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Analyse démographique appliquée aux feuilles
de quatre espèces de Graminées de savane (Côte-d'Ivoire)

A. Fournier
Loboralol" d, Zoolort,. &01, Normak S",prlri'Y",

46, 'M, d'Ulm, 7'1JO l'a,t. Crtfu Oj,

Grâce t. une méthode de marquaie en milieu naturel. don\ la description est donnée, une ana­
lyse dl!moarophil.lue des populations de feuillca de quatre espèces de araminm des savann de
Ouengo-Fnim 14001' W, ge 3S' N) nt faite. Une strie d'informations sur la phmoloaie sont ainsi
réumes : courbes de survie el espérance de vic des cohortes de feuilles en fonction de leur date d'appa­
nuon. varrauon des effectifs amli que de la composition en clMse" d'Ale cl de la natalit~ ct mortalité
dans la populanon.

SUMMARY

Thanls 10 a moUlina method in nalural conditions, which Is descrtbed. a demographie analysis
IS made in Guengo- ....ïtini savannos (4"01' W. 9·~S' N) for the lea\le" populations of four Grasses
species. The provided data arc: survival curves and hfe e..pecrancies of the teaves cohons in relation
to their penod of emergence. ftuctuations in the numbcr of leeves. in the age-structure and in the
natality and rri..rrlalityof the populations.

La présente 'tude s'inscrit dans un programme dont le but est d"tablir un
schéma général de fonctionnement des savanes d'Afrique de l'Ouest.

Les premières données sur la végétation herbacée des savanes de Ouango-Fitini
(nord-est de la Côte-d'haire) et les grands traits de sa structure et de sa phénologie,
ainsi qu'une étude de l'évolution de ses biomasses aérienne et souterraine ont déjà
été réunies (FOURNIER, 1982Q et 1982 h) et une étude de la productivité primaire
est actuellement en cours.

Dans le cadre de ces recherches, l'analyse démographique des feuilles de Gra­
minées a pour objectif de' fournir des données phénologiques précises sur quelques
espèces courantes. Elle permet en outre de cerner de prés les mécanismes de renou­
vellement de la matière vivante végétale dans l'écosystème, donnée fondamentale
pour préciser ultérieurement les,valeurs de la productivité primaire,

1. - PREsENTATION DU MILIEU ET OU MAttRIEL. O'ttliOE

Ouango-Hum (4-01' W, 9-.'S' N) Sc situe t. l'_est du fleuve Comcë. dans une zone où le sut­
sirat 1~lolil.lue esl con!lti'u~ de schistes; les sols 'i sont en majoritê de IY~ ferrugineux tropical,
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'''(I~ de \\11 .. krralilll.{(ll'S. Dans les deux siles de savane l!tudiés.lcs sols sonl remanil!s ct pr~scnlenl

\ln h(lrl((ln ~LJ,r;J""c cnt,s .'0 Cl 80 cm de profondeur. .

L.l r~'llh)t' :Jf1f'!",Hllcnt il Iii zone phycoiéollraphiquc soudanaise (GuILLAuMn &: AOJANOHOUN.
l'ni' Cl la r1u\UI ..,tc ;.lnnucllc mo}cnnc, de 1050 mm. se rl!partil inl!8alcmcnl cntre une saison des
plllll."' LLII rrl ... <;cf'lh:mhrc cl une uison sèche d'octobre à mars.

1. ..... deux 'Iles J·~tudc sc situent li. mi·pcnlc. j'un dans une savane arbustive. l'autre dans une
,~l\ ,Ille lIcrncu' .... UnI.." JCScrlf'lllon plus complete du milieu esl donnl!c par ailleurs (FOURNIER. 1982 a).

l. ... ' ql1~t fI,.' 1,.· .. flCc ... ~ dl(lJ';.ic!> pour l'anKlyscdemographiquc sont dcsGraminécs cespitcuscs perennes
\ ....... CllmnllfllC'" lhlllt lu laille allemt , m il. I.~O m il r~poque du plein d~veloppemen(. en octobre ou
nll~cl11hrc 1 c 11~I!'o.:-"~C \Ju feu, 4ui marque le d~but du cyde, il lieu chaque ann~e entre nove~bre

..'1 1,111\ I..'r Cl la n(lr'll,on. llui 'oC fail de septembre il novembre (H donc tardive. Les deux premières

..',I1C...·(,. Am/ru/,oIO'" (/.\f"i"(Jfk~ C. B. CL et Mvnoc.I'",hill", cu~s;irvrmt' (Nees) Stapf. se rencontrent
tI,1I1" le 'IIC l.k ,,,"':Iflt.: ~rhu!>t1\e.les \Jeu,," aU(r~. LVl/an;u s;mpln (Nees) C, E. Hubbar\J cl Sâ,,;:u·
1/11 (lIfi/I 'llf/::/I/i/f'/IJ/I / He(l.) Alston. dans la savane herbeuse,

2. - RAPPELS SLR LA MORPHOLOGIE
ET I.E Ot\"ELOPPEME~T DES GRAM/NieES

IVIR()()l'(TIO~ A LELR ANALYSE DIe:\10GRAPHIQLE

2.1. 1." (1l ....... IHl.CliO .... DI. LA PLANTL, LA PI:RI:!"!'IrolTI:

LI ,CqUCllt.:L' dl' Jévcloppement des Graminées cespiteuses est conforme au
Il,,,dele "rchilectural dc Tll\lLlSSllN défini par HALL!' el 0/. (1978).

