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A. Fournier

Laboratoire de Zoologie, Ecole Normale Supérieure,
46, rug d'Uim, 75230 Paris Cedex 03.

RESUME

Grice 4 une méthode de marquage ¢n milieu naturel, dont ia description est donnée, une ana-
lyse démographique des populations de feuilles de quatre espéces de graminées des savanes de
Ouango-Fitini (4°01° W, 9+35° N) est faite. Une série d’infor sur la phénologie sont ainsi
réuntes : courbes de survie et espérance de vie des cohortes de feuilles en fonction de leur date d'dppa-
rition, vanation des effectifs amnsi que de la composition en classes d"8ge et de la natalité et mortalité

dans la population.

MoTs-cLES : Feuilles - Grumindes - Démographie.

SUMMARY

Thanks 10 2 marking method in natural conditions, which is described, a demographic analysis
1s made in Quango-Fitini savannas (4°01° W, 9°35" N) for the leaves populations of four Grasses
species. The provided data are: survival curves and life expectancies of the leaves cohorts in relation
to their period gf emergence, fluctuations in the number of icaves, in the age-siructure and in the
natality and mortality of the populations.

Kev-woaps: Leaces - Gramineae - Demogruphy.

La présente étude s'inscrit dans un programme dont le but est d'étabiir un
schéma général de fonctionnement des savanes d'Afrique de ["Ouest.

Les premiéres données sur la végétation herbacée des savanes de Ouango-Fitini
{nord-est de la Cdte-d’Ivaire) et les grands traits de sa structure et de sa phénologie,
ainsi qu'une étude de I'évolution de ses biomasses aérienne et souterraine ont déja
été réunies (FOURNIER, 1982 a et 1982 b) et une étude de la productivité primaire
est actueflement en cours. _

Dans le cadre de ces recherches, 'analyse démographique des feuilles de Gra-
minées a pour objectif de fournir des données phénologiques précises sur quelques
espéces courantes. Elle permet en outre de cerner de prés les mécanismes de renou-
vellcment de la matiére vivante végétale dans I'écosystéme, donnée fondamentale
pour preéciser ultéricurement les valeurs de la productivité primaire.

1. — PRESENTATION DU MILIEU ET DU MATERIEL D'ETUDE

Ouango-Fitini (4201 W. 9°35° N) se situe 2 I"'smest du fleuve Comoé. dans une zone ou le sub-
strat géologique est constitué de schistes; les sols y sont en majorité de Lype ferrugineux tropical,

Acta Ecvivgica Ecolugia Plantarum, 0243-7651/1983/183/3 5.00/ «~ Gauthier-Villars



154 A. FOURNIER

s de sole derrulitiques. Dans les deux sites de savane étudiés, les sols sont remaniés et présentent
un horizon currassé entrg 0 et 80 ¢m de profondeur.

La régon appartient @ la zone phyctogéographique soudanaise (GUILLAUMET & ABDJANOHOUN,
1971y et L pluviosiié annuelle moyenne, de t 050 mm. se répartit inégalement entre une saison des
plutes ¢ avrtl a septembre ¢t une saison séche d'octobre a mars. -

L.o8 deux sites d'étude se situent @ mi-pente. I'un dans une savane arbustive, ['autre dans une
sivane berbewse. Une description plus compiéte do milieu est donnée par ailleurs (FOurRNIER, 1982 a).

Levguatre especes chorsies pour Vanalyse démographique sont des G iné pil pérennes
tres communes dont ta taille atteint | m a 1,50 m a I'époque du plein développement, en octobre ou
nonvembre. Lo passage du feu, qui marque le début du cycle. a lieu chaque année entre novembre
et amvier ¢t la Norason, qui se fait de septembre a novembre ¢st donc tardive. Les deux premiéres
especes. Andropogon ascinodrs C. B, Cl. et Monocymbium ceresiiforme {Nees) Stapf, se rencontrent
dans Je stte de savane arbustive, les deux autres, Loudetia simplex (Nees) C. E. Hubbard ¢t Schiza-
chvenn wangmenm (Retz ) Alston, dans la savane herbeuse.

2. — RAPPELS SUR LA MORPHOLOGIE
ET LE DEVELOPPEMENT DES GRAMINEES :
INTRODUCTION A LEUR ANALYSE DEMOGRAPHIQUE

3.0 LA CONSTRLOTION DL LA PLANTL, LA PERENNITE

La seguenee de développement des Graminées cespitcuses est conforme au
nodele architectural de TomLiNson défini par HaLLe ef of. (1978).

Dans un premicer temps, le méristéme apical de I"axe issu de la graine initie des
fewilles selon la phyllotaxie distique qui caractérisc les partics végétatives des Gra-
nunées. Dans la partie inféricure de la tige. zone 4 entrenceuds courts dite « platcau
de talluge oo apparaissent ensuite des axes sccondaires qui pourront  leur tour se
ramificr sclon une séquence de développement semblable 4 celle du premier axe.
fo e ramhant abondamment au niveau du sol. la Graminée édific unc touffe: les
ANes NN appirus sont couramment appelés « talles » par les agrostologues.

