
seule saison sèche, plus ou moins longue. Dans le miombo,
au Zaïre, Malaisse (1974) distingue cinq saisons diffé¬
rentes sur le plan phénologique : deux périodes sèches,
une chaude suivant une fraîche et trois périodes humides,
une précoce et une principale suivies d'une tardive moins
nette.

Feuillage
Bien que le caractère caducifolié soit un phénomène
dominant en climat tropical contrasté, il n'est pas universe)
et dépend d'abord de la fertilité du sol et non du climat
comme on le suppose généralement. Quand cette fertilité
est modérée ou élevée, la tendance à la caducité s'accroît,
d'abord chez les émergents, puis dans la canopée princi¬
pale et même dans l'ensemble de la forêt si la saison sèche

est plus marquée.
La chute des feuilles est le principal critère d'identi¬

fication des types de végétation forestière intertropicale
et il est d'usage général de distinguer entre forêt semper¬
virente, forêt semi-décidue ou semi-caducifoliée, forêt
décidue ou caducifoliée (coll. de Yamgambi, 1956) selon
le degré de défoliation de l'ensemble de la forêt.

Il y a une relation évidente entre la durée et le nombre
de saisons sèches et ce caractère du feuillage. Par le jeu
des compensations écologiques, le sol peut compenser
cette dépendance (Guillaumet et Adjanohoun, 1971).

Notons que les strates inférieures des forêts semi-
décidues et même décidues ont toujours une tendance
marquée à la sempervirence. Enfin il faut signaler que
l'absence de synchronisme dans la chute des feuilles n'exclut
pas, mais au contraire renforce, l'existence d'un rythme
endogène spécifique ou même individuel ne dépendant
pas du rythme des saisons.

Comme l'a observé Vidal (1966) en Indochine, la
chute des feuilles précède généralement l'arrivée de la
mousson, à la fois chez les plantes terrestres et chez les
épiphytes. Ho (non publié) rapproche ce phénomène de
l'augmentation de l'humidité atmosphérique qui inter¬
vient à ce moment-là ; on a évoqué une montée de l'eau
du sol par capillarité, mais on ne connaît pas de mécanisme
qui pourrait l'expliquer. Chaque espèce perd ses feuilles
pour une période donnée et variable selon le climat ;

dans une forêt, il est fréquent que des individus d'une
même espèce aient des périodes de défoliation différentes
(Legris et Blasco, 1972). Quand l'humidité du sol augmente,
il arrive que les arbres des forêts caducifoliées ne perdent
pas totalement leurs feuilles.
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Sous ces climats, on note cependant l'existence de
forêts sempervirentes sur des sols pauvres et drainés.

Les forêts littorales sur podzols (Leneuf et Ochs, 1956)
de Côte-d'Ivoire caractérisées par Afrolicania elaeosperma
et Cephaelis abouabouensis sont essentiellement semper¬
virentes (Guillaumet et Adjanohoun, 1971).

Au Gabon la forêt à Piptadenia duparquetiana, qui,
bien que sempervirent, a un couvert clair, possède un sous-
bois dont les feuilles jaunissent durant la saison sèche
(Trochain, 1980).

Par contre les dômes granitiques ou « insèlbergs » si
fréquents dans certaines régions forestières sont bien
souvent couronnés d'une forêt décidue à Newboudia
laevis, Stereospermum acuminatissimum, Hymenodyction
floribandum, etc.. (Adjanohoun, 1964 ; Bonardi, 1966 ;
Guillaumet, 1967 ; Miège, 1955 ; Richards, 1957 ; Schnell,
1952, etc.).

On trouvera dans Taylor (1960) de nombreuses infor¬
mations sur la phénologie d'arbres africains.

Morphologie et anatomie des feuilles. Les feuilles des
espèces sempervirentes ont un comportement comparable
à celui des forêts hyperhumides. Ferri (1963) a confirmé
que ces feuilles sempervirentes continuaient à transpirer
librement durant toute la saison sèche dans les cerrados
brésiliens et il semble établi que même ici la régulation
stomatique est faible après que les feuilles eurent atteint leur
maturité.

En revanche, les feuilles des espèces caducifoliées
ont des comportements variés. Au cours de leur phase
feuillée en saison des pluies, beaucoup d'espèces adoptent
le même type de croissance que les espèces de la phase
d'ouverture des forêts hyperhumides ; cependant, à cause
des fluctuations saisonnières dans la vitesse de formation
du xylème et donc de sa densité, les espèces à bois tendre
sont rares dans les climats plus secs. Beaucoup ont néan¬
moins de grandes feuilles minces, portées par des pétioles
longs et fins ; elles forment plutôt des houppiers irréguliers,
en forme de losange ou de dôme, que denses et aplatis
comme ceux des Bombax, Terminalia, Alstonia spp. et des
jeunes Ceiba spp., qui dominent dans la phase d'ouverture
des forêts semi-caducifoliées de climat à peine contrasté.
Il ne semble pas qu'on ait encore fait beaucoup d'obser¬
vations d'ordre physiologique sur ces espèces caducifoliées,
surtout au niveau des réactions stomatiques dont on peut
cependant supposer la grande sensibilité. On retiendra en
Afrique les recherches sur les feuilles d'ombre et de lumière,
en prenant en considération des mouvements stomatiques
(Lemée, 1957) la teneur en chlorophylle (Lemée, 1959) la
respiration et Tanatomie (Mulher et Nielsen, 1965).

Floraison

Les études phénologiques détaillées sur la floraison en
climat tropical à alternance saisonnière sont rares ; cepen¬
dant, de nombreuses observations occasionnelles sont
isolées ou incluses dans des rapports floristiques ou fores¬
tiers, comme celles de Capon (1947) au Zaïre et De la
Mensbruge (1966) en Côte-d'Ivoire. La plupart des arbres
de ces forêts fleurissent tous les ans, la majorité après la
chute des feuilles et les autres soit avant (cas général des

espèces caducifoliées) soit pendant ou après le débourrage
suivant (cas général des espèces sempervirentes). La flo¬
raison a lieu en général au début ou vers la fin de la saison
sèche (Vidal, 1966 ; Longman et Jenik, 1974).

En forêt dense de Côte-d'Ivoire, les floraisons seraient
surtout abondantes durant la petite saison sèche (juillet-
août), beaucoup plus que pendant la grande saison sèche
(janvier-février). Elles redeviennent abondantes au début
de la saison des pluies (mars-avril) pour diminuer ensuite
en mai-juin. Certaines espèces peuvent fleurir presque
toute l'année, alors que la floraison d'autres est liée à la
défeuillaison. On sait que la floraison ne se produit qu'à
un intervalle de plusieurs années chez certaines espèces ;

d'autres peuvent fleurir 2 fois par an : Combretodendron
africanum, Guarea cedrata, Khaya ivorensis, Turraeanthus
africanus (Aubréville, 1938).

Il peut aussi ne pas y avoir de synchronisation entre
les individus d'une même espèce et sur les branches d'un
seul individu, comme chez le fromager (Ceiba pentandra).

Contrastant avec celles des régions équatoriales sans
alternance saisonnière, plusieurs espèces, surtout mais pas
seulement celles fleurissant après la chute de leurs feuilles,
portent de grandes fleurs aux couleurs brillantes. Dans le
miombo zaïrois, Malaisse (1974) a observé que les diverses
synusies ligneuses des forêts claires semi-caducifoliées à
Brachystegia possédaient des rythmes de floraison diffé¬
rents. Le sous-bois présente un maximum de floraison bien
marqué pendant la saison sèche et chaude, mais certains
arbustes fleurissent vers la fin de la saison des pluies; la
strate herbacée possède deux maximums dont le plus
important, concernant surtout les hémicryptophytes, se

situe au c de la saison des pluies et l'autre, bien net et
intéressant les géophytes, se place à la fin de la saison sèche
et chaude. Comme le note Malaisse, la floraison peut être
reculée ou tassée selon la date des feux. Beaucoup d'es¬
pèces sempervirentes fleurissant irrégulièrement, mais tou¬
jours de façon synchrone, en climat hyperhumide, le font
tous les ans dans les climats contrastés : c'est le cas de Hevea
brasiliensis (Euphorbiacées), Dipterocarpus gracilis (Dipté¬
rocarpacées) et Terminalia catappa (Combrétacées). Bien
qu'au niveau général des espèces la floraison soit annuelle,
une partie seulement des populations de beaucoup de forêts
de climat à peine contrasté fleurit chaque année, car de
nombreux individus s'abstiennent souvent de fleurir pen¬
dant deux années successives. Florence (1964) a comparé
la floraison et la production de graines dans six peuple¬
ments d'Eucalyptus pilularis, espèce tropicale australienne,
et constaté qu'il y avait de larges variations de la période
de floraison à l'intérieur de zones apparemment homogènes.
Quand la floraison n'était pas très forte, on ne distinguait
pas clairement de maximum de production de graines alors
que ce dernier était net durant l'été suivant une floraison
intense. Florence émet l'hypothèse que ces variations
relatives à l'époque et à l'intensité de la floraison tradui¬
raient, pour chaque espèce, la grande diversité génétique
résultant de la sélection du milieu.

Triplochyton scleroxylon, espèce arborée d'Afrique
occidentale, possède une floraison et une fructification
périodiques. Une abondante floraison est souvent en rap-
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port avec une faible pluviosité en juillet-août; elle peut
être aussi liée à une défoliation par des insectes dont les
pullulements peuvent évidemment dépendre du climat
(Jones, 1974, 1976). Cette espèce fleurit tous les ans, mais
avec une intensité très variable dans son aire de répartition.
L'intensité de la floraison et de la fructification varie d'une
année à l'autre dans toutes les forêts de climat contrasté
(Champion et Seth, 1968). Longman et Jenik (1974) ont
clairement montré l'influence de la photopériode et de la
thermopériode sur la floraison et le débourrage des bour¬
geons foliaires dans les régions tropicales à alternance
saisonnière.

Biologie de la floraison

Bawa (1974) a montré que la grande majorité des arbres
des forêts semi-caducifoliées du Costa Rica étaient à fécon¬
dation croisée et possédaient souvent des mécanismes
d'auto-incompatibilité. Le teck (Tectona grandis), espèce
adaptée à une large gamme de climats et typique de la
phase d'ouverture dans la partie de son aire de répartition,
est allogame (Bryndum et Hedegart, 1969 ; Hedegart,
1976). Il convient de remarquer que l'hybridation dans les
conditions naturelles et les variations morphologiques
continues ne sont pas rares dans les forêts denses de climat
contrasté et sont même caractéristiques de beaucoup
de genres de ces forêts et des savanes, par exemple, Bra¬
chystegia, Monotes spp. en Afrique.