Dalb un prl.:miL·r t('mp~. le méristème apkal Je l'axe issu de la graine initie des
l'cuille, ,,1,," 1" phyllula.ic distiquc qui caracteri,c les partics ,égétatives dcs Gra­
nllneL'~. !>"llh la partiL' inrèricure de la tige. zone à entrenœuds courts dite l( platçau
lh.: t~dla~c Il. ~lrrar:J;~~ent ensuite des aXe~ secondaires qui pourront à leur .tour se
ral1lificr , ...·Ion um: ~équcnt.:e Je développement ~emblahle à eelle du premier axe.
1 Il 'L' rarlllll'lIit ahonJamment au nÎveau du ...01. la Graminée édifie une touffe: Irs
,L\C'" ~llll,i ;lrraru, "'tHl( L:ouramment appelés Il ta'le~ )l par les agro\lologurs.

t'ho le, (jraminec\ pérrnnes hémicr:ptoph)te~ des savanes de type ~oudanais.

dl.:" hnUl"l.!l't1lh h:l",ilaÎn.: ... e.\istent déjà en lin de sai~on des pluies. période de la frUL:1Î­
lie,dlllll. ~lI;Li" il .. ilL' "'t.: dé\doppent généralement pas immédiatement. Les axes qu'ils
...·I1l.!\..lIdrcI11 "'0 11 t JOIlL: pro/('ptiqut'.'i c'est-ü-dire que le développement d'un axe à
ra~{lr d':m hnurgeon lalér.,Jl ne se fait ~u'aprè!lo une période de dormance (TOM­
Il .... '11 ... l'( (illi. !lJ7JI.

t\plt.:' malurité. Ic\ parties aériennes des plantes se dessèchent et sont généra~

!L'mcnt d0truitL:\ p<.lr le~ feu, Les hourgeons ha!loilaires survivent. protégés par les
g;IIIlC" l'l a",;urcllt la pérennité en développant de nouveaux axes. les li innovations H

Jc, ;I~rll'tol(lglle....

1k Ill ...· ... IIh'enalion:- dan~ les savanes ivoirienne~. il ressort que révolution de
la tpulle ,Ill Iii dL'''' annêe' t.:onsi!lotc en une augmentation de son diamètre. mais comme
la panic ù·lllralt.:. non règénérée. tend â disparaître. des groupes de tiges se séparent
cl 1,1 \Ilulk 'l' rra~ll1entc.CC\ ohservations concordent avec eelles de nombreux auteurs
Jall' dl" 1l1111t.:ll\ h.:mpérés dU tropkaux (GlllLT & TINCHANT. 1964; ZIIUt>.:OVA.
1'171. (; """ " ," al. 1977: L.oISI AU. 1977: CLSAR. comm. pcrs .. 1982... ). Dans cclle
p,,:r"'pL'l..ïl\ l'. cc Il °1.."1 pa ... l'entité de la toufTe qui retient l'attention. mais le nux des
.1 'l.:' qUI lIai'.'L'1l1 ct 4ui meurent. c'cst-à ·dire l'aspect clonul de la croissance et il
r.lrail kj!llimL" Jc L:on\idércr la toulfe t..omme une population de parties.

,.fe/v Œeu/uKi('o/ŒnJ!og;a Ptun/tlrum

.,

f
1.

1.

2.2. L'APPROCHE OtMOCiRAPHIQUE

L'idée de considérer les plan'es comme des colonies ou des populations de parties
est ancienne (pour l'historique de la question, voir WHITE, 1979). Elle a été reprise
récemment et l'alla/yse démographique a élé appliquée aux plantes comprises comme
des « métapopulations (') » d'organes (HARPER, 1977, 1978; HARPER & WHITE,
197<&; HARPER & BELL, 1979; TOIlQUEBIAU, 1979; CARPENTER, 1980).

La démographie peut se définir comme l'étude de la structure des populations
et de leurs transformations au cours du temps. L'analyse démographique, née avec
l'étude des populations humaines, a .été étendue par la suite aux populations ani·
males puis '·égétales. C'est grâce aux éludes entreprises sur les Végétaux (voir HARPER,
1977) que l"inlérêt se porte depuis peu sur la démographie des organismes à struc­
ture c1onale.

La démographie des organismes à structure c10nale diffère de celle des autres
organismes par le fail que l'analyse peut Se faire chez eux à plusieurs niveaux, celui
des zygotes représenlés, les gellets, et celui des unités développées par chaque zygote,
les ramets. La définition que donne WHITE (1979) de ces termes, introduits par KAYS
& HARPER (1974), fait ressortir que le ramet, unité de croissance c1onale, n'est pas
strictement défini d'un point de VUe morphologique. Plus récemment CARPENTER

• (1980)' fait ainsi Irés justement remarquer qu'une plante vasculaire peut être consi·
dérée comme un organisme à structure « hiérarchisée» et que chacun de ses niveaux
d'organisation (plante entière. branche, rameau, feuille) possède ses propres taux
de natalité et de mortalité.

3. - L'ANALYSE DleMOGRAPHIQl'E
APPLlQUleE AUX IORGANES DES GRAMINleES

3.1. LA 'fi:TIlOIlE Il'ÉTUIlE ET LES INFORMATIONS QU"EU E FOURNIT

Lc problème du choix de l'unitè, autrement dit du niveau d'organisation auquel
sc'fllacer pour l'analyse démographique, s'est posé.

L "un de< buts poursuivis dans la présente étude cst de précis.. la dynamique de
rcnouvcllcment dc la matiére végétale de manière à permettre un calcul ultéricur
de la productivité primairc. Dans ce·tte perspective il est logique de mener l'analyse
démographique au nivcau de l'unité morphologique la plus petite possible: c'cst
donc la feuille qui a été choisie, bien que l'unité de croissance c10nale soit clairement
l'axe. En premiére approximation, on peut admettre que la vitesse de renouvcllemcnt
des tigcs csl la mêmc que celle des feuilles.

