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INTRODUCTION

La connaissance des flots de forét dense séche disséminés dans la forét claire
soudano-zambézienne n'était jusqu'a présent qu'assez sommaire. Un nombre trop faible
d'études relatives & leur fonctionnement avaient été entreprises (v. chapitre 1.3), alors
que, nous assistions. impuissants, a 'extinction de ce type de forét.

La disparition rapide et presque totale, dans un avenir relativement proche, des
flots du Shaba méridional, et le fait que de nombreux botanistes les considérent comme
le climax régional, rend leur connaissance urgente et justifie une étude prioritaire de
leur écologie.

L'écologie de la forét dense séche & Entandrophragma delevoyi a donc été
étudiée sous ses aspects dynamiques au travers du cycle biogéochimique afin d'en
dégager les influences écoclimatiques. Une fois ce cycle biogéochimique et les teneurs
en minéraux bien connus , le probléme du stade évolutif de cette forét a été envisagé a
la lumigére de nos connaissances en géomorphologie et en palynologie. Etant donné les
similitudes de physionomie et de flore entre la forét guinéenne et semi-guinéenne d'une
part, et les flots de foréts denses seches d'autre part, en vue de souligner leur
rapprochement ou au contraire leur éloignement, les résultats que nous avons obtenus
sont comparés, chaque fois que cela est possible, a ceux établis dans les foréts de basses
terres. Par contre, la référence a la forét claire n'est faite qu'a titre purement

exceptionnel.

Cette publication constitue la majeure partie d'une thése qui a été soutenue & 'Université de Ligge, en vue de
'obtention du titre de docteur en Sciences Géographiques.

Adresse de I'auteur : Département de Géographie, B.P. 1825, Lubumbashi, Zaire.
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Premiére partie

CARACTERISTIQUES DU SITE ET ETAT DES CONNAISSANCES
ACTUELLES SUR LA FORET DENSE SECHE ZAMBEZIENNE

THE SITE OF LUISWISHI STATION. STATE OF THE ART ON THE ZAMBEZIAN
DENSE EVERGREEN FOREST

ABSTRACT

First ,the regional environment of the Luiswishi station is presented, i.e. the
main characters of the climate and the different vegetation types of Southern Shaba.
Then ,ecotopic and floristic facies of the site are described. Finally, a third part recalls
the previous researches on the origin of the small paiches of dry evergreen forest. As
Jar as their origin is concerned, three hypotheses are propounded : dry evergreen
Jorests could be relictual , ar a climax state or linked to specific soil conditions.

RESUME

Un premier volet présente ['environnement régional climatique et végétal de la
station de Luiswishi. Un second décrit les fuciés écotopiques et floristiques du site et
enfin, un troisiéme retrace I'historique des recherches sur la genése des ilots de forét
dense séche. En ce qui concerne ce dernier aspect, trois hypothéses sont généralement
avancées . la forét dense séche est, soit d'origine édaphique, soit relictuelle soit enfin
climacique.

La région zambézienne s'étend, selon WHITE (1986), de 3°S 4 26°S et de I'Océan
Atlantique jusqu'a proximité de I'Océan Indien. Cet ensemble de 3 770 000 km?2 (12 %
de 1'Afrique) qui constitue la plus grande phytochorie principale de 'Afrique apres le
Sahara, englobe la totalité du Malawi, de la Zambie et du Zimbabwe, une partie
importante de I'Angola, du Mozambique et de la Tanzanie, des proportions plus réduites
du Zaire (Shaba), de la Namibie, du Botswana ainsi que de la République Sud-africaine
(Transvaal).

D'aprés la carte A.E.T.F.AT.! (1959 citée par MALAISSE & BUHENDWA, 1982),
la forét claire est la végétation dominante de cette région. Elle couvre elle-méme prés
de 2 592 500 km3, soit 69 % de la région zambézienne. Elle occupe 59 % de I'Angola,
5% du Burundi, 46 % du Malawi, 52 % du Mozambique, 58 % du Shaba, 43 % de la
Tanzanie, 66 % de la Zambie et 54 % du Zimbabwe.