Il semble qu'on trouve en climat tropical à alternance
saisonnière bien plus d'arbres pollinisés par des vecteurs
spécialisés, de grande taille et volant loin, que dans la zone
hyperhumide ; parmi ces pollinisateurs il faut citer les
grandes abeilles (par exemple pour Cassia spp. et beau¬
coup d'autres Légumineuses, Tabebuia, Lagerstroemia
spp.) et les oiseaux (pour Bombax, Butea, Erythrina,
Firmiana spp.).

Les connaissances sont incontestablement plus déve¬

loppées sur la biologie de la floraison des arbres tropicaux
cultivés que sur celle des espèces sauvages.

Fructification
Bien que la diversité soit grande, beaucoup d'espèces se

comportent comme celles du stade évolué des forêts hyper¬
humides ; plus la saison sèche est longue, plus la produc¬
tion de fruits est grande (souvent grâce à une baisse de la
mortalité après fécondation) et moins ils sont gros. En
général, la fructification a lieu vers la fin de la saison sèche,
mais on connaît de nombreuses exceptions. De La Mens¬
bruge (1966) a noté l'époque de fructification chez 350 espè¬

ces d'une forêt semi-caducifoliée de Côte-d'Ivoire ; il a
trouvé qu'il y avait beaucoup plus d'espèces à fruits nom¬
breux et petits que d'espèces donnant quelques gros fruits,
mais il est possible que cela corresponde en partie au dernier
stade secondaire des forêts plus humides. La production
de fruits varie beaucoup d'une année à l'autre : Malaisse
(non publié) avait récolté 160 kg/ha de fruits (matière
sèche) dans le miombo zaïrois en 1968, et 2 t/ha en 1972,
année très sèche et ensoleillée faisant suite à une année
pluvieuse. On ne connaît pas d'exemple de développement

embryonnaire irrégulier dans les forêts caducifoliées ; I

on a cependant trouvé des cas de polyembryonie chez la
Diptérocarpacée sempervirente Hopea odorata des forêts i

ripicoles indochinoises (Maury, 1970). \

Chorologie '

Il y a moins de fruits charnus dans les régions où la saison i

sèche est plus marquée. En revanche, les diaspores sèches,
ailées ou minuscules et anémochores, augmentent notable¬
ment. En Afrique occidentale (Longman et Jenik, 1974)
la proportion d'espèces anémochores dans la canopée
des pluviisylves est bien supérieure à ce qu'elle est en Asie
du Sud-Est. Il est probable que le transport à longue
distance se fasse régulièrement dans de nombreuses familles
(Gômez-Pompa et al, 1972) ; l'endémisme local est
limité, sauf chez quelques espèces très spécialisées comme
celles des forêts sèches sempervirentes (Diospyros spp.,
par exemple), et certaines essences ont une aire de réparti¬
tion très vaste, voire pantropicale, allant parfois d'Afrique
aux Moluques. Ces espèces semblent posséder une grande
plasticité écologique.

Dormance

Alors que la plupart des espèces des forêts semi-caduci¬
foliées n'ont pas de graines dormantes, leur proportion
augmente dans les régions à saison sèche marquée et à
saison des pluies de plus en plus irrégulière (Troup, 1921 ;

Dent, 1942) ; beaucoup ont une faculté germinative plus
forte pendant plusieurs mois après la chute des fruits
(Adina cordifolia, Albizia lebbeck, Cassia fistula, Termi¬
nalia chebula et Trewia nudiflora, par exemple). En Afrique,
on a observé que la dormance pouvait être prolongée sous
certaines conditions d'humidité relative ; selon Brunk
(dans De La Mensbruge, 1966), les graines d'okoumé
conservent leur pouvoir germinatif pendant un an si on
les conserve à température normale entre 6 et 8 % d'humi¬
dité relative, et pendant plusieurs années si l'humidité
tombe à 2 % (Gauchette, 1958).

Germination et implantation

Forêts fermées. Lorsque la périodicité de la pluviosité
devient de plus en plus marquée, la saison défavorable à la
germination et au développement des semis s'allonge; dans
les forêts caducifoliées, ce phénomène est compensé par
les conditions d'éclairement particulièrement favorables au
niveau du sol pendant la saison sèche.

En général, la germination suit la chute des fruits, tôt
en saison des pluies; les plantules croissent rapidement et
s'éclaircissent elles-mêmes pendant la défoliation des forêts
humides semi-caducifoliées dans lesquelles nombreux sont
les jeunes plants qui restent sempervirents. Ces derniers
deviennent souvent caducifoliés dans les forêts sèches, et
leur croissance devient saisonnière et limitée à la période
humide. Les principales causes de mortalité sont :

L'irrégularité de la pluviosité, surtout au début de la saison
des pluies suivante (notamment dans les forêts plus
sèches, voir Rollet, 1962);

Une forte sécheresse au cours de la première saison sèche
qui suit l'installation des plantules;
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Le broutage;
L'auto-éclaircie.
Les semis sont donc relativement éphémères dans la plupart
des forêts de climat contrasté et il faut généralement utiliser
des méthodes sylvicoles de reproduction par graine lors¬
qu'on veut éviter de planter des pieds; les pluviisylves
sempervirentes saisonnières en constituent l'exception la
plus courante mais non universelle.

Le document FAO (1955) est une bonne synthèse de
la phénologie et des propriétés des graines d'une grande
gamme d'espèces arborées des régions tropicales à climat
contrasté. Pour une analyse détaillée de la dormance, de
la germination et du développement des plantules dans
les forêts saisonnières sempervirentes et semi-caducifoliées
d'Afrique, on se reportera à Gilbert (1938), Jones (1950,
1956) et De La Mensbruge (1966) ; certaines études par¬
ticulières ont été faites sur Brachystegia laurentii (Ger¬
main et Evrard, 1956), Gilbertiodendron dewevrei (Gérard,
1960) et sur diverses autres essences commerciales (mono¬
graphies du CTFT).

Diversité spécifique

La diversité spécifique diminue brutalement à la limite
des zones équatoriales. En Malaisie, 10 ha de forêt hyper¬
humide sur des sols de fertilité moyenne peuvent contenir
550 espèces; on en trouve au maximum 100 dans les
forêts sempervirentes saisonnières de Thaïlande, sur des
sols équivalents. Outre les aspects historiques se rappor¬
tant au Pléistocène, cela peut en grande partie expliquer
la faible diversité spécifique des forêts d'Afrique, comparée
à celle observée dans les forêts de Malaisie occidentale.
Cependant, la diversité des genres est conservée dans les
forêts sempervirentes saisonnières et il en serait de même
pour la diversité biochimique (Janzen, 1971). Toutes deux
paraissent baisser très rapidement dans les forêts caducifo¬
liées.

Variations altitudinales

La ceinture de nuages qui existe dans les montagnes des
régions tropicales à climat contrasté marque, pour la végé¬

tation, une transition brutale et analogue à celle observée
dans les milieux comparables de la zone hyperhumide. Elle
explique probablement que l'accroissement de la circonfé¬
rence des troncs sur les montagnes d'Afrique soit supérieur
à celui noté dans les basses terres adjacentes à saison sèche
marquée.

Phase d'ouverture

Dans les forêts de climat contrasté, la distinction entre le
stade évolué et la phase d'ouverture n'est pas très claire,
car peu d'entre elles ont été abattues. Cela se vérifie notam¬
ment en Afrique occidentale et centrale où les espèces de la
canopée principale ne pouvaient régénérer sous leur propre
couvert (Jones, 1956 ; Longman et Jenik, 1974) ; cela
a conduit Aubréville (1938) à proposer sa théorie de la
régénération cyclique ou par mosaïque. L'explication
la plus probable est que ces forêts se trouvent au tout

dernier stade de la succession dans lequel les espèces
sciaphiles remplacent encore leurs prédécesseurs, plus
héliophiles. Dans les forêts primaires sempervirentes, la
phase d'ouverture obéit aux mêmes principes que dans les
forêts hyperhumides bien que, sur des sols comparables, le
nombre d'espèces caducifoliées y augmente. Des espèces
typiques de la phase d'ouverture des forêts humides sai¬
sonnières et caducifoliées d'Afrique (Taylor, 1960 ; Long¬
man et Jenik, 1974) viennent occuper des niches du stade
évolué dans les forêts sèches caducifoliées ; les espèces
caducifoliées sont surtout présentes vers la fin de la phase
d'ouverture des forêts semi-caducifoliées. Dans les forêts
d'Afrique occidentale, on a observé une phase initiale
composée d'espèces herbacées à croissance rapide qui
envahissent les grandes clairières, ce qui peut durer et
gêner la régénération d'essences commerciales.

Mangroves

Les mangroves se trouvent en zone tropicale sur des vases
ou dans les baies sableuses protégées; leur répartition en
latitude n'est limitée que par les gelées. Sur les côtes
d'Afrique occidentale, du fleuve Sénégal au fleuve Longa
en Angola, les îles du golfe de Guinée comprises, on trouve
des mangroves dominées par Rhizophora racemosa, R. har-
risonii et R. mangle; Avicennia nitida pousse parfois der¬
rière la zone à Rhizophora. Les plus grandes mangroves se

trouvent dans le delta du Niger. On rencontre aussi ces

espèces sur les côtes atlantiques de l'Amérique tropicale et
aux Caraïbes (voir chapitre 4).

Les mangroves de Madagascar et des côtes orientales
d'Afrique présentent de fortes affinités avec celles d'Asie.
On en trouve de place en place depuis la mer Rouge, vers
1 5° de latitude N, jusque vers 32" de latitude S. Les espèces
importantes sont : Rhizophora mucronata, Sonneratia caseo-
laris, Ceriops tagal, Bruguiera gymnorrhiza (toutes des
Rhizophoracées) et Avicennia marina.

Toutes les espèces de mangroves sont sempervirentes.
Leur physiologie est encore très mal connue, mais elle
semble dépendre de l'absorption constante et de l'exsorp-
tion ou de la sécrétion de sel, de sorte que la pression osmo¬
tique à l'intérieur des cellules soit toujours supérieure à celle
de l'eau où baignent les racines. Un arrêt dans l'absorption
de sel (par exemple, à la suite du gel ou de la défoliation) est
aussitôt fatal.