Pour déterminer les variations du rythme d'apparition et de disparition des
fcuillcs au cours d'un cycle de végétation, une dizaine de touffes (ou fragments
de touffcs) clairement individualisées de l'espèce étudièc sont suivies depuis le pas­
sagc du feu jusqu'au feu suivant. Les relevés se font. selon les possibilités d'accès au
terrain, à des intcrvalles aussi proches que possible <le 30 jours: toutcs les fcuilles
nouvcllement apparucs, sur des axes déjà présents ou sur de nouveaux axes. sont
alors marqué.:s au pinceau d'un point de couleur sur le limbe: une fcuillc cst prisc
cn comptc quand clic cst suffisamment développée pôur reccvoir la marquc, c·cst·
à·dirc lorsqu'clle apparaît hors dc la gaine dc la feuillc immédiatcment inférieure.

(1) Mé("popuI3tion~ : pour l'introduction du terme. voir WHITE (1979),
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Chacun des groupes de feuilles ainsi apparus suocessiveme~t. au cours de l'annl!e
(st marqué d'une couleur différente et peut donc être SUIVI ultérieurement, Les
feuilles encore vivantes et les feuilles mortes de chaque Il"0upe sont. rccelUées I~rs
de chaque relevé; une feuille est considérl!e comme morte .quand son limbe est entlè·
remcnl sec. Il est ainsi possible de détenmner avec préciSion. pour chaq.ue plante et
pour chaque groupe, le nombre de feuilles qui sonl mortes ou ont disparu entre
deux relevés (fig. 1).

Les informations que fournit cette méthode sont les suivantes :

1) évolution des e1fectifs des feuilles vivantes et des feuilles séches (mortes)
su: la plante au coun de l'annl!e;

2) durée de vie des feuilles;
3) répartition en classes d'ige des feuilles de la plante;
4) nombre de feuilles apparues ou disparues (par mortalité ou consommation)

entre deux relevés,

La question de l'influence du marquage doit être posl!e : ne précipite·t·il pas
la mort des feuilles? Les essais de D'HERBES (1919) sur des Graminées de zone tem·
pérl!e avec plusieun produits ont montré que certains d'entre eux sont toxiques
et que les jeunes feuilles sont généralement les plus sensibles. Avec la peinture uti·
Iisée à Ouango-Fitini. les feuilles meurent de façon tout à fait normale. En revanche,
la manipulation répétl!e de la végétation en place entraine inévitablement des per­
turbations: l'effet principal se manifeste sur les feuilles sèches, déjà mortes, que l'expé­
rimentateur détache lors des relevés (FOUIlNIER, 1982 a). De celle discussion on doit
retenir que la méthode de marquage utilisl!e conduit à des valeurs fiables de morta·
lité, mais que le nombre des feuilles mortes persistant sur la plante est sous-estimé.

3.2. RAPPEL DE QUELQUES otFINlTIONS

Empruntés pour la plupart au vocabulaire courant, les termes qui suivent 'ont
tout d'abord été appliqués aux populations humaines; les démographes des popu­
lations animales et végétales les ont par la suite repris, moyennant de légères modi­
fications de leurs définitions.

L'~{f~ctir d'une population est le nombre d'individus qui la composent.

Acla Œcoto';(Q/ŒC'uto,iu P'anlo"mr

FIG. 1. - Sch~ma montrant la m"hode de marquale des Gnmin«s.

x ;ue dont I"apu. ~,~ dllruit.

--- feuille vivlnte .
• ~ ~ •••• feuille morte.

Â. - les aus du cycle prk~enl sont dtlruit, par le paSUle du feu.

8. - P"mi" nJQrqlHl" : les premitrcs feuilles apparu~ sur d~ axes issus de la base de la touffe
sonl marqul!n d'un point de la couleur 1.

e. - D,u.r;jm, ma,q_" .. JO joun plus tard. les feuilles 1 sont è. nouveau dinombrfts.ln nouvelles
feuilles apparues sont m.rqu~ d'un point de Ja couleur 2.

O. E et F. - Trois,jmr. qlHJlrijmt t' cinqllijm, ,"D,ql/alts (è. des intervalles de ~ jounl: ln nouvelles
feuilles sonl rnarqutft avec la couleur J... ou 5 et let anciennes feuilles sont dtnombrees en
di!Uinluanl les vivlnles des mortes.

N. B. - le schl!ma structural de rorpni.ation dC'S Gr.minus pn!:sentt ici ett seulement un
support. l'explication du marquale: en tint que tel il tlt susceptible de modifications u1tl!rieures
de detail à la suite d'une ~tude morphololique plus poulS6c.
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La mho,', est l'ensemble des individus ayant subi un même événement démo­
graphique au cours d'une même période. L'événement démographique sera ici la
" nais,anee " des feuilles (moment où leur limbe devient visible) et les cohortes seront
définies pa, les marquages des relevés successifs.

L'l'spi/ance moyenne de "ie des indit'idus d'une cohorte à l'fige x, soit e.. est la
durée mo)en"e de vie des individus ayant aueint l'âge x considéré. Si "on admet
lJUC les di individus morts pendant chacun des intervalles (D" F,) définis par les reeen-

'f' . 1à D, + F,.. cmcnh "'UI.:CC~SI s. ont vecu en moyenne un temps ega --2--' on a

(', en jours est l'espérance moyenne de vie à l'âge x (x = 0 correspond au
reeen'ement initiall. la formule permet le calcul de e. pour les âges corres­
pondant aux dates des recensements,

l, est le nomhre d'individus encore vivants à J'âge x considéré,
-N, ct F, '<lnt Ic; âges. en jours, corrrespondant au débu t et à la fin de chacun des

intervalles délinis par les recensements successifs: ces intervalles ne sont pas
tiln:émcnt tgau.' entre eux,

d, C'tl le nombre d'individus d;sraru~ entre Di et F,.