Ches les Graminées pérennes hémicry ptophytes des savanes de type soudanais,
des bourgeons basitiires existent déja en fin de saison dces pluies, période de 14 fructi-
licatron, mais Us ne se développent généralement pas immédiatement. Les axes qu'ils
engendrent sont done proleptiques ¢est-a-dire que le développement d'un axe &
partir d’un bourgeon latéral ne se fait qu'aprés une période de dormance (ToM-
tissos & G, 1973).

Apres maturité. les parties aéricnnes des plantes se¢ desséchent ct sont généra-
fement détruites par le feu. Les bourgeons basilaires survivent, protégés par les
gaines. el assurent la pérennité en développant de nouveaux axes, les « innovations »
des agrostologues.

D¢ mes obsersations dans les savanes ivoiriennes, il ressort que ['évolution de
L toulle aw fil des années consiste en une augmentation de son diamétre, mais comme
la parnie centrade. non régénérée, tend a disparaitre, des groupes de tiges se séparent
et Letoufle se lragmente. Ces observations concordent avec celles de nombreux auteurs
dans des nulieun tempérés ou tropicaux (GILLLT & TINCHANT, 1964; ZHUKOVA,
1973 GrastR of @l 19770 Losiau, 1977: CLsaR, comm. pers., 1982...). Dans cette
perspecine, co n'est pas Pentité de la touffe qui retient "attention, mais le flux des
axes qui naisent et qui meurent, ¢est-a-dire 'aspect clonal de la croissance ct il
parail iégitime de considérer la touffe comme une population de parties.
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2.2. L'APPROCHE DEMOGRAPHIQUE

L'idée de considérer les plantes comme des colonies ou des populations de parties
est ancienne (pour I'historique de Ia question, voir WHITE, 1979). Elle a été reprise
récemment et I'analyse démographique a été appliquée aux plantes comprises comme
des « métapopulations (*) » d'organes (HARPER, 1977, 1978; HaRPER & WHITE,
1974; HarPER & BELL, 1979; ToRQUEBIAU, 1979; CARPENTER, 1980).

La démographie peut se définir comme I'étude de la structure des populations
et de leurs transformations au cours du temps. L’analyse démographique, née avec
I'étude des populations humaines, a été étendue par la suite aux populations ani-
males puis végétales. C'est grice aux études entreprises sur les végétaux (voir HARPER,
1977) que I'intérét se porte depuis peu sur la démographie des organismes 2 struc-
ture clonaie,

La démographie des organismes a structure clonale différe de celle des autres
organismes par le fait que I"analyse peut se faire chez eux a plusieurs niveaux, celui
des zygotes représentés, les genefs, 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 ramer, unité de croissance clonale, n'est pas
strictement défini d'un point de vue morphologique. Plus récemment CARPENTER

.(1980) fait ainsi trés justement remarquer qu'une plante vasculaire peut étre consi-
dérée comme un organisme 2 structure « hiérarchisée » et que chacun de ses niveaux
d’organisation (plante entiére, branche, rameau, feville) posséde ses propres taux
de natalité et de mortalité.

3. — L'ANALYSE DEMOGRAPHIQUE
APPLIQUEE AUX “ORGANES DES GRAMINEES

3.1. LA METHODE D'ETUDE ET LES INFORMATIONS QU'EL1E FOURNIT

Le probléme du choix de I'unité, autrement dit du niveau d’organisation auquel
scDlacer pour I'analyse démographique, s'est posé.

L’un des buts poursuivis dans la présente étude cst de préciser la dynamique de
rcnouvellement de la matiére végétale de maniére 3 permettre un calcul ultéricur
de la productivité primaire. Dans cette perspective il est logique de mener I'analyse
démographique au niveau de ['unité morphologique la plus petite possible: ¢'est
donc la feuille qui a été choisie, bien que I'unité de croissance clonale soit clairement
I"axe. En premiére approximation, on peut admettre que la vitesse de renouvellement
des tiges est la méme que celle des feuilles.

Pour déterminer les variations du rythme d“apparition et de disparition des
feuilles au cours d'un cycle de végétation, une dizaine de touffes (ou fragments
de touffes) clairement individualisées de I'espéce étudiée sont suivies depuis le pas-
sage du feu jusquau feu suivant. Les relevés se font, selon les possibilités d accés au
terrain, i des intervalles aussi proches que possible de 30 jours : toutes les feuilles
nouvellement apparues. sur des axes déja présents ou sur de nouveaux axes, sont
alors marquées au pinceau d’un point de couleur sur le limbe: une feuille est prisc
en compte quand clle est suffisamment développée pour recevoir la marque, cest-
a-dirc lorsquclle apparait hors de la gaine de la feuille immédiatement inférieure.