Les modifications du feuillage, la floraison et la fructi¬
fication ont lieu, pour la plupart des espèces, selon des
cycles fréquents à intervalles plus cu moins réguliers tout
au long de l'année. Les fruit» sont généralement hydro-
chores et certains possèdent des adaptations spéciales (par
exemple, l'élongation précoce d'un hypocotyle photo-
synthétisant chez beaucoup de Rhizophoracées) qui faci¬
litent leur installation dans les boues. Lorsqu'elles sont
traumatisées, certaines espèces seulement régénèrent par
rejets; cela représente un problème important pour la
régénération des forêts détruites (Watson, 1928).
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Croissance des arbres

Introduction

On conçoit habituellement la pluviisylve tropicale comme
un type de végétation à capacité de reproduction extraor¬
dinaire, à croissance rapide, luxuriant et doté d'un énorme
potentiel. Depuis Hannon, cette conception a été propagée
par les voyageurs et elle provient d'une certaine connais¬
sance des marges de la pluviisylve, des bordures des clai¬
rières et des rives des cours d'eau. Des chercheurs contem¬
porains comme Longman et Jenik (1974) continuent d'évo¬
quer « cette grande masse, luxuriante et riche, qu'est la
forêt tropicale ». De fait, la pluviisylve tropicale s'étend
encore sur de vastes surfaces (voir chapitre 1). En multi¬
pliant ces superficies par la biomasse ou la production nette,
on obtient évidemment des nombres très élevés. Mais on
manque encore de beaucoup d'observations précises pour
être en mesure d'affirmer que ces valeurs traduisent les
énormes capacités de la pluviisylve.

Les espèces pionnières et envahissantes qui régénèrent
dans les trouées, les clairières et les terrains abandonnés
par l'homme « nomades biologiques » selon Van Steenis
(1958) sont certainement capables de donner d'impor¬
tants accroissements en volume. Mais, en général, les
essences forestières âgées de 40 ans ou plus ne poussent pas
particulièrement vite. On raconte que bien des forestiers
devaient procéder à des mesures de vérification, « tant il
était évident qu'une croissance aussi lente ne pouvait être
considérée comme exacte dans la pluviisylve » (Wadsworth,
cité dans Baur, 1962). Les forêts tropicales sont cependant
remarquables par les fortes biomasses qu'elles sont capa¬
bles d'élaborer même sur des sols naturellement pauvres
(voir chapitre 10).

On montre qu'il y a une grande variation dans la
vitesse de croissance des espèces. Redhead (1968) au
Nigeria et Cousens (1965) en Malaisie ont estimé la durée
de vie de quelques espèces :

Durée
de vie
(années)

20-40
50-100

100-300

300-400

1400

Nigeria

Musanga, Macaranga spp.
Albizia, Ceiba, Pycnanthus,
Ricinodendron spp.
Anonidium, Celtia, Myrianlhus,
Pentaclethra spp.
Gossweilerodendron, Guarea,
Chlorophora spp.

Malaisie

Shorea lepros

Balanocarpus
heimii

Cela complète notre compréhension des variations tem¬
porelles pour une distribution spatiale intrinsèque donnée.
On a estimé que l'âge maximal de Lophira alata et Guarea
cedrata en Afrique occidentale était de 300 à 350 ans (Jones,
1956).

Heinsdijk (1963) a analysé la structure d'un peuple¬
ment de 120 000 arbres de la pluviisylve amazonienne.
Il a avancé que l'arbre moyen de la classe de diamètre

25-35 cm devait accroître son diamètre de 8 mm/an ;
qu'entre 25 et 155 cm cet accroissement devait se situer
entre 8 et 3,7 mm/an et que l'âge moyen hypothétique de
ces arbres, était compris entre 27 ans pour la classe 25-
35 cm et 418 ans pour la classe 145-155 cm. Il est hasar¬
deux de déduire des vitesses de croissance à partir de la
structure du peuplement, car celle-ci peut résulter en partie
de vitesses de croissance variant avec l'âge et en partie
de fluctuations à long terme dans la reconstitution de la
forêt à une échelle locale (ce qu'on peut souvent mettre
en évidence) ou régionale ; pour une analyse détaillée du
problème, on se reportera à Schulz (1960) et à Rollet (1974).
L'existence fréquente de peuplements denses de grands
arbres d'une espèce particulière n'abritant qu'une régéné¬
ration faible ou nulle, pourrait être le résultat d'une
ancienne perturbation. C'est le cas de nombreuses forêts
d'Afrique occidentale. Ces groupements pourraient être
également caractéristiques d'une longue succession comme
dans les tourbières marécageuses à Shorea albida de Sara¬
wak (Anderson, 1961) ou encore, pour les forêts à canopée
dense et en équilibre, résulter d'une concurrence à l'inté¬
rieur de la canopée due à des espèces à croissance lente et à
longue durée de vie. Ce dernier type de forêt est fréquent
dans les stations fertiles bien arrosées.

Les tableaux 2 et 3 montrent pour des stations d'Afri¬
que et d'autres stations du monde la supériorité de la
croissance des essences en plantation (avec des densités
plus ou moins contrôlées et surtout sur les riches sols vol¬
caniques d'Indonésie) par rapport à la forêt primaire. En
plantation, certaines espèces produisent jusqu'à 28 t/ha/an.
Sur des sols plus répandus et moins fertiles, la production
atteint 9 t/ha/an (Dawkins, 1963), avec une moyenne de
l'ordre de 3 à 6 t.

En plantation, les meilleurs résultats sont obtenus sur
des sols riches, à des latitudes ou des altitudes élevées et
avec des espèces à houppier étroit. Les fortes productivités
enregistrées dans les plaines extra-tropicales ou sur les
hauts plateaux tropicaux s'expliquent par le lessivage moins
intense des sols et par la théorie des nuits froides. On pense
que la forte amplitude thermique entre le jour et la nuit
réduit les pertes très sensibles de la production brute dues
à une respiration continuelle : 75 % d'après Mûller et
Nielsen (1965), 55 % d'après Week (1960). Dans des forêts
primaires mélangées à Diptérocarpacées de Sarawak
(Ashton, non publié), les accroissements moyens par classe
de circonférence variaient d'abord en fonction de l'altitude,
ce qui masquait les petites variations dues aux conditions
édaphiques. A l'opposé de ce qu'on observe en plantation,
cet accroissement est égal, à 500 m d'altitude (pour toutes
les classes de diamètre), à la moitié de ce qu'il est chez les
arbres au niveau de la mer (16 et 28 mm pour la classe de
diamètre 10-20 cm, 25 et 56 mm pour la classe 40-50 cm).
Il est évident qu'il y a plus de pieds par unité de surface
pour les espèces à houppier étroit que pour celles à houp¬
pier étalé. Dawkins (1963) a trouvé qu'à l'intérieur d'une
gamme allant de 4 à 36 m2/ha une augmentation globale
de la surface terrière s'accompagnait généralement d'une
production plus forte alors que la croissance en diamètre
de chaque pied diminuait. Cela pourrait expliquer l'obser-
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Tableau 2. Évaluations de la biomasse épigée

Station

Siak/Mandai, Riau,
Sumatra
Dumai, Riau, Sumatra
Duri, Riau, Sumatra
Semangus, Bianchi,
Sumatra
Nunukan, NE Kalimantan
Tarakan, NE Kalimantan
Sangkulirang, NE
Kalimantan
Sampit, centre de
Kalimantan
Sampit, centre de
Kalimantan
Gede-Pangerango
ouest de Java
Ghana

Anguédédou
Côte-d'Ivoire
Malaisie

Malaisie

Malaisie

Malaisie
Malaisie

Évaluation pour les
tropiques, en général
Région malaise

Type de forêt

Forêt de plaine
à Diptérocarpacées

Forêt sur tourbière
marécageuse
Forêt à Agathis
borneensis
Pluviisylve altimontaine
à Altingia excelsa
Forêt secondaire

Forêt presque naturelle
à Turraeanthus sp.
Plantation d'hévéas
greffés (7 ans)
Plantation de palmiers
à huile (7 ans)
Plantation d'hévéas
greffés (30 ans)
Pluviisylve évoluée
Forêt de plaine à
Diptérocarpacées
Forêt tropicale

Forêt mélangée à
Diptérocarcacées

Altitude
(m)

0-150

1 100-1 500

Plaine

Plaine

Plaine

Plaine

Plaine

Plaine
Plaine

Volume
(m'/ha)

198

219
239
188

434
320
246

193

429

796

421

490-700

Matière
sèche
(t/ha)

143

164
183
128

293
214
170

132

233

549

370

240

138

43

170

400

450
(60 à 800)
960

Auteurs

Dilmy, 1971

Greenland et
Kowal, 1960
Mûller et
Nielsen, 1965
Wycherley, 1969

Wycherley et
Templeton, 1969

Wong, 1967

Longman et
Jenik, 1974
Brûnig, 1967

Tableau 3. Évaluations de la production nette épigée

Station Type de forêt Altitude
(m)

Volume
(m'/ha/an)

Poids
(t/ha/an) Auteurs

Indonésie

Anguédédou, Côte-d'Ivoire

Malaisie

Malaisie

»

»

»

»

Plantation de Michelia velutina
(20 ans)
Forêt presque naturelle Plaine
à Turraeanthus sp.
Plantation d'hévéas greffés Plaine
(7 ans)
(4 ans)

Plantation de palmiers Plaine
à huile (7 ans)
Plantation de Gmelina arborea Plaine
Plantation d'Albizia falcata Plaine
Plantation d'Eucalyptus Plaine
robusta
Forêt à Pinus merkusii Plaine
Forêt à Pinus caribaea
Forêt à Pinus kesiya
Forêt à Diptérocarpacées Plaine
(Dryobalanops aromatica)
Plantation de Dlpterocarpus spp.