! Association pour I'Etude Taxonomique de la Flore en Afrique Tropicale.
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En se référant aux diagrammes ombrothermiques de la région (WHITE, 1986,
p. 98), on constate que le climat est celui d'une zone tropicale & deux saisons marquées.
La pluviosité annuelle y est comprise entre 500 et 1400 mm. Elle diminue du nord vers
le sud avec toutefois des variantes régionales. La température annuelle moyenne , li€e &
J'altitude plus qu'a la latitude, varie entre 18 et 24°C.

Le Shaba méridional, situé approximativement entre 8 et 13° de latitude Sud et
24 et 30°de longitude Est est formé de hauts plateaux (plus de 1500 m d'altitude)
couverts de sables tertiaires du type Kalahari (Manika, Biano, Kando, Kibara et
Kundelungu) et surtout d'un plateau d'altitude moyenne (1000 - 1200 m) parsemé de
collines étroites et de larges dépressions. C'est sur ce dernier plateau que 1'on rencontre
habituellement les flots de forét dense séche.

CHAPITRE L1

CLIMAT ET VEGETATION DU SHABA MERIDIONAL

A. CLIMAT

Le climat du Shaba méridional s'intégre, bien entendu, dans le schéma général
du climat de la région zambézienne. Dans les environs de Lubumbashi on distingue une
saison séche de mai & septembre, une saison des pluies de novembre & mars et deux

mois de transition, avril et octobre.

Les précipitations moyennes annuelles sont de 1200 mm. La variation
interannuelle peut s'avérer parfois importante. Les valeurs extrémes observées entre
1912 et 1980 (NTOMBI, 1985) sont de 716.4 mm (1917-1918) et de 1949.4 mm (1977-
1978).

Les températures sont les plus basses de mai a aoft, les plus élevées de
septembre a octobre. Elles laissent ainsi apparaitre distinctement deux périodes
différentes au sein de la saison séche en fonction de la température. . La température
moyenne annuelle est de 20.3°C.

- 10 ~



Le rayonnement global moyen annuel pour la période 1967 - 1970 a été de
16.83 102 kcal.ha'! (FRESON, 1973). Cette valeur est comparable a celles observées en
forét de basse terre dans le Sud-Est asiatique (14 & 16 10-? keal.ha-1). Elle est toutefois

supérieure a celles des les bassins de I'Amazonie et du Zaire (10 & 13 102 kcal.ha"!,
UNESCO, 1979),

Dans la basse troposphére, les vents dominants sont ceux du sud-est (alizé des

Mascareignes) en saison séche, éventuellement du nord-est (mousson indienne). L'alizé

détourné de Sainte-Hélene donne en saison des pluies un flux du d'ouest - nord-ouest

(mousson par assimilation :

NTOMBI & ERPICUM, 1990) . Ces vents se chargent

quelquefois des émanations sulfureuses et des particules de poussiéres provenant des
usines de la Générale des Carriéres et des Mines (G.C.M.). Ces particules se répandent

dans les environs de Lubumbashi oil elles se comportent souvent comme un véritable

herbicide. La physionomie générale de la végétation autour de la ville, surtout dans la

proximit€ immédiate des usines, porte donc la marque profonde de cette pollution.

0

100

200Km

B. PRINCIPALES FORMATIONS VEGETALES

Fig. 1 :Principales unités phyto-
sociologiques du Shaba selon
SCHMITZ (1962).

I. Régions d'altitude : éléments
montagnards et submontagnards;
II. Muhulu de climat plus aride
que la moyenne; III. Muhulu
(Diospyro-Entandrophragmion
delevoyi); IV. Région de transition
entre les formations ouvertes
d'aspect zambézien et la flore
guinéenne; V. Région guinéenne
du ‘Bas-Shaba (forét dense
guinéenne ou périguinéenne).

Main phytosociological units of
the Shaba (according to SCHMITZ,
1962)

I. Altitude areas : montane and
submontane vegetation; II.
Muhulu of more arid climate than
usual; III. Muhulu (Diospyros-
Entandrophragniion delevoyi); 1V.
Transition area between open
formations of Zambezian aspect
and Guinean flora; V. Guinean
area of Lower Shaba (Guinean and
periguinean evergreen forest).