(') Métapopulations : pour Fintroduction du terme, voir WHITE (1979).
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186 A. FOURNIER
Chacun des groupes de feuilles ainsi apparus suoccssivcme:.:t. au cours de I'année
est marqué d'une couleur différente et peut donc #tre suivi ultérieurement. Les
feuilles encore vivantes et les feuilles mortes de chaque groupe sont_rccensées lors
de chaque relevé; une feuille est considérée comme morte guand son limbe est entié-
rement sec. 11 est ainsi possible de déterminer avec précision, pour chaque plante et
pour chaque groupe, le nombre de feuilles qui sont mortes ou ont disparu entre

deux relevés (fig. 1).
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Les informations que foumit cette méthode sont Jes suivantes :

1) évolution des effectifs des feuilles vivantes et des fevilles séches (mortes)
sur la plante au cours de l'année;

2) durée de vie des feuilles; .

3) répantition en classes d’dge des feuilles de ia plante; -

4) nombre de feuilles apparues ou disparues (par mortalité ou consommation)
entre deux relevés.

La question de I'influence du marquage doit étre posée : ne précipite-t-il pas
ia mort des feuilles? Les essais de D'HERBES (1979) sur des Graminées de zone tem-
pérée avec plusieurs produits ont montré que certains d'entre eux sont toxiques
et que les jeunes feuilles sont généralement les plus sensibles. Avec la peinture uti-
lisée & Ouango-Fitini, les feuilles meurent de fagon tout & fait normale. En revanche,
la manipuiation répétée de la végétation en place entraine inévitablement des per-
turbations; |'effet principal se manifeste sur les feuilles séches, déja mortes, que |'expé-
rimentateur détache lors des relevés (FOURNIER, 1982 a). De cette discussion on doit
retenir que la méthode de marquage utilisée conduit & 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 DEFINITIONS

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 [égéres modi-
fications de leurs définitions.

L effectif d'une population est e nombre d'individus qui 12 composent.

FiG. 1. — Schéma montrant la méthode de marquage des Graminées.

X :axe dont I'apex a é1¢€ détruit.
feuille vivente.
------- feuille morte.

A. — Les axes du cycle précédent sont détruits par le passage du feu.

B. — Premier marquage : les premitres feuilles apparues sur des axes issus de la base de la touffe
sont marquées d'un point de la couteur 1.

C. — Deuxiéme marquage : 30 jours plus 1ard, les feuilles 1 sont a dé brées. les 1
feuilles apparues sont marquées d'un point de la couleur 2.

D. E et F. — Troisi¢me, qualriéme et cinquié me marquages (4 des intervalles de 30 jours): les nouvelles
feuilles sont marquées avec la couleur 3, 4 ou 5 et les anciennes feuilles sont dénombrées en
distinguant les vivantes des mortes.

N. 8. — Le schéma structural de I’organisation des Graminées présenté ici est seulement un
support 4 I'explication du marquage: en tant que tel il est ible de dificati ultérieures
de détail 4 la suite d°une étude mor i plus p é
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La cohorte est V'ensemble des individus ayant subi un méme événement démo-
graphique au cours d'une méme période. L'événement démographique sera ici la
« naissance » des feuilles (moment ol leur limbe devient visible) et les cohortes seront
définics par les marquages des relevés successifs.

L espirance moyenne de vie des individus d'une cohorte d I'dge x, soit e,, est la
durée moyenne de vie des individus ayant atteint 1'3ge x considéré. Si 'on admet
que les d; individus morts pendant chacun des intervalles (D, F;) définis par les recen-

. , , D, +F,

sements successifs, ont véeu en moyenne un temps égal a ——3—.ona:

D+ F

d;. 3
.
el == i=x

L
od
e, cn jours est I'espérance moyenne de vie a 1'dge x (x = O correspond au

recensement initial), 1a formule permet le calcul de e, pour les dges corres-
pondant aux dates des recensements,
1, cst le nombre d'individus encore vivants a I'age x considéré,
B, et F, sont les ages, cn jours, corrrespondant au début et A la fin de chacun des
intervalles définis par les recensements successifs ; ces intervalles ne sont pas
torcément égaux entre eux,
est le nombre d'individus disparus entre D; et F,.

¢o. espérance de rvie d la naissance, représente fa durée moyenne de vie pour la
cohorte.

ta natalitc (la mortalité)”est le nombre d'individus nés (morts) pendant I'intes-
vatle de temps considéré. .

3.3 VARIATIONS DES FFFLCTIFS DES POPULATIONS DE FEUILLES AU COURS DU TEMPS (fig. 2)

l.a réoccupation du milieu libéré par le feu se traduit par une augmentation
rapide des cffectifs des feuilles vivantes.