28

13,1

13

7,5

20,4
35,5

6,4

13,9 ± 1,0
26,6
10,2

13,7
6,3
9,6
8,2 + 1,1

10,1 ± 0,8

Ardikosoema et al,
1955
Mûller
et Nielsen, 1965
Wycherley, 1969

Wycherley, 1969

Wycherley, 1969
Wycherley, 1969
Wycherley, 1969

Wycherley, 1969
Wycherley, 1969
Wycherley, 1969
Wycherley, 1969

Wycherley, 1969
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Tableau 3. Évaluations de la production nette épigée (suite)

Station Type de forêt Altitude
(m)

Volume Poids
(m'/ha/an) (t/ha/an) Auteurs

Indonésie

Indonésie

Malaisie

Indonésie

Évaluation moyenne pour
les tropiques
Sumatra et Kalimantan
Gede-Pangerango
ouest de Java
Ghana

Malaisie

Évaluation pour les
tropiques, en général

Plantation d'Agathis
loranthifolia (35 ans)
Plantation d'Agathis
loranthifolia (25 ans)
Plantation d'AItingia
excelsa (15 ans)
Plantation d'AItingia
excelsa (55 ans)
Plantation d'Anthocephalus
chinensis (6 ans)
Plantation d'Anthocephalus
chinensis (24 ans)
Plantation de Dalbergia
latifolia (20 ans)
Plantation de Dalbergia
latifolia (45 ans)
Plantation d'Ochroma
bicolor (2 ans)
Plantation d'Ochroma
bicolor (4 ans)
Plantation de Pinus
merkusii (20 ans)
Plantation de Pinus
merkusii (25 ans)
Shorea leprosula (table de
production : 64 ans)
Plantation de Swietenia
macrophylla (1 5 ans)
Plantation de Swietenia
macrophylla (35 ans)
Plantation de Tectona grandis
Plantation de Tectona grandis
Plantation de Tectona grandis
Pluviisylve

Forêt à Diptérocarpacées
Pluviisylve altimontaine

Forêt secondaire

Plantation de palmiers à huile

Forêt tropicale

> 300

> 300

> 300

> 300

Plaine

Plaine

> 300

> 300

Plaine

> 300

> 300

Plaine
1 100-1 500

Plaine

Plaine

42

29

24

9

24

16

37

19

132

61

46

24

24

46

16

23
14

9

Taux
maximal

20

14

16

6

11

7

28

15

16

7

25

13

12

21

7

15

9
6
3,0 à 3,5

5,8
12,4

8

30,3

20
(10 à 50)

Sudarmo, 1956

Sudarmo, 1956

Wulfing, 1949

Wulfing, 1949

Sudarmo, 1947

Sudarmo, 1957

Wulfing, 1949

Wulfing, 1949

Wulfing, 1949

Wulfing, 1949

Wulfing, 1949

Wulfing, 1949

Noakes, 1937

Wulfing, 1949

Wulfing, 1949

Wulfing, 1949
Wulfing, 1949
Wulfing, 1949
Week, 1961

Soerianegara, 1965
Soerianegara, 1965

Greenland
et Kowal, 1960
Wycherley
et Templeton, 1969
Longman
et Jenik, 1974

Les valeurs de volume et de poids données pour une même station sont empruntées à Dawkins (1963). Les volumes correspondent aux taux maximaux
tirés des tables de production.

vation d'Ashton qui a également trouvé que l'accroissement
en volume de peuplements naturels variait plus en fonction
des sols que de l'altitude. Les arbres de grande taille ne se

rencontrent que sur des stations de fertilité moyenne à
bonne et leur densité est maximale dans ce dernier cas.
Dans les stations aux sols pauvres et xériques, le volume
de bois sur pied (y compris les rameaux) est égal à la moitié
de ce qu'il est dans les stations fertiles; mais leur accrois¬
sement annuel en volume peut rester le même car leur
sous-bois est beaucoup plus dense. Les forêts situées sur

des terrains de fertilité moyenne ont à la fois des volumes
sur pied et des accroissements supérieurs à ce qu'ils sont
dans les deux cas précédents. Le point critique au niveau
de l'aménagement de la forêt serait en rapport avec la
diminution de l'exposition du houppier et l'accroissement
de ses contacts. Il serait difficile de déterminer ce point
pour une quelconque combinaison d'espèces, de type de
station et d'âge du peuplement; on a besoin d'une démarche
beaucoup plus pragmatique dans le cas des forêts tropicales
à forte variabilité.
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Briinig (1967) fait remarquer que les houppiers qui
s'étalent largement ont un rapport surface assimila-
trice/volume respirant faible ; les arbres à houppier étroit
auraient une production plus élevée.

Le chapitre 10 traite des techniques de mesure de la
biomasse et de la production. Des chercheurs travaillant
en zone tempérée ont proposé des formules pour évaluer
la productivité au niveau mondial à partir des données
climatiques. Bien que ces tentatives puissent présenter un
certain intérêt pour comparer divers domaines au sein
d'une région (Theron, 1973; Kingston, 1974), la plupart
des chercheurs en forêt tropicale préfèrent utiliser la
méthode la plus directe (Jones, 1959; Dawkins, 1963;
Briinig, 1967).

Les données de biomasse sur pied et de production ne
forment qu'une partie des données de croissance. La plu¬
part des valeurs se trouvent dans des rapports non publiés
des services forestiers. Ces données ont été surtout recueil¬
lies pour évaluer : a) les effets des traitements sylvicoles;
b) les volumes de bois commercialisables.

La plupart des données relèvent en fait du second
objectif et, plus particulièrement, servent à calculer la
durée des rotations. La rotation est un concept difficile à
appliquer aux forêts tropicales. Les forestiers ont en réalité
besoin de mesurer la longueur du cycle des coupes,
c'est-à-dire l'intensité des coupes forestières dans le cadre
d'une politique de rendement soutenu (Wyatt-Smith, 1968).

Les forestiers sont surtout intéressés par le volume en
place et son accroissement par unité de surface pour de
grandes superficies. Il n'est pas possible de les mesurer
directement; il faut choisir et mesurer des paramètres plus
directement accessibles, mais restant étroitement liés aux
deux paramètres recherchés par les forestiers. Les princi¬
paux paramètres choisis sont le diamètre (DBH) ou la
circonférence (GBH), mesurés généralement à 1,3 m
au-dessus du sol ou des contreforts, et, moins souvent, la
hauteur. On peut également mesurer le diamètre à différents
niveaux du tronc, l'épaisseur du houppier et son diamètre.
On a retenu d'autres caractères qui ne se prêtent pas à une
mesure simple, et le succès obtenu a été, à cet égard, variable.

Cernes de croissance

Cela fait de nombreuses années qu'en Europe et en Amé¬
rique du Nord, on connaît les effets autorégressifs de la
croissance passée sur les accroissements ultérieurs (Gevor-
kiantz et Duerr, 1938). L'étude de la croissance passée
par examen des cernes annuels de croissance est une opé¬

ration de routine pour la plupart des forêts tempérées.
Si ce même travail pouvait être fait en forêt tropicale, le
forestier pourrait évaluer la croissance beaucoup plus
rapidement qu'il ne le fait maintenant. Malheureusement,
de nombreuses essences de valeur ne forment pas de cernes
annuels de croissance reconnaissables de façon nette et
facile. Hummell (1946) pensait pouvoir distinguer des
bandes concentriques de parenchyme qui se formaient au
début de chacune des deux saisons de croissance dans le
cas d'un pied de Entandrophragma angolense au Ghana ;

par ailleurs, il ne pouvait distinguer de cernes sur le tronc
d'un Khaya grandifoliola.

Lowe (1961, 1968) a montré qu'une coloration à
l'iode pourrait mettre en évidence l'amidon au niveau des
cernes annuels probables chez Triplochiton scleroxylon,
au Nigeria, mais seulement dans l'aubier et il ne put
ainsi couvrir qu'une vingtaine d'années. Dans la réserve
forestière de Gambari, sur 6 arbres âgés de huit ans, les
4 plus grands possédaient bien 8 cernes mais les 2 autres
seulement 6. Lowe pensait que la replantation pour com¬
penser la mortalité dans le peuplement d'origine pouvait
être responsable de cet écart. Les cernes qui n'étaient pas
nettement délimités ou au niveau desquels il n'y avait
pas d'amidon dans le bois tardif, étaient considérés comme
des artefacts et n'étaient pas pris en compte. Il fit le même
travail sur 3 arbres de la réserve forestière de Sapoba,
âgés de 21 ans ; deux d'entre eux présentaient 19 cernes
plus 3 autres dans le c et le troisième 15 plus 9 dans le
c La région de Sapoba reçoit une pluviosité voisine de
2 030 mm/an et celle de Gambari 1 125 mm/an, toutes
deux n'ayant qu'une seule saison sèche. Onochie (1947,
cité dans Lowe, 1961, 1968), travaillant aussi dans le sud
du Nigeria, avait prouvé l'existence de cernes annuels de
croissance chez Triplochiton en plantation et dans les
conditions naturelles. Roberts (1961) a examiné des carottes
prélevées, chaque mois dans 30 arbres (Triplochiton)
de la réserve forestière de Ofram Headwaters, au nord-
ouest de Kumasi, au Ghana. Il remarqua que les cernes
n'étaient pas toujours bien définis, mais sa technique était
plus grossière que celle employée par Lowe et certaines
différences anatomiques n'ont pu être distinguées. Lowe
(1968) a prouvé l'existence d'une croissance non saison¬
nière au Ghana, en étudiant pendant quatre ans l'augmen¬
tation de circonférence de deux Triplochiton dans l'arbo-
retum de Bobiri, près de Kumasi.

D'autres espèces d'Afrique occidentale ont été étu¬
diées par Amobi (1973) dans une forêt d'Ibadan, au Nige¬
ria. Des carottes ont été prélevées chaque semaine sur un
arbre pendant 9 à 17 mois ; les espèces concernées étaient
Bombax buonopozense, Bosquesia angolensis, Daniellia
ogea, Hildegardia barteri, Monodora tenuifoliaet Rici-
nodendron heudelotii. Les cernes de croissance étaient
périodiques, pas toujours nets, généralement annuels et
présentaient des différences d'une espèce à l'autre. L'équipe
du Centre technique forestier tropical a procédé à un
nouvel examen de plusieurs bois d'essences d'Afrique
occidentale : Afzelia sp., Entandrophragma sp. et Isober¬
linia doka présentent des bandes parenchymateuses qui
limitent les périodes de croissance. Comme chez Tectona
grandis, ces bandes sont plus nettes sous les climats à
alternance saisonnière marquée. Chez Acacia albida,
Cassia siamea et Pterocarpus erinaceus, on observe des
variations de taille et d'espacement dans les bandes ; chez
Aucoumea klaineana et Khaya ivorensis, les fibres du bois
tardif sont aplaties. Mariaux (1967, 1969), en présentant
ces travaux, a signalé plusieurs techniques autres que
l'examen anatomique (traitement chimique à la phloro-
glucine et à l'iode, rayonnements ultra-violets, densimétrie
aux rayons bêta), mais aucune n'a donné de résultats
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parfaits. Même quand les arbres semblent être circulaires,
les cernes sont souvent ondulés, discontinus et peu nets.

Il n'est pas sûr que les pins tropicaux produisent des
cernes annuels. En utilisant la densimétrie aux rayons
bêta, Harris (1973) a trouvé qu'à une petite zone de dura-
men au bois tardif peu développé, succédaient rapidement
de nombreuses bandes de bois très dense à l'intérieur de
chaque couche annuelle chez Pinus caribaea, P. merkusii
et P. oocarpa en Malaisie. Originaire de Bukoba sur la
côte occidentale humide du lac Victoria, un Pinus cari¬
baea est actuellement examiné par densimétrie aux rayons
X, à Oxford ; on n'a pratiquement pas trouvé de change¬
ments de densité entre le cdur et l'écorce après une crois¬
sance de dix ans (Plumptre, communication personnelle).

Il convient de noter que toutes les espèces chez les¬

quelles on a démontré ou affirmé l'existence de cernes de
croissance sont caducifoliées. Les arbres sempervirents ne
semblent pas former des cernes de croissance facilement
reconnaissables. Même chez les espèces caducifoliées, il
semble obligatoire de procéder à des échantillonnages des¬

tructifs pour repérer des cernes complets. C'est pourquoi
le marquage des cernes par des techniques traumatisantes,
comme avec la micro-aiguille utilisée par Wolter (1968) et
par McKenzie (1972), n'est probablement utile que chez
les espèces présentant des cernes nets.