Les principales formations végétales du Shaba ont été décrites par plusieurs

auteurs, soit en tant que partie d'une entité régionale beaucoup plus large : Zaire,



Afrique (LEBRUN & GILBERT, 1954; DEVRED, 1958; WHITE, 1986), soit en les
considérant dans les limites administratives du Shaba méme (SCHMITZ, 1950, 1962,
1977; LHOAS, 1957; DUVIGNEAUD, 1958). A l'intérieur de ces limites, la végétation
peut se ramener a trois types principaux, a savoir la forét, la savane et la steppe. La
forét se présente sous quatre faciés principaux :

1. LES FORETS DENSES HUMIDES SEMI-DECIDUES

Sous cette appellation se regroupent les foréts semi-décidues subéquatoriales et
guinéennes, les foréts semi-décidues subéquatoriales et péri-guinéennes et les foréts
semi-décidues submontagnardes de transition. Les premiéres se trouvent localisées dans
I'extréme nord du Shaba (Kongolo) ol la saison séche n'excéde pas trois mois. Les
secondes, plus fréquentes que les premieres, constituent le climax de la zone
périguinéennes du Shaba (SCHMITZ, 1977). Enfin, les foréts de la derniére catégorie se
situent entre 1150 et 1800 m d'altitude (DEVRED, 1958), soit sur les contreforts de la
dorsale occidentale de la zone des grabens, soit dans les gorges abritées des contreforts
des hauts plateaux (Kundelungu, Biano, Manika, Marungu) ou encore dans les vallées
descendant de la région montagneuse au nord de Kalemie. Par leur physionomie, il n'est
pas possible de les dissocier des foréts ripicoles et les foréts de fond de vallée
(SCHMITZ, 1977).

2. LAFORET CLAIRE (MIOMBO, orthographié aussi MYOMBO)

Il s'agit d'une formation végétale mixte ol la strate arborée est ouverte, les cimes
étalées en parasol étant jointives ou presque. La strate graminéenne est peu dense
(AUBREVILLE, 1957). Elle couvre plus de 84 % de la superficie du Shaba méridional
(SYS & SCHMITZ, 1959; MALAISSE et al., 1975).

En y regardant d'un peu plus pres, deux types de forét claire, plus ou moins
largement représentés, peuvent &tre distingués (SCHMITZ, 1971; MALAISSE, 1982).

a). Les foréts claires de type miombo & dominance de Brachysregia,
Julbernardia et Isoberlinia.

On en observe plusieurs variantes écologiques (DUVIGNEAUD, 1958). Les plus
uniformément répandues sont celles a prédominance de Brachystegia spiciformis,
B. floribunda, B. boehmii, B. wangermeeana et B. taxifolia. A ces Brachystegia se
mélent d'autres essences parfois localement plus abondantes.

b). Les foréts claires & dominance de Marquesia macroura.
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Un certain nombre d'auteurs, entre autres DELEVOY (1950), et DUVIGNEAUD
(1952), ont considéré la forét claire comme le climax régional. Actuellement, on
s'accorde a reconnaitre cette forét comme étant plutét un pyroclimax (DESENFANS,
1950, 1HOAS, 1957). Son maintien repose sur le passage régulier de feu de brousse. En
I'absence de celui-ci, elle évolue vers la forét dense séche.

Au Shaba méridional, son exploitation actuellement incontrdlée, a des fins
diverses (énergétiques, industrielles et dans une moindre mesure agricoles), en réduit
I'extension de plus en plus. Ainsi, MALAISSE er a/. (1980) a estimé a quelque 185 km?2
la superficie annuellement déboisée. Dans le voisinage de Lubumbashi, il n'en subsiste
plus que 14 hectares.

A l'aide des images satellitaires de Landsat, SOYER et WILMET (1986) ont établi
qu'entre 1973 et 1985, la partie déboisée autour de la ville de Lubumbashi est passée de
230 a 1630 km2; augmentant donc de 600 % en l'espace d'une décennie! La forét claire
a Brachystegia spp. et & Julbernardia paniculata qui, autrefois, couvrait plus de 90 %
de larégion de Lubumbashi (MALAISSE er al. 1975), ne se retrouve plus, dans son état
primaire, que sous forme d'ilots relictuels.