('(1' ('.\l'àlllJl'c' dt' l'il' à la nai.uanre. représente la durée moyenne de vie pour la
Cl,!lOr(C

La /I,,'uli'" (la ",o,rotir,,-)"est le nombre d'individus nés (morts) pendant lïntu­
....alle de lcmp.. con"idéré.

où

.1 ..1. VARIA ",,"S ms IHHTIFS ilES POPULATIONS nE Fn;ILLEs AU COURS nu TEMPS (fig. 2)

La réllLTupation du milieu libéré par le feu se traduit par une augmentation
rapide des ciTcctifs des feuilles vivantes.

Une pluviométrie importante pour la saison (50 mm en janvier) peut e.pliquer
une particuliere rapidité de la réoccupation en 1980: e'est Ce que suggércnt des études
de hiom,,,'es menées paralldement (FOURNlfR. 1982 a).

he •. " - V;lrialions "aisonnières de l'effectif des feuilles de quatre espèçes de Gramin~es de savane:
IOuango-Fitini. 19H01.

A. l.vlII/",,,, .fifllplf'x en "a\lane herheusc.

H. Scl":ml'.I'ril,,,' Stll/1(U;IIf'II", en sa .... ane herbeuse.

C. Aml'f!pll.~IUI (HTilWc!i.\' en ~a.vane arhustive.

1), \10"0( ll/lhwm cf'f(":'iljor",t' en !liavane arbuslive.

Nf Nomhrc muyen de fcuilldi l'lilf touffe.

Aera Œrulog;ru/Œ('oloKiu Planlurum Vol. 4 tt8), n' 2 • 1983
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FV ~~ de reuille~ marquhs viV1lnles.

.... ,0. ~. - Courhes de survie des cohortes de reuilles de quatre espèces",ee Graminées de savane
(Ouanlo-Fitini, 1980).

50

B

A.. - LUI,,"'ilJ Ji",pl,.\· en savane herbeuse.
B. - Srlri:ut"lr.l',i,,,,, JlJnKulnruIff en savane herbeuse.

C. - AnJr"p"'Itli. uJt"inuJ;s en savane arbustivc.

O. - Monurr",lrium r"";i/orww en savane arbustive.

A

Sdon les espeeeSo. le muimum absolu de l'effectif des feuilles vivantes est alleint
en deoul de e,cle pendant la phase de réoccupation ou en fin de cycle; la période où
suniel'I cc ma.imum correspond (tableau 1) :

au relOur de conditions c1imariques favorables (L. simplex, en mai);

" l'époque de reproduction (A, ascinodis et M. ceresiiforme, en octobre);
" une reprisc de la croissance végétative consistant en la formation de jeunes

lalies, " la oase des touffes, une fois la fructification achevée (S. sanf(uineum, en
L16.cmhrc).

l '''<'lumulation dO' feuilles mortes dans la touffe commence de façon nelle dès
le Illois de ma" pour A. aJrinndis et M. reresiiforme, Elle débute un peu plus tard
pour les espeees de la ",,,anc herbeuse: en mai pour L. sifl,plexet en juin pour S. san­
)!/I/I/{'/I111 Ilig. 2. taoleau 1), L'effectif continue en!\llite à augmenter de façon assez
réguhere (\.Ioll/(/I;n('/ll/l. L. simplex, A. asr;nndis) ou se stabilise (M, ceresiifnrme).
L.e m:"imum du nombre des feuilles mortes et ielui du total des feuilles se situent
d:llh !<lIIS les ,'as en fin de cycle. aprés ou à la fin de la fructification (tableau 1). Le
I",mhre des feuilles mortes peut être important puisqu'il dépasse 50 0:. du total'en
nOlemore pour S..Ia/I/(/Iinellm et d'octobre il déeemore pour L. simplex: la proportion
",,"'1 kg",'r""l1ll:nl plu\ faible rour M. C'flre.üil"orme ct A. QJcinntlis. Ces proportions sont
de... \~lkllr'" minimale,", puisque la technique conduit à une sous~estimation.

l 'HII "1 1 P.;"odr{ II,.., "'li \(1"''''/\ ti/JI,.' I,..{ Iï.J'W/WIU û"r,t,.ni"
1111 (,,,,,\ .Iii ,,.,,,p.' Il O/i~wKu·fj/"" 1 Jan/'I,., ri (l'rr,,,h,,· IYH(}J.

()él"lul
MOj'\.mum du noml'm: d"ôll:l:U-

Md\lmUm Florai· mulaliun
Je Je tOlal d~ la \on d~~

!"'-"U rl le.. r~uille .. do l"Iioma~~e f-rul:ti· re~llIes

\1111\.'11 l 'pl'U' \ I\anlc'\ morte.. rCUllics lVI"anle) licalion mortes
~ - ----- -------_._----

.... I.,llll· /"/1.1"11<1 "lai No,"cmhre {)l:lul"lrc O(lohre Scptcml"lrc Mill

ilc.:r '"II/,/t·\ Ol.'(ohrc
h ...·,I, ...· \,/,,:,/_ Ilcn-ml"lrc I>él.:l,'mhrc Dé\:cml"lrc 0\:1 01"1 rc O"'lohre Juin

,"ITl",,1 • Noveml"lrc
"'111[/1,1/,'/11" dé\:cmhrc

\.1\;111\: ·IIII/r". ()1."lnl"lrc N(l\cmhrc Nuvcml"lrc <klohrc O';lohrc Mare,
:Hnll"· l''II,.-'It,

11\1,." </11"'''.//\
\10110- (h:hll"lrl: No"·cmbrl.' Ol:tol"lrc No'"'cmt'lrc Septemhre Mars

( 1",.1,'11'11 Novembre Dé.:cmhrc O\:lohrc
"""\/11,"''''"

.l.4 III 10'1 III VII DI.' OJIIOMTL"; 1>1: Hl'ILLI.S

pfriode de
ftoraison

l4.1 CtJurhn dl' ru" ic' de,,, cOllOrleJ (/(. lè'uil/l',\'

Les eourhes de survie des eohortcs de fcuilles des espéces de Ouango­
1 ililli (fig. 1) sOllt de lùrme appr".;mativement sigmoïde et resscmoi<nt à celles
ohlell\les par W" IIA.\IS0N (1976) pour quclques espéccs tempérées, Il faut de 4 à
h '"l,i .......doll le... l'~pèce~ ct Ic~ saisons. pour que toutes les feuilles d'une même
~ohorh: meurent.