Pour déterminer la croissance entre des dates connues,
une blessure (par micro-aiguille ou par ouverture d'une
fenêtre dans l'écorce) présente plusieurs inconvénients :

l'extraction et la mesure de coins de bois requièrent une
grande habileté; cela endommage beaucoup l'arbre et la
croissance le long d'un secteur peut ne pas être représen¬
tative de celle apparaissant sur l'ensemble d'un disque.
On peut cependant ne pas tenir compte de l'exagération
probable de la croissance par stimulation du cambium, car
cela est à peine notable si l'on pratique délicatement la
blessure. Les arbres ainsi opérés ne sont pas représentatifs
du peuplement environnant ou de la récolte potentielle et
cette méthode ne peut être recommandée pour des études
de croissance à grande échelle.

Précision des mesures de croissance

Pour la majorité des arbres des forêts tropicales, il est
préférable de renouveler des mesures de circonférence
ou de diamètre plutôt que d'étudier des disques ou des
coins de bois. Dans la plupart des régions, les mesures
sont faites à la hauteur recommandée par 1TUFRO
(1,30 m au-dessus du sol, du côté amont pour un arbre
poussant sur une pente, bien que dans certains pays on
utilise la hauteur de 1,37 m). Il existe beaucoup de conven¬
tions concernant les arbres à contreforts. Pour permettre
la mesure de croissance en hauteur des contreforts, il
serait logique de mesurer nettement au-dessus de la plu¬
part des contreforts, par exemple à une hauteur de 3 m,
ou à une certaine distance au-dessus de l'extrémité des
contreforts au moment où l'arbre est étudié pour la pre¬
mière fois. La première technique est préférable.

L'échelle des mesures doit être suffisamment grande
pour permettre de lire la plus petite division sans ambi

guïté et sans que celle-ci soit modifiée par des tensions
raisonnables du ruban de mesure. Pour des mesures de
diamètre faites à des intervalles d'un an ou plus, on prend
généralement 1 mm comme plus petite division, en préci¬
sant si l'on doit lire la division entière ou arrondir à la
plus proche. La plupart des travaux actuels sont faits
avec des rubans d'acier inextensible ou des rubans en
fibre de verre, pratiquement inextensibles. Pour le dia¬
mètre, 1 mm est généralement la plus petite division utile à
l'échelle des mesures, c'est-à-dire à 5-10 % de la croissance
annuelle. Les erreurs faites peuvent donc être relativement
fortes. Pour des périodes inférieures à un an, il faut utiliser
des divisions plus petites. Les rubans tendus à la main
posent alors des problèmes d'erreurs dues aux différences
de tension et, pour les grands arbres, à la difficulté de
placer un ruban directement sur un point marqué ou sur
un anneau peint. Le vernier de Yacom (1970) qui permet
de lire les dixièmes de la plus petite division ne permet
pas d'éviter ces problèmes.

En Ouganda, Dawkins (1956) a fait des mesures de
circonférences avec l'aide d'un garde forestier compétent et
en utilisant un ruban d'acier gradué au seizième de pouce
(1,6 mm); 316 arbres ont été mesurés en une semaine et le
tableau suivant montre la correspondance entre 2 mesures
de circonférence et 3 mesures de hauteurs (par l'hypsomètre
de Haga) :

Différence de circonférence entre 2 mesures : 0 67 %
Différence de circonférence entre 2 mesures : 1 division 31 %
Différence de circonférence entre 2 mesures : 2 divisions 2 %
Différence de hauteur entre les plus divergentes des

3 mesures :

< 3 pieds 76 %
4-6 pieds 22 %
> 3 pieds 2 %

Dawkins n'indique pas à quelles divisions de l'échelle de
l'hypsomètre correspondent ces différences de hauteur. Il
développa alors sa méthode des dix anneaux (Dawkins,
1956). Dix anneaux étroits horizontaux étaient peints sur
un arbre, à des distances telles qu'il y avait moins d'un
pouce (25,4 mm) de différence entre la circonférence du
plus grand anneau et celle du plus petit. La moyenne des
dix anneaux était exprimée en centièmes de pouce. Les
différences observées entre les mesures faites le même
jour étaient :

0 78%
1 division de l'échelle (2,5 mm) 20 %
2 divisions de l'échelle (5,1 mm) 2,5 %

Mais cette méthode est coûteuse et chronophage et ne
devrait être normalement employée que dans les régions
où l'on est sûr de la permanence des rubans dendrométri-
ques et des compas fixés.

Pour effectuer des mesures très précises, il existe toute
une gamme d'appareils électriques (Impens et Schalck,
1965; Dobbs, 1969; La Point et Cleve, 1971; Kinerson,
1973). Les chercheurs japonais semblent apprécier les
appareils indicateurs de tension (Kuroiwa, 1959; Ninokata
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et Miyazato, 1959). Geissler (1970) a présenté l'ensemble
des appareils employés.

Taux de croissance absolus

Chez les arbres, l'élongation varie dans le temps selon
une courbe sigmoïde; après la phase initiale d'installation
des plantules, la croissance est logarithmique, puis elle
diminue au cours du stade évolué. Pour les arbres de la
pluviisylve, la forme de la courbe dépend de l'architecture
du houppier. Les espèces du stade évolué ne semblent pas
passer par une phase logarithmique de croissance bien
nette; grâce aux importantes réserves nutritives des graines,
la croissance démarre assez rapidement puis elle devient
relativement irrégulière et lente (même dans des condi¬
tions optimales) jusqu'à ce que la hauteur définitive soit
atteinte. La circonférence augmente tout au long de la
vie de l'arbre, mais le phénomène se ralentit à la phase de
sénescence.

On connaît cependant plusieurs cas d'arbres de forêt
tropicale d'Afrique apparemment sains, sur lesquels on
n'a pu déceler d'augmentation du diamètre pendant de
longues périodes : 28 ans au Nigeria (Keay, 1961). Il
existe de nombreux autres cas de croissance nulle, mais ils
ont été souvent attribués à une technique de mesure peu
sûre (Dawkins, 1956). On a également enregistré des cas
de croissance très lente. En revanche, la croissance en
longueur et en épaisseur des rameaux et des racines peu¬
vent être rapides, surtout dans les pépinières et dans les
jeunes plantations. Le tableau suivant récapitule quelques
valeurs caractéristiques, en Afrique et ailleurs :

Espèce

Albizia
moluccana

Albizia
moluccana

Terminalia
superba

Musanga
cecropioides

Ochroma
lagopus

Cedrela
odorata

Cecropia
peltata

Ochroma
lagopus

Vitesse
moyenne

de plantules
à croissance
rapide

Cissus
sicyoides
(racines
aériennes)

Theobroma
cacao

(racine
pivotante)

Croissance
en hauteur
(mlan)

3

10

2,8

3,8

5,5

3,1

5,0

Croissance
en diamètre
{cm!an)

9,0

Élongation
des racine t

2,0 cm/jour

9,6 cm/jour

1,5 cm/mois

Localité

lies Andaman

Mindanao,
Philippines

Zaïre

Zaire

Stann Creek,
Bélize
Sapoba,
Nigeria
Costa Rica

Stann Creek,
Bélize

Java

Java

Ghana

Auteurs

Bradley, 1922

Revilla
(communi¬
cation
personnelle)

\

f Lebrun et
( Gilbert, 1954
)

Anon., 1960

Lamb, 1968

Davis, 1970

Anon., 1960

Coster, 1932

Coster, 1927

McKelvie,
1954

Effets de l'hydratation et de la déshydratation

Les mesures faites au dendromètre ne permettent pas de
distinguer les diverses causes de la dilatation ou de la rétrac¬
tion des troncs : production de xylème, de phloème et de
périderme, exfoliation de l'écorce, rétrécissement et gon¬
flement dus à la déshydratation ou à l'hydratation. On
observe généralement que la taille de l'arbre est maximale
quand l'humidité est forte et minimale quand l'humidité
est faible et la transpiration élevée (lyamabo, 1971). La
différence entre deux quelconques dépressions ou crêtes
observées sur le dendrogramme correspond à une mesure
de la croissance journalière apparente.

La seule tentative pour distinguer le gonflement de la
production de bois a été faite hors de la zone forestière
tropicale. Dans la zone de savanes nord-gui néenne du
Nigeria, McComb et Ogigirigi (1970) ont sectionné un
tronc d'Eucalyptus citriodora; ils ont séché les échantillons
jusqu'à équilibre à l'air libre à 21 °C et 20 % d'humidité
relative, scellé les extrémités des sections de 25 cm de
long et les ont placées dans une chambre à 50 % d'humi¬
dité relative. L'équilibre était atteint au bout de 4-5 jours

pendant lesquels le rayon était quotidiennement mesuré
avec un micro-dendromètre à 0,01 mm. Ils ajustèrent les
valeurs du gonflement de chacune des six sections dont le
diamètre variait de 76 à 180 mm, à une seule valeur relative
à la section la plus large. Cette dernière valeur était utilisée
dans la mesure de la croissance radiale apparente d'un
arbre de cette espèce ayant 18 cm de diamètre, pendant une
période de 14 jours au cours de laquelle l'humidité relative
ambiante s'éleva de 32 à 49 %. Ils conclurent que 51 % de
la croissance radiale apparente (0,3 mm) résultaient plus
du gonflement que de la croissance réelle. Ils remarquèrent
aussi que le gonflement s'accentuait fortement quand la
pluie tombait directement sur l'écorce de l'arbre. Dans la
pluviisylve, l'humidité relative est généralement beaucoup
plus élevée et plus constante que dans la zone nord-
guinéenne (voir les chapitres 2 et 12).

Les contraintes hydriques sont plus fortes en région
subtropicale, comme dans le cas des forêts sèches scléro-
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phylles d'Australie. Hopkins (1968) fait remarquer que
lorsque l'intensité d'évaporation est assez élevée l'eau peut
ne pas circuler assez vite dans le sol pour satisfaire les
besoins des arbres, même si le potentiel hydrique du sol
n'est que légèrement inférieur à sa valeur maximale. Des
rétractions du tronc peuvent alors résulter d'une rapide
augmentation de la tension. Steward et al. (1973) suggèrent
que chez Eucalyptus regnans le cambium peut se trouver
dans un état de contrainte hydrique modérée ou sévère tel
que se produiraient presque quotidiennement durant la
saison de croissance une contraction et une expansion
diurnes des cellules en développement. Hopkins (1968),
dans un climat contrasté avec des températures descendant
au-dessous de 4 °C, a trouvé que l'écorce de E. obliqua,
E. radiata et E. regnans ne réagissait pas à un arrosage
direct par la pluie. Les types d'écorce sont variés : gomme
lisse (E. regnans), rugueuse et fibreuse (E. obliqua), rhyti-
dome légèrement écailleux et fibreux (E. radiata).