Une pluviométric importante pour la saison (50 mm en janvier) peut expliquer
unc particulicre rapidité de la réoccupation ¢n 1980: ¢’est ce que suggérent des études
de biomasses menées paratlélement (FOuRNIER, 1982 a).

F14,. 2. — Variations saisonniéres de |'effectif des feullles de quatre especes de Graminées de savane
{Ouango-Fitini, 1980).

A. - loudenu simplex cn savane herbeuse.
B. Schizachyrium sanguineum en savane herbeuse.
. Cl Andropegan ascinodis en savane arhustive,
DL Monocvmbum ceresiiforme en savane arbustive. =

NI Nombre moyen de feuilles par touffe,
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190 A. FOURNIER
Sclon les espéces, le maximum absolu de I'effectif des feuilles vivantes est atteint

en début de crele pendant la phase de réoccupation ou en fin de cycle; la période ob
survient ve maximum correspond (tableau I) :

au retour de conditions climatiques favorables (L. simplex, en mai);

i I'époyque de reproduction (A. ascinodis et M. ceresiiforme, en octobre);

i une reprisc de la croissance végétative consistant en la formation de jeunes
alles, 9 la basc des touffes, une fois Ia fructification achevée (S. sanguineum, en
déuembre).

I “avcumulation des feuilles mortes dans la touffe commence de fagon nette dés
le mois de mars pour A. ascinodis ¢t M. ceresiiforme. Elle débute un peu plus tard
pour les espeéces de la savanc herbeuse : en mai pour L. simplex ¢t en juin pour S. san-
gumnewm thig. 2. tableau 1). L'effectif continue ensuite 3 augmenter de fagon assez
régubicre ¢S sanguinenm, L. simplex, A. ascinvdis) ou se stabilise (M. ceresiiforme ).
Le¢ maximum du nombre des feuilles mortes et selui du total des feuilles se situent
dans tous les cas en fin de cycle, aprés ou a la fin de la fructification (tablcau 1). Le
nombre des feuilles mortes peut étre important puisqu’il dépasse 50 “;, du total-cn
novembre pour S. sanguineum et d’octobte i décembre pour L. simplex: la proportion
est Iégerement plus faible pour M. ceresiiforne ct A. ascinodis. Ces proportions sont
des vatears minimales puisque ta technique conduit & une sous-estimation.

Taniiac | Pértodes des muximumy dans les rariations d” cffectifs
are cours du temps u Ouango-Fitne tjanvier o decembre 1980 1.

Début
Maumum du nombre d'aceu-
- e ——— - Maximum Florai-  mulation
de de total de la son des
feudles feuilles de hiomasse Fructi- fewlles
Milieu I spece vivantes mortes feylles {vivante) fication  mortes
Sahane ! otdetia Ma Novembre Ocobre Octobre Scptembre Mai
her wwnplen * Octobre
beuse Sohezie Decembre Décembre  Décembre Octobre Octobre Juin
chivruon a Novembre
NI T décembre
Nnane Auuelror Octobre Novembre  Novembre Octobre Octobre Mars
arbus- pocin .
e s amndes
oo Octobre Novembre Octobre Novembre  Septembre Mars
« cimben Novembre  Décembre Octobre
coresttforine
L4 Durit pt vk DIS CONORTLS DI FEUILLLS

Y40, Courbes de surdie des cohortes de Jeuilles

Les courbes de survie des cohortes de feuilles des espéces de Quango-
Litini (fig. 3) sont de forme approximativement sigmoide et ressemblent 4 celles
obtenues par Winniamson (1976) pour quelques espéces tempérées. 1l faut de 4 a
6 mois. sclon les espéees et les saisons. pour que toutes les feuilles d'une méme
vohorte meurent.
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Fig. 3. — Courbes de survic des cohortes de feuilles de quatre espéces-de Graminées de savane
(Ouango-Fitini, 1980).

A. -~ Loudetia simplex en savane herbeuse,

B. — Schizachyrium sunguineum en savane herbeuse.
C. — Andeopougon uscinodis en savane arbustive.

D. — Monocvinhium ceresiiforme en savane arbustive.

FV : *, de feuilles marquées vivantes.

période de
floraison

Le type de représentation adopté montre les courbes de survie des cohortes de
feuilles pour un effectif initial de 100 feuilles: il permet de comparer leurs !'on:nes.
En début de cycle (période séche) les pentes sont fortes et la forme des courbes indique
une mortalité également répartie au cours de la vie ou surtout importante pour les
stades jeuncs. A partir de mai, lorsque la saison des pluies est engagée, les pentes
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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 suggére que la mortalité est alors essentiellement due
i la sénescence et non induite par un facteur extérieur.

I1 existe par ailleurs des différences entre les espéces observées : S. sanguineum
présente des courbes moins réguliéres et moins proches de la forme sigmoide que les
autres espéces.