Le type de représenlation adopté montre les courbes de survie des cohortes de
feuilles pour un effectif initial de 100 feuilles: il permet de comparer leurs for~es.
En début de cycle (période sèche) les pentes sont fortes et la forme des courbes mdlque
une mortalité également répartie au cours de la vie ou surtout importante pour les
stades jeunes. A partir de mai, lorsque la saison des pluies est engagée. les pentes

A('fll Œruloflira/Œrolofliu Pltlntur".m Vol, 4 (18), n" 2 • 1983
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deviennent plus douces tandis que la forme des courbes se rapproche de la sigmolde.
indiquant une répartition du nombre des morts en fonction du temps. proche de la
loi normale. Ce type de courbe suggère que la mortalitè est alors essentiellement due
il la ,énescence et non induite par un facteur e~térieur.

Il e.iste par ailleurs des différences entre les espèces observées : S. sanguinrum
pré,cnte des courbes moins régulières et moins proches de la forme sigmoïde que les
autreS espèces.

La sécheresse semble êlre le principal facteur déterminant la mortalité des feuilles
el les stades jeunes y sont plus sensibles; le calcul des paramétres Il espérance de vie»
cl " "" " va servir de base à une discussion plus précise de ("effet de ces facteurs.

B

50

8. - Schizuchy'Îlun stln,"În~lIm en savane hC'rbcu~e.

Co - AnJ,upeJlu; uJcinoJili en ~avane arbu~tive.

).4 2. E.'f'Cronce de ,.ie des cohortes de feuilles

L'espérance de vie a été calculée seulement pour les cohortes de feuil/es des
~ nu 5 premiers mois qui seules sont mortes par sénescence ou à cause de facteurs
,.lérieurs a.. nt le passage du feu. La durée de Vie des cohones suivantes ayanl été
écourtée par l'incendie. sa valeur n'aurait pas de signification biologique.

L'espérance moyenne dc vie des feuilles à la naissance eo est légèrement plus
é1C'ec pour les espèces de la savane herbeuse. L. simf'/ex el S. son~lIineum. que pour
celles de la savane arbustive. A. oscinudis et .\1. ceresi;!,orme : elle est par ailleurs
plus éle,ée pour les cohortes de feuilles apparues au mois de mai. pendant la saison
des pluies. que pour celles qui sont apparues plus tôt. de janvier à avril. pendant la
saison sèche (tableau Il).

A partir de e.. espérance moyenne de vie à l'âge x. un paramétre très voisin.
mais plus parlant. a eté calcule: il s'agit de ex - x. duree moyenne de survie des
individus d'àge x (fig.. 4. tableau Il).

ex-x] A

50

l'~~~
~ s'o --,10-0--------15....'0..• X

1 Il>. 4. Durêc moyenne dc sur\IC t..IC!'ïo fcuillc!'odcs -.:ohortC's .~uccc5si\tc" en fonl.:tion de leur âge en
Juuro; ('~ x rlxl. pour l.Iuatrc espèces de Graminéc!'ïo t..IC5 savanes de Ouanwo·hlmi en
Ill/W.

50

50

o

Mi

o'

o

50

50

50

c

o

100

.00

100

1 X

---
150 X

150

('\ ,; XCn)llun.

Actll ŒCOt.'I(ÎCu/ŒclI/OI(Îil P/"nlfITllm

D. - Mtmocy",hillm ctrtJ;;f()rnl~ en savane arbustive.
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T41Lf4U II. - Espir.,.u d, ci, d" ,"oAiN',' u. r,,,m,, tJ, '1'4'" lIpJt:lI tk G'Gm/l'N'
à OUD.,••FIIIIIi 119601.

,~ - .... 'M - ....
".r' c.~r.nce durH moyenne 'l'ft~r.nce dur" l'DO)'CI1II4I

de \lie de survie de vie de lu,...i.
ll"l.. x ll'lgo x ll'I•• x ll'I•• x

(en joursl (en jours) (on jours) Cen joursl

LIJuJrlÎII sÎ",pl,x lu\'.ne herbeuse' ScJtillJd'Y";lIm IG".";"'''''' (savine herbeuse)

("oholle " )).90 )).90 Cohone " '7.19 '7.19
do '" 57.12 2B.12 do 'n '64,46 15.46

ft\'ru:r '" 79.J2 16.J2 (hr.er '" Il.601 25.601

' .. 10B.lO 19,'0 '" 101.'0 19.'0

Cohune '. J7.06 )7,06 Cohorte " '7.19 57.19
Je.' mars 'u 60.0' 26.0' de man '" 75041 41.41

'" BO.94 20,94 '" 19.6' 29.6'

' .. 110.10 11.50 '.. Ill.19 32.19

(Oohortc .12.B2 .12.B2
.... 150,00 2'.00

"iJ'ilHtl '.. oI4.BB I8.8B Cohone " 'B.91 'B.91

'" Bl.6O IB.6O d·....ril
'" 79.74 5),74

'111 150,JO JJ,lO '" 100.07 l',07
t'lU 157.00 14.00 ' .. 119," JU'

( 'ohurlc 4.1.4' 4.1.4' '0" "2.00 14.00
"de mdl ' .. 7.1.70 .'4.70 Cohon. -, 60.0.1 6O.0l