Il semble que les espèces des régions tempérées pré¬
sentent quant à elles des fluctuations moins brutales que
celles des arbres des tropiques. Kozlowski et Winget (1964)
ont résumé ces phénomènes et insisté sur les variations
observées chez un même individu. On a montré en effet
que les réactions étaient différentes suivant Jes côtés de
l'arbre et à différentes hauteurs.

Le cycle d'hydratation et de déshydratation peut pro¬
voquer des variations d'une amplitude comparable à
l'accroissement annuel des arbres à croissance lente. Dans
les recherches intensives, il est alors d'usage de mesurer les
arbres lorsque leur turgescence est élevée, c'est-à-dire tôt
le matin, mais cela n'est pas faisable dans de nombreux
services forestiers.

Fluctuations brèves

Dans la plupart des cas, il n'est ni possible ni nécessaire
d'effectuer des mesures quotidiennes ou encore plus rap¬
prochées. En Afrique, de nombreux chercheurs font
état des résultats de mesures hebdomadaires ou bi-men-
suelles. A Mpanga, en Ouganda, Dawkins (1956), utili¬
sant sa méthode des dix anneaux, observa qu'un arbre
de 48 cm de diamètre pouvait se contracter de plus de
0,8 mm (en diamètre) en une semaine et de 3 mm en dix
semaines. Boaler a travaillé sur Pterocarpus angolensis
dans un miombo de République-Unie de Tanzanie en
posant un dendromètre à vernier de Liming (1957) sur
deux arbres, et cela dans quatre stations ; en cinq jours, il a

trouvé des contractions de diamètre de 0,3 mm et une
croissance maximale variant de 0,3 à 2,2 mm (Jeffers et
Boaler, 1966). Iyamabo (1971), à Ibadan, au Nigeria,
utilisait un ruban d'acier muni d'un vernier pour mesurer
l'accroissement hebdomadaire de trois petits pieds (8,4-
9,4 cm de diamètre) de Triplochiton scleroxylon. Il a
constaté des diminutions et des augmentations hebdoma¬
daires de 0,5 et de 2,0 mm, respectivement. La plupart
des études montrent que des arbres différents ont en général
un comportement analogue bien que certains individus

s'écartent nettement de la norme. Les arbres qui peuvent
s'accroître rapidement sont souvent ceux qui se contractent
vite. On constate un amortissement général des fluctua¬
tions pendant les périodes de faible pluviosité.

Fluctuations saisonnières

Un assez grand nombre d'études ont tenté de relier la crois¬
sance et la contraction périodiques à des variations clima¬
tiques saisonnières et de les corréler avec la phénologie.
Des études moins précises, limitées peut-être par le manque
de données météorologiques et/ou de moyens de calcul,
ont essayé de montrer, à l'aide de graphiques et d'histo¬
grammes, les relations existant entre la croissance et la
pluviosité du même mois.

Quelle que soit la période d'étude, ni la pluviosité ni
la vitesse de croissance ne peuvent être facilement ajustées
à une fonction mathématique. Par conséquent, le lecteur
doit décider lui-même s'il est en accord ou non avec les
corrélations considérées comme bonnes par un auteur.
Tout dépend de la façon dont les graphiques et les histo¬
grammes sont présentés. A ce niveau de subjectivité, on
peut dire que les corrélations semblent meilleures dans les
climats à alternance saisonnière marquée.

Une analyse plus approfondie implique la comparaison
de la pluviosité et des vitesses moyennes de croissance
durant des séquences de cinq jours. Dawkins (1956) a
trouvé une bonne corrélation dans le cas de Lovoa brownii
et Entandrophragma angolense, à condition d'avoir affaire
à des arbres en pleine feuillaison et sans fleurs.

Sous les climats très peu contrastés d'Extrême-Orient,
le comportement des arbres est particulièrement irrégulier.
A Sarawak, en utilisant les totaux de précipitations de séries
mouvantes de 30 jours, Briinig (1969, 1971) et Baillie (1972)
ont décelé des périodes de contrainte hydrique qui ne
pouvaient l'être à partir de la pluviométrie mensuelle. Il est
peu probable que la pluviosité soit par elle-même un
facteur déterminant de la croissance; il est plus vraisem¬
blable que la disponibilité en eau du sol soit un facteur
d'action plus directe. Grâce à des modèles relativement peu
élaborés, Baillie (1972) a montré que les contraintes hydri¬
ques étaient beaucoup plus fréquentes dans les sols peu
profonds. Mais Ashton (non publié) n'a pu trouver de
corrélation entre la croissance moyenne en épaisseur et les
types de sol à Sarawak. Les études faites sur la vitesse de
croissance dans les pluviisylves n'ont pas beaucoup tenu
compte des facteurs du milieu; la plupart des informations
concernent des travaux faits en Amérique du Nord. Les
études tropicales ne peuvent par conséquent déboucher sur
des conclusions plus précises que celle de Schulz (1960),
par exemple, qui écrit : « Ces observations laissent penser
que la sécheresse est le facteur principal réglant la pério¬
dicité de cette espèce. »

Dès qu'un rythme saisonnier existe, les arbres tropi¬
caux ont tendance à se comporter comme ceux des zones
tempérées. Le débourrage peut se faire bien avant le début
des pluies et la feuillaison s'accompagne souvent d'une
rétraction mesurable du tronc (Boaler, 1963). En général,
la croissance radiale ne débute pas avant que la moitié au
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moins du houppier se soit couverte d'un nouveau feuillage.
Il arrive parfois que la croissance du tronc se ralentisse lors
de poussées foliaires secondaires; si la floraison et la fructi¬
fication se situent au cours de la principale saison de
croissance, celle-ci devient souvent irrégulière. Les bour¬
geons dormants se forment souvent au début de la seconde
moitié de la saison des pluies, mais la croissance peut durer
après que la pluie a cessé. Dans les régions où la saison
sèche est particulièrement marquée, il arrive que le tronc
se gonfle avant qu'intervienne une nouvelle phase de
croissance au début de la saison des pluies suivante.

Corrélations de croissance

C'est entre la taille de l'arbre et sa croissance que la corré¬
lation est souvent la plus nette. Dans un groupe d'arbres
du même âge, il est évident que les plus grands ont crû
plus vite que les plus petits, même si cette relation paraît
moins simple au moment de l'observation.

L'étude de Dawkins (1963) est jusqu'à présent la plus
détaillée; il s'est servi de l'accroissement de diamètre (i.d.)
pour calculer l'augmentation de surface terrière par rapport
au sol disponible, exprimée par hectare et par an, à partir
de la formule :

[ld x i.d. (i.d.)-] x G/d2,

ou d = dernière mesure du diamètre en cm,
i.d. = accroissement courant annuel du diamètre en cm/an,

G évaluation de la surface terrière dans la station de
l'arbre étudié, en m2/ha.

Wycherley (1965) a préféré utiliser une vitesse relative
d'accroissement de la circonférence, calculée d'après la
formule :

loge G/ loge Gi
tf-u

où G = circonférence, tf = date finale, Cj = date initiale.
Wycherley avait imaginé cette relation pour évaluer

la croissance dans des plantations de Hevea brasiliensis en
Malaisie, en tenant compte des différentes tailles initiales
des arbres. Dans ce cas particulier, il aurait été préférable
de se servir de la taille initiale de l'arbre comme une des
covariables de l'analyse et probablement de l'augmentation
absolue ou relative de la surface terrière pour mesurer la
croissance.

Il est regrettable que la plupart des forestiers aient
négligé la recherche d'une expression convenable de la
croissance. Palmer (1975) en a traité brièvement et a com¬
paré les différentes expressions utilisées.

Il semble que les études plus sérieuses n'aient pas
réussi à établir des corrélations entre l'accroissement et
d'autres paramètres de l'arbre comme l'avaient fait les
travaux plus restreints et moins précis. Travaillant surtout
sur des plantations du sud du Nigeria, Lowe (1971) a
insisté sur les conséquences d'une hiérarchie tôt établie
par la concurrence entre les plants. Dès que celle-ci appa¬
raît, un avantage initial résultant de conditions mésolo¬
giques plus favorables, d'un traitement différentiel en
pépinière, d'une supériorité génétique ou de tout autre

facteur, prend une grande importance. Le travail de
Lowe permet de penser que cela se produit plus tôt qu'on
ne l'avait supposé auparavant ; il souligne en outre la
forte corrélation existant entre l'accroissement de l'arbre
et sa taille initiale. Ces résultats concordent avec ceux
obtenus à la suite d'études sur des plantules, comme celles
résumées par Harper (1961), Sweet et Wareing (1966) et
White et Harper (1970).

L'accroissement d'un arbre est également corrélé à

divers paramètres du houppier, comme le diamètre de
celui-ci, sa forme et sa position par rapport aux voisins,
mais il semble qu'il y ait de grandes différences entre des
arbres apparemment équivalents. Hummell (dans Daw¬
kins, 1956) avait trouvé des différences variant de 1 à 5

dans des mesures couvrant 10-14 ans. Le Commonwealth
Forestry Institute d'Oxford a analysé par ordinateur la
forme d'un grand nombre d'arbres d'Afrique et de plu¬
sieurs pays tropicaux et les résultats obtenus peuvent
varier de 1 à 20 ; cette étude ne comprenait pas les arbres
qui ne croissaient pas, mais restaient apparemment en
bonne santé pendant des années.

Bien plus, les caractéristiques du houppier évoluent
dans le temps et ce processus n'est connu, en gros, que pour
quelques espèces. Des Diptérocarpacées jeunes et vigou¬
reuses ont souvent des houppiers étroits et profonds, plutôt
coniques, mais ceux-ci s'étalent dès qu'ils atteignent la
canopée. Cet étalement ne semble pas produire une réduc¬
tion de l'accroissement, bien que Briinig (1967) ait fait
remarquer qu'un houppier étroit possédait un rapport
plus favorable de la surface d'assimilation au volume impli¬
qué dans la respiration.