La sécheresse semble €tre le principal facteur déterminant la mortalité des feuilles
ct {es stades jeunes y sont plus sensibles; le calcul des paramétres « espérance de vie »
et « f¢, » va servir de base a une discussion plus précise de ['effet de ces facteurs.

3.4 2. Espérance de vie des cohortes de feuilles

L espérance de vie a été calculée seulement pour les cohortes de feuilles des
4 ou § premiers mois qui seules sont mortes par sénescence ou 2 cause de facteurs
extéricurs avant le passage du feu. La durée de vie des cohortes suivantes ayant été
écourtée par I'incendie, sa valeur n'aurait pas de signification biologique.

L’espérance moyenne de vie des feuilles & la naissance e, est légérement plus
¢levée pour les espéces de la savane herbeuse. L. simplex et S. sanguineum. que pour
celles de la savane arbustive, 4. ascinodis et M. ceresiiforme : elle est par ailleurs
plus élevée pour les cohortes de feuilles apparues au mois de mai. pendant la saison
des pluics, que pour celles qui sont apparues plus tot. de janvier i avril, pendant ia
saison séche (tableau [1).

A partir de ¢,, espérance moyenne de vie 4 ['dge x, un paramétre trés voisin,
mais plus parlant, a été calculé : il s'agit de e, — x, durée moycnne de survie des
individus d'age x (fig. 4. tableau II).

e,-x
_J A
50
Mi
M
n
JFe
Av
—
v v T —r
-] 50 100 150 X
A. — Lowdetia simplev en savane herbeuse.

L., 4. Durée moyenne de survie des feuillesdes vohortes successives en fonction de leur dge en
jours T ee X f{x), pour yuatre espéces de Graminées des savanes de Quango-Fitini en
1981 “

c, U X en jours,

Actu Ecologica)Ecvlogiv Pluntarum

ANALYSE DEMOGRAPHIQUE APPLIQUEE AUX FEUILLES 193

° 50 100 do,
B. — Schizachyrium sanguineum en savane herbeuse.
e -x
X
1 c
50 .
Mi
Fe \/\-\
':v
r ——
J. %« -
hEY
o- 50 ‘100 150 X
C. — Amlrupugu; ascinodin en savane arbustive.
. D
ey-x
50}

Mr
Av
T — —
° so 100 150
D. — Monocymbium ceresiiforme en savane arbustive,
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Tasceavu . — ELspérance de cie des cokortes o. feuilles de quatre espices de Gramindes
@ Ouango-Fliini (1980).
¢, —x, o -
e..cspérance durée moyenne en espérance durée moyenne
de vie de survie de vie de survie
4 I'dge x a1'ge x s I'ige x Al'dge x
(en jours) {en jours) (en jours) (en jours)

Loudetia simplex (savane herbeuse) Schizachyrium sanguineum (savane herbeuse)

Cohorte ' 3390 33.90 Cohorte ' 5719 719
de e 5712 28,12 de e 6446 35,46
février o 79.32 16.32 février " 88,64 25,64
en 108,50 19,50 25 108,50 19,50

Cohorte I3 37,06 37,06 Cohorte e 57.19 5719
Je mars e 6008 26,08 de mars o, 7541 4141

en 80.94 20.94 o 89.65 29,65

ew 11050 11.50 e 13119 32,19

Cohorte e 32.82 32.82 w1500 25,00

dravni e 44.88 18.88 Cohorte @ 8.9 8.9

e 83,60 18.60 davril o5 79.74 53,74

end 15050 15,50 € 100,07 35.07

157,00 1400 e 11955 3185

Cohorte o 4148 4345 ‘e 15200 14.%

de mar . 770 14.70 Cohorte e 60.03 60,03

PO THT 29.11 de mas 9199 52,99

. s 3054 e 10856 4256

e 158,00 18.00 f‘.,. 131,59 19.59

Cohorte o W17 17 P :::,:;; ,2;;:,
de juin e 6281 19,81 i ’

:.:. ";‘::g ;3:2 Andropogun ascinodis (savane arbustive)

e 15250 15.50 Cohorte o 18,85 18,85

de " 57.04 22,04

Alonocymbium cerexiiforme {savane arbustivef janvier f 8431 20.3)
Con . ¢ 110,00 14,00

ohorte o :"); ;:;: Cohorte o 2.6 29.61

. y . de g 51.54 22.54
Janvier u ,'::;;g e fevrier w1562 14.62

w110, -00 e 107.50 18.50
Cohorte e 25,98 25,98 Cohorte & 25,86 2586 -
de w3027 21.27 de mars e 49.6) 17.63
février a1 75.97 14,97 e 78,50 18.50
e 107.50 18,50 - ) :

. Cohorte €@ 27.89 27.89
Cohore e 23,13 21 davril e4n 48,74 20,74
de mars o 45,14 13,14 eas 71.50 |2:50