-.. 91,11 29.11 de ml. '" 91.99 '2.99
t'III DU4 20.'4 '" ICM.'6 '2.16

l',•• 158.00 18.00 "'II 1.11.59" 19,'9
", 161.014 21.014

('ohOric 'on
'. J4.17 .14.17 t'," 166.50 ".'0de jUin 'u 62.81 19,BI
t'a 99,20 26.20 AItIi'U/kIIl0lt ustirtOdi, h ....ane arbulti ... eJ
'on 121.69 20.69
t'ur Ij2.S0 15.10 Cohorte " 1B,85 18.85

do ' .. 57.CM n.CM
.~tIUl(JC'.I·",h;"", C'~'~J"fu,,,,, (sa\'ane arbusli\'el jan\'Îer '" ".ll 2O.ll

'n 110.00 14.00
Cot'lorle " H.74 H.74 Cohorte 29.61do 6O.J7 2'.l7 " 29.61

'" do '1.54 22.'4jtln\'ler BI,40 17•.0 '"' .. fhrier ".62 /4.62110.00 14.00 'n'M 101,50 IB.'O'n
Cohorte " 2'.9B 2'.9B Cohorte 2'.B6 25.B6 .f

~. '0,17 "' .. 2U7 de man 49.6] 17.6]

1
r~\'rler 75.97 14,97 'a'u 71.50 IUO

101.50 /8.10 '..-.,
Cohorle " 27.B9 27.B9Cl)hO(lt " 23.1.1 2.1,1.1 d'avril '" 4B.74 20.74

de mars

-" 4'.14 1.1.14 77.'0 IUO'u'u 7UO IB.lO
Cohorte " H.80 15.BO

{'ohorte " 21." 21.15 de mai 'n 66.6] 29.6]
lJ"a\'ril -.. .17.00 9.00 'u 97.'6 ll.'6

'.. ".19 19.19 '11. IlB.57 24.57
'.. 116.00 26.00 "N "B.OO 18.00

AtltJ Œtolo.;taJŒtolu.;a Plaltl"''',"

._--------_.-----------,-

t9~

Gtobal~m~nt. la retation qui lie~. - z l z est Iiaaure dkToill8nte d~ la forme
I(x) - - ax + b, c:e qui lilllific qU'W1e jeune feui1l~ a CIllll.oyellJle une duRe de vie
lupmeure a celle d'une feuille plus lpe et par ailleun que la mortalité le répartit
également danl toutCl ICI daliCl d'I,e. Toutefois. pour ICI feuilles néel pendant la
saison s«hemail qui lurvivent jusqu'a la saison des pluiel,la alurbe~. - x -/(x)
n'est pa. une droite: la duRe de survie aUIJII~te CIl elfc:t br1lSQuement en mai au
lieu de alntinuer a décroltre. Cette aU8JllClllatioD le' produit pour la cohort~ de
février'chez A. astinodls, les albortes d'avril chez L. slmplu et celle de mats chez
S. JanguinrIJm,

La durée de survie d'une feuille à un moment donné dépend donc de son âge
et des conditions climatiques: a partir de la lai~n des pluies le risque de mortalité
diminue.

3.4.3. ". d~s cohort~s ck I~uiii~s : I~mps d~ duparilion d~s 50 pr~miè"J/~uilitJ aun
101 inilial d~ 100

Une autre manière d'évaluer la durée des cohortes est de déterminer au bout
de ~ombien de temps sont morts la moitié de 100 individus présents initialement
La notation ". proposée par WllUANSON (1976) pour le paramètre ainsi défini sera
adoptée : bien qu'analogue au DL,. des expériences de toxicologie, il prend en
effet ici une signification quelque peu différente. Moins précis qué l'espéTance de
vie. qu'on peut calculer pour différents âges, le paramètre ". permet. dans le! cas
présent. de suivre davantage de cohortes: en effet comme il n'est pas nécessaire de
connaître la durée de vie de toutes les feuilles de la cohorte pour calculer son 1••,
on a pu le déterminer pour les cohortes des 8 premiers mois.

Les valeurs obtenues varient de 19 a 126 jours selon les espèces et les périodes;
les valeurs sont minimales en mars ou avril, c'est-à-dire à la fin de la saison sèche. et
maximales de juin à septembre, pendant la saison des pluies (fig. 5).

La mort des feuilles se fait donc plus rapidement en saison sl!che ct les .ariations
du ' •• reproduisent assez bien celles de la pluviométrie, c'est-à-dire que la tendance
apparue dans les courbes d'espérance de vie se conlirme nellement.

3.5. COMP05ITION OE LA POPULATION DE FEUILl.ES EN CLASSES I)'AGE

Les histogrammes de la ligure 6 font analogues aux pyramides des Ages utilisées
en démographie pour figurer la structure d'lige des populations; la ieprésentation
adoptée s'écarte cependant des conventions habituelles car les classes les plus jeunes
sont placées au·dessus des autres. II a paru souhaitable, en effet, que la représentation
adoptée reft~te l'organisation spaliale. les jeunes feuilles étant situées à l'extrémité
des talles au-des5us des feuilles plus 18m.

La réoccupation du milieu Ii~té par le feu se traduit par une augmentation au
cours de l'année du nombre des cohortes en présence; le maximum est aueint en
fin de cycle (tableaux III et IV, lig. 6).

Le mécanisme de perpétuel rajeunissement de la touffe de Graminée se traduit
sur les histogrammes de la figure 6 : les feuilles les plus Igées meurent tandis que des
jeunes apparaissCRt. Les feuilles de la demi~re cohorte (la plus jeune) représentent
un pourcentage variable de l'effectif total de 12 à 80 % selon les espèces et les mois,
il reste très élevé pendant une partie de l'année (tableau V).