Conclusions
La croissance d'un arbre donné peut être irrégulière à
court et à long terme. La durée de vie naturelle de ces

arbres est assez longue pour que des changements clima¬
tiques aient une action notable (Dale, 1954). En plus
d'autres changements, Mervart (1972) a constaté des
indices d'une variation de la vitesse de croissance à l'échelle
du siècle. En Ouganda, Dawkins (1963) a remarqué que,
pour l'accroissement de diamètre, des fluctuations annuelles
de l'ordre de 1 à 2 étaient courantes, même sur des planta¬
tions entières, mais que sur une période de 4 à 5 ans les
moyennes étaient plus constantes. Les travaux conduits
ensuite par cet auteur à Oxford montrent que, même
pour l'Ouganda, une telle conclusion n'est pas tout à fait
vraie et que, sous les climats moins contrastés, les vitesses
de croissance étaient assez peu stables. Ces résultats ne
ressortent pas clairement des travaux des forestiers qui
sont souvent tenus de fournir une seule valeur de rotation
applicable à toutes les stations et à toutes les espèces,
quel que soit le pays. Mervart (1969) a fait remarquer à

quel point les valeurs moyennes étaient peu satisfaisantes ;

certains forestiers (Nicholson, 1965) l'ont reconnu alors
que d'autres ont affirmé que dans le cas d'une ressource
naturelle très variable, on peut avoir largement confiance
dans de telles moyennes prévisionnelles (Fox, 1973).
Examinée de façon plus critique, cette dernière opinion
ne peut que rendre plus obscure une situation déjà complexe
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et il n'est pas concevable que des mesures simplistes et des
explications embrouillées puissent avoir la moindre valeur
scientifique. Il faut mettre au point des techniques per¬

mettant de manipuler ces relations complexes, en vue
d'établir des modèles, de faire des études de simulation et
des prévisions. Cela exige un gros effort, car même l'impor¬
tante étude effectuée à El Verde, Porto Rico (Odum et
Pigeon, 1970) n'a fait qu'effleurer le problème.

Les recommandations concernant les recherches ulté¬
rieures sont fonction des objectifs. Les forestiers ont
grandement besoin de modèles analytiques et prévisionnels
de la croissance des peuplements arborés. Les travaux de
Dawkins (1963) et de Lowe (1971), en particulier, montrent
ce qu'on peut attendre d'études portant sur des individus;
ceux de Mervart (1972) et du Commonwealth Forestry
Institute indiquent la voie à suivre pour étudier globalement
des peuplements. Ces études sont dans une très large
mesure empiriques. Il est clair que des études sur les plan¬
tules dans la ligne de celles amorcées au Ghana par Long¬
man et Jenik (1974) sont nécessaires, en insistant sur les
effets de la concurrence mis en évidence par les chercheurs
travaillant en zone tempérée. Il sera très difficile d'élaborer
des modèles de croissance de forêts tropicales à partir
d'analyses portant sur des espèces. Mais les études autéco-
logiques peuvent être très utiles lorsqu'une espèce constitue
une part importante du peuplement, ainsi que l'ont montré
les travaux de Burgess (1968, 1969, 1972) sur Shorea
curtisii dans le cas de la forêt malaise de colline à Dipté¬
rocarpacées.

Font surtout défaut aux forestiers les enregistrements
de croissance d'arbres sur 20 ans et plus. Il est regrettable
qu'on porte encore si peu d'intérêt à établir et à analyser
des parcelles expérimentales pour l'étude de la croissance.
Par exemple, les parcelles créées par Fox (1970) ont été
plus souvent mesurées qu'analysées. II est tout aussi regret¬
table de ne pas protéger les anciennes parcelles, qui ont été
parfois coupées alors qu'elles fournissaient des données
de grande valeur. Il ne suffit pas de suivre simplement la
croissance par des mesures au sein de peuplements se déve¬
loppant naturellement. Il est nécessaire de bien déterminer,
de mettre en place et d'analyser des parcelles expérimentales,
car une grande partie des efforts antérieurs a été investie
dans des expériences dont les résultats ne peuvent être
analysés statistiquement.

La forêt tropicale est le type de végétation le plus
complexe et l'un des écosystèmes les plus complexes. Il est
donc vraisemblable que des efforts interdisciplinaires conju¬
gués donneront des résultats intéressants, comme l'a
montré l'étude faite à El Verde, au lieu de la position tradi¬
tionnelle consistant à faire des recherches sylvicoles au
sein d'un service forestier.

Résumé et conclusions

Les thèmes abordés dans ce chapitre sont fondamentaux
pour comprendre les conséquences des changements
provoqués par l'homme dans les terres forestières tropi¬
cales d'Afrique ; ces changements sont décrits dans le
chapitre 9.

Dans les forêts tropicales complexes, les possibilités
de spécialisation par niche écologique sont immenses. Dans
ce type de communauté, le milieu varie dans l'espace et
dans le temps. Certaines de ces variations peuvent être au
moins partiellement déterminées et dépendent, par exemple,
du caractère spécifique de la végétation existante ou préexis¬
tante en un point donné. Les propriétés physiques et chi¬
miques du sol d'une station donnée peuvent être ainsi
déterminées. De même, la variation spatiale de facteurs
physiques comme I'éclairement sous une canopée complète
peut être en partie fonction de la variation floristique de la
canopée. L'existence des variations induites par le milieu
vivant sur la disponibilité des ressources offre des possi¬
bilités presque illimitées pour des spécialisations biolo¬
giques. Certains écologistes ont par conséquent émis des
hypothèses sur la compatibilité ou même l'interdépendance
entre espèces dans un tel système (Webb, 1968). Mais les
variations temporelles les plus grandes et probablement
les plus significatives des facteurs mésologiques ne sont pas
déterminées dans l'espace et dépendent de l'apparition
largement aléatoire de clairières dans la canopée. Les
chances de régénération varient donc dans le temps et
dans l'espace et il est en grande partie impossible de
prévoir l'état du milieu des stations, ce qui met l'accent
sur les interactions dues à la concurrence. En théorie, la
coexistence des espèces ne s'explique pas seulement par des
variations dans les facultés d'adaptation à un milieu donné
et par des modes de concurrence différents (grandes graines
ou petites graines, croissance rapide ou lente, sciaphilie
ou héliophilie, etc.), mais aussi parce qu'elles évitent, au
hasard du temps et de l'espace, d'utiliser leurs possibilités
de régénération.

Hopkins (1970) soutient alors que quatre conditions
biologiques sont essentielles pour éviter que plusieurs
espèces occupent un même emplacement. Les espèces
doivent premièrement posséder des époques de floraison
et de fructification, régulières ou occasionnelles, qui ne
coïncident pas. En second lieu, les graines doivent avoir
une longévité limitée. Troisièmement, il devrait y avoir
une période climatique où l'installation des plantules et la
croissance ne soient pas inhibées. Enfin, la production de
semences devrait rester suffisante malgré la concurrence.

Bien que beaucoup d'espèces répondent à ces condi¬
tions dans le stade évolué, les deux premières ne sont
probablement pas caractéristiques des espèces des phases
d'ouverture et de reconstitution. La diversité floristique de
la pluviisylve semble toutefois se maintenir, en partie par
la spécialisation de l'éventail écologique et des caractéris¬
tiques biologiques des espèces; en partie, aussi, par les
hasards de l'installation et donc de la régénération ainsi
que de l'interchangeabilité des espèces possédant des
époques de floraison irrégulières et des graines à courte
durée de vie.

On sait bien que ces mécanismes de sécurité peuvent
faire défaut; les successions secondaires peuvent être
déviées et certaines espèces peuvent acquérir une prédo¬
minance dans des conditions particulières (Richards, 1952).
Quatre conclusions pratiques découlent des connaissances
actuelles.
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1. L'équilibre dynamique qui maintient la diversité
spécifique avec des populations de faible densité dans le
stade évolué de la pluviisylve est très facile à détruire et
difficile à reconstituer à cause : a) de la dissémination en
grande partie inefficace des diaspores et donc des faibles
vitesses de reconstitution; b) des conditions spéciales néces¬

saires au succès de la germination et de l'installation;
c) des effets plus ou moins irréversibles (sur les sols bien
drainés) de la destruction de la forêt et de l'élimination de
l'humus, où se trouvent les éléments nutritifs, la microflore,
la micro- et la macrofaune. Voir Gômez-Pompa et al.
(1972) et May (1973, 1975).

2. On admet souvent qu'une forêt naturelle en équi¬
libre produira de façon soutenue une biomasse maximale
dans un milieu donné. On a cependant la preuve que la
sélection naturelle finit par favoriser les seules espèces qui,
grâce à leur puissante stature et à la densité de leur houppier,
peuvent éliminer leurs concurrents et n'autorisent alors la
survie que des espèces sciaphiles (Horn, 1972) qui ne sont
pas nécessairement les plus productives. Sur les sols pauvres
et très bien drainés, des contraintes hydriques intermit¬
tentes, même en zone tropicale hyperhumide, empêchent
le développement d'un peuplement à canopée haute, d'une
seule strate et caractérisée par une forte intensité de trans¬
piration. Elle est alors remplacée par une canopée formée
de petites feuilles brillantes et inclinées de façon que
l'ensemble ait un grand pouvoir de réflexion. Dans ce cas,
la contrainte hydrique devient le facteur essentiel de la
sélection naturelle, mais la structure de la canopée ainsi
obtenue favorise un éclairement plus important, comme à
la suite d'un phénomène aléatoire. Par suite, le sous-bois à
plusieurs strates possède un indice de surface foliaire élevé,
ainsi que des vitesses d'accroissement de volume (et proba¬
blement de biomasse et de mortalité) telles que l'accroisse¬
ment total brut du volume de forêts poussant sur des sols
pauvres peut égaler celui obtenu dans des stations aux sols
de régime thermique tempéré. En général, la forêt évoluée
poussant dans des conditions intermédiaires n'est pas seule¬
ment la plus variée quant à sa composition floristique et à
sa structure, mais elle présente aussi l'accroissement de
volume brut le plus important.

3. Si la forêt évoluée est coupée à blanc ou de façon
sélective, les ressources du sol en eau et en éléments
nutritifs permettent une croissance rapide et soutenue des
espèces de la phase d'ouverture qui ne sont adaptées qu'à
des sols fertiles. Dans d'autres stations, les éléments nutri¬
tifs sont surtout stockés dans la végétation; ils deviennent
limitants et la succession se trouve retardée; elle peut être
déviée vers un état régressif semi-permanent sur un sol
encore plus appauvri. Sans apport d'engrais, la répétition
des coupes sur des sols fertiles conduira aussi à un appau¬
vrissement.

4. Pour la production de bois, on sélectionnera les
espèces de la phase d'ouverture et peut-être aussi les essences
héliophiles à croissance rapide du stade évolué. Albizia
falcataria, espèce pionnière tardive dans les Moluques,
sert aux Philippines comme bois d' et pour la fabri¬
cation de pâte à papier; cette espèce atteint 20 m de hauteur
en 2 ans et les plantations sont coupées tous les 8 ans

dans le cas des petites exploitations. Certains des peuple¬
ments les plus intéressants exploités en zone tropicale
humide, comme ceux à Terminalia superba du Mayombé
en Afrique et à Tectona grandis en Extrême-Orient, pro¬
viennent de successions" après l'abandon des terres sou¬
mises à l'essartage.