\ w7850 18.50 Cohorte o 3580 35,80
Cuohorte o 21,18 21.15 de mai g 66,63 29,6}
Jdravril [ 1.00 9.00 L 97.56 35,56

o 8459 19,59 ene 138,57 24,57
e 116,00 26,00 & 158,00 18.00
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 Globalement, Ia relation qui lie ¢, — x & x est linéaire décroissante de la forme
f(x) = —~ ax + b, ce qui signifie qu'une jeune feuille a en moyenne une durée de vie
supéricure & celle d'une feuille plus Agée et par ailleurs que [a mortaiité se répartit
égatement dans toutes les classes d’dge. Toutefois, pour les feuilles nées pendant la
saison séche mais qui survivent jusqu' Ia saison des pluies, la courbe ¢, — x = f(x)
n'est pas une droite : la durée de survie augmente en effct brusquement en mai au
lieu de continuer & décroitre. Cette augmentation se produit pour la cohorte de
février chez A. ascinodis, les cobortes d'avril chez L. simplex et celle de mats chez
S. sanguineum.
La durée de survie d'une feuille & un moment donné dépend donc de son dge
et des conditions climatiques : & partir de a saison des pluies Je risque de mortalité
diminue.

3.4.3. 15 des cohortes de feuilles : temps de disparition des 50 premiéres feuilles d’un

~ lot initial de 100

Une autre maniére d'évaluer la durée des cohortes est de déterminer au bout
de combien de temps sont morts fa moitié de 100 individus présents initialement.
La notation t,, proposée par WILLIAMSON (1976) pour le paramétre 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 que I'espérance de
vie, qu'on peut calculer pour différents Ages, le paramétre t,, permet, dans Ié cas
présent, de suivre davantage de cohortes : en effet comme il n’est pas nécessaire de
connaitre la durée de vie de toutes les feuilies de la cohorte pour caiculer son ¢4,
on a pu le déterminer pour les cohortes des 8 premiers mois.

Les valeurs obtenues varient de 19 2 126 jours selon les espéces et les périodes;
les valeurs sont minimales en mars ou avril, c’est-3-dire 2 la fin de la saison séche, et
maximales de juin & septembre, pendant la saison des pluies (fig. 5).

La mort des feuilles se fait donc plus rapidement en saison séche et les variations
du 14, reproduisent assez bien celles de la piuviométrie, c'est-a-dire que ia tendance
apparue dans les courbes d’espérance de vie se confirme nettement.

3.5. COMPOSITION DE LA POPULATION DE FEUILLES EN CLASSES D'AGE

Les histogrammes de Ia figure 6 font analogues aux pyramides des 3ges utilisées
en démographie pour figurer la structure d'dge des populations; la ieprésentation
adoptée s'écarte cependant des conventions habituelles car les classes les plus jeunes
sont placées au-dessus des autres. l{ a paru souhaitable, en effet, que la représentation
adoptée refléte I'organisation spatiale, les jeunes feuilles étant situées A 1'extrémité
des talles au-dessus des feuilles plus Agées.

La réoccupation du milieu libété par le feu se traduit par une augmentation au
cours de I'année du nombre des cohortes en présence; le maximum est atteint en
fin de cycle (tableaux 11[ et 1V, fig. 6).

Le mécanisme de perpétuel rajeunissement de la touffe de Graminée se traduit
sur les histogrammes de la figure 6 : les feuilles les plus 8gées meurent tandis que des
jeunes apparaissent. Les feuilles de 1a derniére cohorte (la plus jeune) représentent
un pourcentage variable de I'effectif total de 12 & 80 ¢/, selon les espéces et les mois,
il reste trés élevé pendant une partic de [‘année (tableau V).

Le renouvellement des feuilles semble se faire plus rapidement pour les deux
especes de la parcelle de savane arbustive (A. ascinodis et M. ceresiiforme) que pour