Le renouvellement des feuilles semble se faire plus rapidement pour les deux
espèces de la parcelle de savane arbustive (A. a$ônoc/is et M. c~rt!siiform~) que pour
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Septembre
Octobre
Novembre
Novembre
Novembre
Octobre
Novembre

6
6,

Nombre maximal
de cohona praauCI Moi.

S. MlIIgWfNUM

M. crr,slifo,,,,,
A •.dlCinodl1

Elpke

L. '/Mplu

les espèca de la laY8.De herbellle (L• .rlmplu c&".S. llDJgUiMllm); c'est donc sur la
parcel1e la plUI riche que le renouvellement -de la matière vivante est le plus rapide.
Les caractèriltiquea intrinsàjuea dea elpèca et lei conditions localel de chaque
ilation (lOI, orientation, lituation topographique. etc.) jouent certainement J.lII rôle
important, mail une in1luence bénéfique des léguminewes arbustives sur le !lOI
n'csl pu exclue.

FIG. S. ~ Survie da cohortes de feuilles de qualre espb:es de Gramin~ des lavanes de OuanlO­
Filini en 1980. Temps n6:cssairc pour que SO feuilles sur 100 initialement presentes soient
mortes: f M •

(e) Date du feu non connue avec exactitude.

TABLEAU IV. - No",b" d, jou,slIparolf,/rs ulrolslMCUJJlfs
q,1i dI/iI,;s,r",lrl dljflrurrs (oltorlrl (1980) .

Mois

Espèce Janv. F~v. Man Avril Mai Juin Juil. Sep!. Oc•. Nov. qtc.

L.limplrx el 31 29 34 26 39 23 SO 28 36 31
s. sang,,;nru,"
A. Qscinod;, el '" 30(°) 3S 27 32 28 37 2S S2 26 36
M. crruii!ormr

En abscisse : cohor1c du mois de _,.; cn ordonnée: ' .. CD jours.

3.6. NATALITÉ ET MORTALITÉ DES FEUILLES

L'étude des cohortes apporte des informations sur les phénomènes de natalité ­
et de mortalité mais il manque une vue d'ensemble au niveau de toute la plante pen·
dant le cycle de végétation. Les résultats précédents ne sont d'ailleurs pas véritable·

A. - LouJ~I;(J Ilmp/~x en savane herbeuse.
B. - SchlldClt",;"", IQng"in~flm en savane herbeuse.
C. - Andropogon tJJc;nodls cn savanc arbustive.
D. - Monocymbium crrrsiifo,mr cn savant arbustive.

..JFMAMJJASO

~riode de
floraison
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Ftvrier

Moil

Janvier
Ftvricr
Avril
Mai
Juin
Septembre

J;tmer
Mai
Seplembre

Janvier
Ftvrier
Avril
Mai
Septembre

L. "",pl...

Tuu..u V. - MDII~"~t 1•..,..,.1.. [ ..1/1... 1. pl.. J<.~. cokDl'''
"prjU~tMt •• .-IU jQ "do[..I/1",. (l'JII()).

ment comparables entre eux car les intervalles pendanI lesquels les cohortes sonl
nées n'ont pas une durée identique (tableau IV). Dans le but de combler ces lacunes.
deux autres paramètres sont utilisés pour décrire l'évolution des populations de
feuilles : pour chaque ~pèce le nombre moyen de feuilles nées ou mones dans une
toutre entre deux relevés successifs a été calculè et rapponé à un mois théorique
de 30 j(furs :

Natalité entre les relevès i el i + ~ nombre moyen de feuilles nées x 30
nombre de jours

Mortalité entre les relevès i et i + = nombre moyen de feuilles mortes x 30
nombre de jours

la natalité est fone pendant plusieurs périodes (fig. 1) :

- après I~ feux, quand sortent les premiéres feuilles, de janvier à février 1980.
pour tout~ I~ ~pèces:

- au début de la saison d~ pluies d'avril à mai pour toutes les espèces:
- à l'époque de la Roraison, de septembre à octobre pour toutes les ~pèces

sauf 5. SQnguin~um:

- pendant la·croissance de jeunes talles aprés la fructification, de novembre à
décembre (5. SQnguin~um et L. simp/~x): une telle croissance existe probablement
chez A. ascinodis et M. ~~r~siiform., mais le feu passé précocement sur la parcelle
arbustive à D. micro~arpum a écourté leur cycle et le phénomène ne s'est donc pas
produit pendant l'année 1980.

La natalité présente au contraire des valeurs faibles:

- de février à mars-(période sèche) pour toutes les ~pèces;

- de mai à juin, après le pic de reprise de la croissance. l'alimentation en eau
n'~t pas en cause à celte époque mais il ~t vraisemblable que les feuill~ devenues

o

Rl..t·~~.'.1..t·· .. :L~::::>:/ »~
J'MAMJJASONO

..

..

..

JASOfrllD

A

B

IO~

i
!
1
1

L
JfMAMJ

l
"

1 ICi, 6. Cllm~O"llion en \:Ia'~c' cJ'';.c cJc 13 popuhllion cJc feuilles cJe Quatre ~pC\:t"S cJe Graminb:!
ù~ 'aVDn~ Ile UuanaO-hiiOi en 1'i80.

A. I.ollt/t'IIU .(1",,,11'.'( en ,avOine herhcusc.

It .\'d":llChy'ill'" ,1"m'JlN;"""'" en savane hcrMusc.
('. .~/HI'"POIlf1" tur;noJ,s en ~3\1anc ... rbusllve.
n, \lm'lN'i"IIIhilim C'~'rs;;lu,,'... en savane ubuslivc.

I.l,;!\' Llilfércnts Iillur~ rcpré1cntcnl lel I,;'ohonn ue feuilles apparues sut:(cssivcmcnl.

/.1" : drCc.:li( des fcuilles ViV3nIC"l.