Le forestier doit en outre disputer les terrains fertiles
à l'agriculteur. Les sols secs et pauvres ne pourraient jamais
supporter des coupes forestières périodiques, mais convien¬
draient à la production de fruits, de latex, d'huiles ou de
composés à usage pharmaceutique. Le stade évolué qui
correspond à 90 % de la surface des pluviisylves n'a pas
sa place dans une forêt aménagée pour la production de
bois. Il a cependant un rôle capital dans la mise en valeur
des ressources naturelles :

Dans l'aménagement des bassins versants, sa structure à
plusieurs strates protège le plus efficacement le sol
contre l'érosion; son lacis de racines et son micro¬
climat permettent de retenir des réserves en eau
maximales et amortissent les effets des inondations
locales; dans les régions de collines, la structure parti¬
culière de la canopée de la forêt évoluée lui permet
de recueillir l'eau des nuages qui passent et d'alimenter
des cours d'eau permanents dans les plaines voisines à
climat contraste (Mueller-Dombois, 1972); à cet
égard, les autres types de végétation sont bien moins
efficaces;

Les réserves génétiques y sont les plus importantes, non
seulement pour l'amélioration des essences produc¬
trices de bois, mais aussi pour la création et l'amélio¬
ration des espèces productrices d'huiles comestibles,
de fruits, de substances pharmaceutiques ou chimi¬
ques, et également pour faire face aux changements
caractérisant un monde en constante évolution ainsi
que les marchés nationaux;

Pour juger de la capacité de production à long terme des
écosystèmes modifiés par l'homme, la forêt évoluée
peut servir de terme de référence et permettre de tirer
des leçons après les échecs souvent inévitables.

Forêts des climats tropicaux contrastés

Bien que les forêts sempervirentes des climats tropicaux
contrastés soient lentes à régénérer et subissent, du fait
des activités, humaines, des. déviations au cours de leur
évolution, il est en gros exact que les forêts p'oussant sur
des sols plus fertiles ont, après une atteinte, un pouvoir
de régénération supérieur à celui observé en zone hyper¬
humide, et cela pour les raisons suivantes r.

Régénération par rejets, comme chez Shorea robusta et
Tectona grandis en Inde;

Dissémination plus efficace des graines;
Dormance des graines;
Exigences moins contraignantes de la germination;
Plus grande proportion d'éléments nutritifs dans le sol;
Plus grande proportion d'éléments nutritifs retournant tous

les ans au sol.
Tous ces facteurs sont plus déterminants quand augmen¬
tent la longueur de la saison sèche et l'irrégularité des
pluies.
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Ces propriétés sont bien connues des pasteurs et des
agriculteurs traditionnels qui exploitent ces écosystèmes.

Les recherches nécessaires
et les priorités

Méthodes

L'étude de nombreux aspects de l'évolution des forêts
tropicales est techniquement simple et peu coûteuse, mais
très peu de travaux ont été effectués de façon méthodique
sur une échelle assez grande et sur une période suffisante.
Il faut pour cela des zones adéquates de forêts naturelle
intacte et des chercheurs enthousiastes acceptant de passer
de longues périodes sur le terrain et de poursuivre leurs
études pendant plusieurs années. Les critères de choix de
ces zones sont nombreux et variés et leurs fondements
scientifiques restent à établir. En général, on considère
que des zones inférieures à 1 000 ha ne conviennent pas et
qu'il faut atteindre 2 000 ha, entourés d'une zone tampon
de superficie comparable, exploitée à des fins commer¬
ciales. Dans beaucoup d'études préconisées ici, on pourra
utiliser les mêmes parcelles et populations servant d'échan¬
tillons (voir également le chapitre 21).

Recherches recommandées

Les thèmes de recherche sont cités en premier lieu, puis leur
relation avec les aspects d'aménagement et d'exploitation
est signalée.

Synècologie

1. Analyse des modalités et des processus dans les diffé¬
rents types de forêts. Tous les individus doivent être mesurés
chaque année sur des périodes d'au moins 5 ans. Le plan
des études doit être élaboré de façon à donner lieu à des
mesures continues.

a) Études des vitesses des changements cycliques :

Mesure périodique de l'accroissement de la circonfé¬
rence et de la hauteur de tous les individus apparte¬
nant à des échantillons représentatifs comprenant
plusieurs centaines d'arbres numérotés et carto¬
graphiés;
Évaluation périodique des nouvelles vagues de plan¬
tules et de la mortalité dans des échantillons du
même type;
Relevé continu des variations du feuillage, de la
floraison et de la fructification ds tous les individus
répertoriés (voir ci-dessous le point 4).

b) Études de changements univoques :

Récolte de données à partir du sol et du couvert
végétal sur l'augmentation du lessivage, de la
nitrification, de l'accumulation des cations, etc.

c) Études de l'évolution du sous-bois en fonction
de la structure de la canopée, à la fois dans des forêts
naturelles et dans des parcelles soumises à des traitements
expérimentaux :

Mise au point de méthodes rapides pour caracté¬
riser les conditions d'éclairement;
Influence de la structure de la canopée sur la compo¬
sition et l'évolution du sous-bois, et sur sa propre
régénération;
Effets de la taille des clairières sur la succession,
avec et sans grattage du sol;
Effets de la taille des clairières sur les sols;
Analyse du déterminisme dans la succession :

dormance des graines, germination, concurrence
des plantules, etc. (voir ci-dessous les points 6

et 7);
Répartition dans l'espace et dans le temps des
ouvertures dans la canopée.

2. Évolution dans le sol. L'analyse des variations au
niveau des systèmes radicaux est techniquement difficile,
mais on devrait essayer de mettre en place, par exemple,
des coupes de sol ayant une face limitée par une vitre
et recouvertes entre les observations, parallèlement aux
techniques d'échantillonnage destructrices :

a) Modifications au niveau des systèmes radicaux;
b) Interactions au niveau de la rhizosphère;
c) Développement des racines au cours des phases

d'ouverture et de reconstitution;
d) Restauration des cycles biogéochimiques après une

catastrophe naturelle.

3. Variations spatiales de l'évolution :

a) Variations dans les forêts en fonction du sol;
b) Variations en fonction du climat;
c) Variations en fonction de l'altitude; en parti¬

culier, orientation de l'évolution des vitesses moyennes
de croissance chez toutes les espèces des forêts mélan¬
gées.

Autécologie

4. Observations phénologiques sur les individus recensés
dans les échantillons de populations pendant au moins
5 ans :

a) Périodes et fréquence des modifications du feuil¬
lage, de la floraison et de la fructification; observation de
leur synchronisme;

b) Marquage des feuilles pour calculer leur durée
de vie;

c) Marquage des inflorescences pour déterminer les
taux de mortalité et les causes de celle-ci dans le cas des
fleurs et des fruits;

d) Études physiologiques de l'étiologie des modifi¬
cations phénologiques.

5. Biologie de la reproduction :

a) Études des mécanismes floraux favorisant l'allo-
gamie, par exemple le caractère dioïque et ses variations
au sein des populations;

b) Études de la pollinisation et des organismes polli¬
nisateurs;
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c) Études des variations génétiques au sein des
populations;

d) Études de l'embryogenèse, en rapport avec les
modes de reproduction.

6. Biologie de la fructification :

a) Chorologie;
b) Prédation et mortalité avant et après dissémination;

écologie de la prédation; relations prédateurs-proies;
c) Dormance des graines dans la forêt et hors de

celle-ci;
d) Physiologie de la germination.

7. Écologie des plantules :

a) Études de la mortalité sélective avec des individus
issus de populations naturelles, appartenant à des stades
évolué et d'ouverture;

b) Physiologie comparée des plantules et des jeunes
plants d'espèces sélectionnées; en particulier, absorption
et émission de l'eau, photosynthèse et respiration, cycles
biogéochimiques et croissance;

c) Études de l'installation des plantules, et surtout
de leurs systèmes radicaux.

8. Études de l'allélopathie dans les forêts mélangées.

9. Études comparées d'individus marqués appartenant à
des espèces du stade évolué et de la phase d'ouverture-,
dans des stations et des conditions mésologiques variées,
à la fois en forêt naturelle intacte, en forêt soigneusement
exploitée et en plantation;

a) Comparaison des vitesses de croissance;
b) Relations entre l'accroissement de circonférence et

l'augmentation de hauteur, en fonction de la phéno¬
logie;

c) Physiologie comparée;
d) Durée de vie des arbres :

Datations au Clt effectuées sur des carottes pré¬
levées à la base des vieux arbres ;
Déduction de l'âge à partir d'études de croissance
et de mortalité.

10. Surveillance des changements cycliques au sein des
effectifs de populations de plantes et d'animaux et de leurs
relations.

11. Écologie des espèces envahissantes, étrangères aux
forêts tropicales.

Collecte et diffusion des données

Il est essentiel que les chercheurs travaillant dans des
régions différentes puissent collaborer et communiquer
entre eux. De nombreux travaux fragmentaires ont déjà
été effectués et leurs résultats, consignés dans des rapports
anciens, ne sont pas à la disposition des chercneurs; il est
nécessaire de les exhumer et de les diffuser.

Application des recherches

(Les nombres se rapportent aux paragraphes numérotés
ci-dessus à propos des thèmes de recherche recommandés.)

Sylviculture (voir également le chapitre 9).

Pour permettre l'analyse et la prévision de la croissance
des peuplements :

la, le, 2a, 2b, 3a-c, la-c, 9a-c, 11.
Pour limiter au maximum les pertes d'éléments nutritifs :

lb, le, 2a-d, la-c, Ab.
Pour intensifier au maximum la phase de croissance rapide :

la, le, la, 2c, la-c, Ab, la-b, 9a-c.
Pour assurer à tout moment une régénération satisfaisante :

la, le, la-c, Aa, Ac, Ad, 5b, 6a-d, la-c, 8, 10, 11 .

Pour limiter les attaques des ravageurs :

6a-c, 8,10, 11.

Exploitation des ressources génétiques

Problèmes de détermination des conditions d'installation
et de croissance :

la, 2a, 2c, la-c, 6a-d, la-c, 8.
Connaissance des systèmes génétiques permettant d'amé¬
liorer les peuplements :

la, 3a-c, 4a, Ac, Ad, 5a-d, 10.

Aménagement et conservation (voir également le chapitre 21 )

Détermination de la taille minimale des populations pour
assurer leur conservation permanente :

le, la-c, Aa, Ac, Sa-d, 6a-d, la, 8, 9d, 10.
Préservation de la stabilité du milieu (voir le chapitre 9) :

lb, le, 2b, 2d, la-c, 5b, 6b, 8, 9b, 9d, 10, 11.
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