Vol. 4 (18), n* 2 . 1983



196 A. FOURNIER ANALYSE DEMOORAPHIQUE APPLIQUEE AUX FEUILLES 197
les espéces de la savane herbeuse (L. simplex et\S. sanguinewm); c'est donc sur la
tso 0, parcelle la plus riche que le renouvellement ‘de la matiére vivante est le plus rapide.
o vl c Les camctéristiques intrinséques des espéces et les conditions locales de chaque
station (sol, orientation, situation topographique, etc.) jouent certainement un réle
important, mais une influence bénéfique des légumineuses arbustives sur le sol
et . n'est pas exclue. - -
70 7 TABLEAU LIL. — Réoccupation du terrain aprés le feu (19805.
.ol - Nombre maximal
B Eapice de cohortes présentes  Mois
sa/ ’ o) - L. simplex ] Septembre
Octobre
uJ Novembre
43 S. sanguineum [ ] Novembre
M. ceresiiforme & Novembre ~
30l A. ascinodis s Octobre
I F W aAmJ JdAs oND TF M AM I I A S 0N ‘ ’ Novembre
; .
: TanLeaU 1V. — Nombre de jours séparont les relevés successifs
qui définissent les différentes cohortes (1980).
Mois
Espece Janv. Fév. Mars Avril Mai Juin Juil. Sept. Oct. Nov. Déc.
t50, L.simplex et —_ n 29 34 26 39 pi) 50 28 36 3
S. sanguineum
8 A. ascinodis et ~ 30(*) 3s 29 32 28 kY 25 52 26 36 —
1. M. ceresiiforme
(*) Date du feu non connue avec exactitude.
0.
oo 3.6. NATALITE ET MORTALITE DES FEUILLES
L'étude des cohortes apporte des informations sur les phénoménes 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-
[ i
70
F1G. 5. — Survie des cohortes de feuilles de quatre espéces de Graminédes des savanes de Ouango-
s0. Fitini en 1980. Temps nécessaire pour que 50 feuilles sur 100 initialement présentes soient
mortes : fp. -
10 ) A. — Loudetia simplex en savane herbeuse.
- F M A M J J A S O J F M A M I J A S O B. — Schlzachyrium sanguineum en savane herbeuse,
C. — Andropogon ascinodls en savane arbustive.
) D. — Monocymbium ceresiiforme en savane arbustive.
- - période de

floraison En abscisse : cohorte du mois de ...; en ordonnée : £, en jours.
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f1a. 6. Composation cn classes d'dge de la population de feuilles de quatre espéces de Graminées
des savanes Je Ouango-Fitini en 1980.

A. lLowdena simplex en savane berbeuse.

i, Sciuzachyrivm sunguinenm en savane herbeuse.
C. Andropogon ascinadis cn savane arbustive.
n. Manocvimbium ceresiiforme en savane arbustive.

Les dilférents ligurés représentent les cobortes de feuilles apparues successivement.

1.1 ellectif des feuilles vivanies.
(N B Pas Jde relevé cn aoat).
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Tanizau V. — Mois pendant lesquels les feutlies de la plus jeune cokorte
représentent ax moins 50 Y, du fenillage (1980).

Espéce Mois

L. simplex Eévrier 3
Mai .
Septembre

3. sanguineum Février 1

M. ceresiiforme Janvier 5
Février -
. Avril
Mai
Septembre

A. ascinodis Janvier 6
Février
Avril
Mai
Juin
Septembre

ment comparables entre cux car les intervalles pendant lesquels les cohortes sont
nées n’ont pas une durée identique (tableau 1V). Dans le but de combler ces lacunes,
deux autres paramétres sont utilisés pour décrire I'évolution des populations de
feuilles : pour chaque espéce le nombre moyen de feuilles nées ou mortes dans une
touffe entre deux relevés successifs a été calculé et rapporté & un mois théorique
de 30 jdurs :

nombre moyen de feuilles nées

nombre de jours
nombre moyen de feuilles mortes
nombre de jours

x 30

Natalité entre les relevés ieti + | =

x 30

Mortalité entre les relevés iet i + 1 =

La natalité est forte pendant plusicurs périodes (fig. 7) :

— aprés les feux, quand sortent les premiéres feuilles, de janvier & février [980.
pour toutes les espéces:

— au début de la saison des pluies davril 4 mai pour toutes les espéces:

— 4 I'époque de la floraison, de septembre i octobre pour toutes les espéces
sauf S. sanguineum;

—- pendant la-croissance de jeunes talles aprés la fructification, de novembre a
décembre (S. sanguineum et L. simplex); unc telle croissance existe probablement
chez A. ascinodis et M. ceresiiforme, mais le feu passé précocement sur la parcelle
arbustive & D. microcarpum a écourté leur cycle et le phénoméne ne s'est donc pas
produit pendant I'année 1980.

La natalité présente au contraire des valeurs faibles :

— de février 2 mars (période séche) pour toutes les espéces:
— de mai & juin, aprés Je pic de reprise de la croissance. L alimentation en eau
n’est pas en cause A cette époque mais il est vraisemblable que les feuilles devenues
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trop nombreuses commencent & se concurrencer pour |2 lumiére et que la surface
foliaire optimale a été atteinte et méme dépassée; .

— d’octobre A novembre, pendant et aprés la période de fructification pour
toutes les espéces, soit par le jeu de régulations internes, soit parce que le retour de
la saison séche freine alors I'activité de la plante (35,5 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 pendant la saison séche en février et mars (M. cere-
siiforme, A. ascinodis) ; .

— au début de la saison des pluies 4 la périodé ol la natalité est & son maximum,
davril & mai, pour L. simplex, A. ascinodis et M. ceresiiforme;

— a I'époque de la reproduction, de septembre a octobre, pour S. sanguincum
et M. ceresiiforme.