11\. H. Pas .Je relevé en ;1,ouO.
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trop nombreuses commencent à se concurrencer pour 13 lumière et que la surface
foliaire optimale a été atteinte et même dépassée; •

- d'octobre à noyembre, pendant et après la période de fruc:ification pour
toutes les espèce~, soit par le jeu de régulations internes, soit parce que le retour de
la saison sèche freine alors l'activité de la plante (35,S mm de pluie seulement sont
tombés entre les relevés d'octobre et de novembre).

Les fortes valeurs de mortalité se rencontrent :

- au début de la croissance pendanl la saison sèche en février et mars (M. cere-
sii/orme, A. ascinodis); ,

- au début de la saison des pluies à la périod~ où la natalité est à son maximum,
d'avril à mai, pour L. simplex, A. ascinodis et M. eeresiiforme;

- à l'époque de la reproduction, de septembre à octobre, pour S. >anguincum
et M. cere>i(fornre.

Les faibles valeurs de la mortalité se rencontrent :

- pendant la saison sèche. au moment de la repousse après le feu, de jjnvier
à février (A. aseinodis, M. eeresiiforme);

- avant la période de la reproduction, en saison des pluies, de juin à septembre
(S. sanguineum);

- après la reproduction, d'octobre à n2vembre (L. simplex).

CONCLUSIONS

fiG. 1. - NalaJit~ ct mortaJitf des feuilles de quatre espèces de Graminées des sa".nc~

de Ouanao-Fitini en 1980.

A. - LowJ~'IQ si",pl~x en ..vane herbeuse.
B. - Scltlzadyrlum SQ"'U"'~U'" en savane herbeuse.
C. - A1tdroporoll QScl"odls en savane arbustive.
D. - MoltOCy",billm c~'~sillo''''~ en savane arbustive.

N : Nombre moyen de feuilles D~ ou mortes par couffe (rapport~ l JO joun).

L'étude de l'apparition et du devenir de leurs cohortes successives a fait ressortir
certaines caractéristiques de la vie des feuilles de Graminées et de leur dynamique
sur la plante.

- Une proportion variable, souvent importante, de la population est constituée
de jeunes feuilles. La mortalité e~t répartie de façon à peu près égale dans les différentes
classes d'âge; l'espérance de vie varie cependant en fonction de l'âge de la feuille
et de la saison.

- Une croissance très rapide de la population de feuilles s'observe immédia­
tement apr'; le feu, Pendant la saison sèche, la croissance paraît ensuite étroitement

pmooe de.
ftoraison

nalalit~

• ~.-:nortalil~

N.
1..
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Iic,' au' precipilations: la liaison esl bien moins nelte pendant la saison des pluies.
Lc, ùmdilions climatiques défa\'orahles augmentent la mortalité, mais c'est

.1 rep"'lue IIÙ la croissance e'! la plus active, de mars à mai, que la mortalité est laplu, Impllftante. La période de reproduction correspond également à une forte111'.)r!.lIile ll'Ii;.ir~.

Lo renouvellemenl des feuilles est plus rapide pour les espéces de la savane'<rh"'live quo pour celles de la savane herbeuse.
Un c<flain nombre d'explications de ces faits peuvent être proposées.
. la Irés rapide croissance observée aprés le feu ne peut s'expliquer que parr utilisai ion de réserves accumulées dans les parties souterraines des plantes.L,nnuencr du feu sur ces transferts ainsi que les modalités exactes de l'accumulaliondc, rése"·c' _onl encore loin d'être clairement comprises (voir les hypothéses deGR""·> & CASA"IS, 1976).

Pendant ·Ia saison sèche les conditions climatiques défavorables limitent lacroi"ancc <t provoquent la mortalité: au relour de la saison des pluies ce sont lesInteraclion, il rintérieur de la plante qui deviennent prépondérantes. De nombreuxaul<ur; onl ainsi observé que l'époque la plus favwable à fa croissance est éplement,·,110 Où la mortalité est la plus forte (SARUKHAN &. HARPER, 1973; GRIME &. HUNT,ln;: l'OULE, 1976: HUISKE & HARPER, 1979; D'HERaEs, 1979... ). les argumentsgenèralcmenl invoqués pour expliquer ces fails font état de phénoménes d'inter­'erence lntre les organes de la plante ou (ntre les individus de la population: il appa·railrait une compétition due à la dendté. Cette explication rend bien compte des faitsuhsen és pour les quatre espéces de Graminées étudiées à Ouango-Fitini: c'est en effetau moment Où les effectifs de feuilles sont maximaux que la mortalité est la plusforte. L,mportante mortalité à l'époque de la reproduction est l'n fait connu quer,," allribue dans la littérature à un « pompage» (sink·effect des Anglo·Saxons)dcs sub,lances organiques par l"inflorescence et le fruit cn croissance; on a même puqualifier la période de reproduction de « sublétale )~ (TRIPATHI &. HARPe-., J973).Par ailleurs les caractéristiques intrinséques des espéces et les conditions locales dechaquc site peuvent expliquer la différence observée entre les vitesses de renouvelle­ment de la matiére dans les deux savanes. Une influence bénéfique des Ugumineusesart'>uslives sur le sol n'est pas exclue.
L'élude de la dynamique foliaire en conditions naturelles fournit, on le voit,une série de renseignements phénologiques précis, ainsi que des hypothéses pour les«pliquer. Les données obtenues peuvent, en outre. permettre de calculer /a prt·duc­lisite primaire de façon plus satisfaisante que par la méthode de la récolte. car lercnou"ellement de la matiére est cerné de façon plus précise (WILLIAMSON, 1976;l''n R'JER, 1982.a; AL·SaEI, 1982). Cette méthode, dont le seul inconvénient est lalourdcur. permet donc d'obtenir de nombreuses informations sans que l'emploide moyens techniques importants soit nécessaire. Elle représente, par conséquent,un oUlil de terrain utile. en particulier dans les sayanes tropicales,,...
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