Les faibles valeurs de la mortalité se rencontrent :

— pendant la saison séche, au moment de la repousse aprés le feu, de janvier
A février (A. ascinodis, M. ceresiiforme);

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

— aprés la reproduction, d’'octobre A novembre (L. simplex).

CONCLUSIONS

L’étude de I'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 est répartie de fagon 2 peu prés égale dans les différentes
classes d'dge; I’espérance de vie varie cependant en fonction de I"age de la feuille
et de la saison.

— Une croissance trés rapide de la population de feuilles s’observe immédia-
tement apra; le feu. Pendant la saison séche, la croissance parait ensuite étroitement

Fio. 7. — Natalité et mortalité des feuilles de quatre espéces de Graminées des
de Ouango-Fitini en 1980.

A. — Lowdetia simplex en savane herbeuse.

B. — Schizachyrium sanguineum en savane herbeuse.
C. — Andropogon ascinodis en savane arbustive.

D. — Monocymbium ceresiiforme en savane arbustive.

N : Nombre moyen de feuilles nées ou mortes par touffe (rapporté A 30 jours).
période de,

floraison

——  natalité
- = , .mortalit¢
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fice aun précipitations: la liaison est bien moins nette pendant la saison des pluics

- Les c.undmops climatiques défavorahles augmentent la mortalité, mais ¢’est
_ < Tepoque ol la croissance est {a plus active, de mars 3 mai, que la mortalité est la

plus importante. La période de reproductio é
mportant n correspond
niortalité foliuire, P P caslement & une forte

b ,Lc renouvellement des feuilles est plus rapide pour les espéces de la savane
Arbusiive que pour celles de la savane herbeuse.

Un certain nombre d'explications de ces faits peuvent étre proposées.

— lfu trés ra;?ldc croissance observée aprés le feu ne peut s'expliquer que par
LH lﬂls‘l,u(.\n de réserves accumukcf dans les parties souterraines des plantes.
dt:nr}umc du fclu sur ces :ranszcr(s ainsi que les modalités exactes de 'accumulation
©v reserves sont encore loin d'étre clairement compris i é
es (voi h
GRranir & CaBaNs, 1976). P (voir les hypotheses de

N Pendant la saison séche les conditions climatiques défavorables limitent la
trobsance ct provoquent la mortalité; au retour de la saison des pluies ce sont les
tnteractions a Iintérieur de la plante qui deviennent prépondérantes. De nombreux
duteurs ont ainsi observé que I'époque la plus favgrable a la croissance est également
celle oi la mortalité est la plus forte (SARUKHAN & HARPER, 1973 GRIME & Hunt
197;; NouLE._l976; Huiske & HARPER, 1979; D Herses, I979.,.‘). Les argumcms'
genéralement invoqués pour expliquer ces faits font état de phénoménes d'inter-
ference cntre les organes de la plante ou entre les individus de la population: il appa-
rditrait une compétition due a la densité. Cette explication rend bien complc.des ?z':l‘s
observés pour‘lcs quatre especes de Graminées étudides a Ouango-Fitini! c'est en effet
4u moment ol les effectifs de feuilles sont maximaux que la monalil.é est la plus
forte. L Importante mortalité 4 I’époque de la reproduction est vn fait connup ue
I'on atiribue dans la littérature 2 un « pompage » (sink-cffect des AngJoASaxo‘:s)
des s_uhsxancc§ organiques par I'inflorescence et le fruit en croissance : on & méme pu
quahr_ncr la période de reproduction de « sublétale » (TRIPATHI & 'HARPEI I97§)
Par ailicurs les caractéristiques intrinséques des espéces et les conditions lo'mlcs dc-
::r:qlu:cs;tc gc:.u_v.cmdcxplliqu;r la différence observée entre les vitesses de renouvelle-
a matiére dans les i i

arhustives s e e tans | pasc:xxcr:ev.ancs, Une influence bénéfique des Légumineuses

L'étude de la dynamique foligire en conditions naturell i i
une séric de renseignements phénologiques précis, ainsi que d:ss }:‘;;::ésgsnpl;uﬁ:;
e_xpl{quc_r. L_cs données obtenues pcuvent, en outre, permettre de calculer la prcduc-
trvite primaire de fagon plus satisfaisante que par la méthode de la récolte, car le
;_cnouw:llcmenl de la matiére est cerné de fagon plus précise (WILLIAMSON, 1976;
I m;.\lsn, 1982.4; AL-SBE‘I. 1982). Cette méthode, dont le scul inconvénient est la
ourdcur, permct_donc'd obtenir de nombreuses informations sans que I'emploi
de moyens tcchplqucs Importants soit nécessaire. Elle représente par conséquent,
un outil de terrain utile, en particulier dans les savanes tropicales. ' ’

N
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