On estime généralement, sur base du rythme actuel de l'exploitation, qu'aux
environs de I'an 2050 (BINZANGI, comm. pers.), la forét claire et partant tout autre type
de forét, aura disparu du Shaba méridional; ou tout au plus sera-t-elle tout simplement
réduite & I'état de petits ilots, comme c'est aujourd'hui le cas de la forét dense séche. Les
projections de GREENPEACE pour l'ensemble des foréts tropicales (1989-1990) sont
encore plus pessimistes. En effet, cette organisation situe vers 'an 2013 l'extinction
totale des foréts tropicales,

3. LA FORET DENSE SECHE

Les ilots de foréts sempervirentes disséminés dans la forét claire de la région
soudano-zambézienne ont été décrits, entre autres, par ADAM (1956), KEAY (1959),
SCHNELL (1971), TROCHAIN (1980) dans la partie soudanienne, par CHAPMAN et WHITE
(1970), DELEVOY (1928-1929, 1948), AUBREVILLE (1949, 1957), DUVIGNEAUD (1949,
1958), DESENFANS (1952), LEBRUN et GILBERT(1954), LHOAS (1957), DEVRED (1958),
BOURGUIGNON et al. (1960), FANSHAWE (1960, 1969), scHMITZ (1962, 1963, 1971,
1977), STREEL (1963), MALAISSE et al. (1970), dans la partie zambézienne,

De fagon générale, la forét dense seche a été définie par la conférence de
phytogéographie de Yangambi (1956) comme étant "un peuplement fermé, pluristrate,
de stature moins élevée que la forét dense équatoriale; la plupart des arbres des étages
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supérieurs perdent leurs feuilles; le sous-bois est soit sempervirent, soit décidu et le
tapis graminéen généralement discontinu" (C.S.T.A./C.C.T.A., 1956).

MALAISSE et COLONVAL-ELENKOV (1981) précisent que le terme "dense" dans
la dénomination est utilisé pour dissocier ces flots de la forét claire, tandis que celui de
“seche" l'est pour les distinguer des formations sempervirentes édaphiques qui sont des
foréts hygrophiles limitées aux bords de cours d'eau.

Au sens de LUGO et MURPHY (LUGO & MURPHY, 1986; MURPHY & LUGO,
1986), l'expression forét séche englobe aussi bien les foréts de terre ferme que les

foréts hygrophiles de la zone 2 saison seche prononcée.

Des dénominations telles que dry evergreen forest (FANSHAWE, 1969) en
Zambie, forét homothermique (STREEL, 1963) au Zaire, ont été proposées. En outre,
diverses appellations en langues vernaculaires sont également de plus en plus usitées
dans les pays et contrées proches du Shaba. Ainsi, parle-t-on de muteshi (pluriel
mateshi : WHITE, 1962), de muhuly, orthographié parfois muulu (DELEVOY, 1933) et de
mavunda (Bandundu, Angola, WHITE, 1986).

Au point de vue physionomique (DEVRED, 1958, SCHMITZ 1962), le muhulu
appartient au type de forét dense séche semi-décidue. On peut toutefois signaler
I'existence en Zambie, d'un type de muhulu sempervirent : Parinari dry evergreen forest.
C'est en fait le muhulu & Parinari excelsa (FANSHAWE, 1969).

Dans le domaine shabo-zambien de la région zambézienne, les trois
groupements végétaux rappelés par MALAISSE et COLONVAL-ELENKOV (1981) peuvent
gtre définis au sein des foréts denses séches non montagnardes (FANSHAWE, 1969).

a) Les foréts denses séches & Cryprosepalum exfoliarum subsp. pseudotaxis
établies sur les sables de Kalahari. Elles sont reconnues dans le Sud-ouest du Shaba, en
Zambie et dans l'Angola.

b) Les foréts denses séches & Marquesia acuminata établies sur des sols
profonds, perméables, & horizon humique épais et a capacité de bases échangeables

élevées.

¢) Les foréts denses séches & Entandrophragma delevoyi établies sur des sols
ferrallitiques profonds et argileux des plateaux. C'est ce dernier groupement qui fait
l'objet de la présente préoccupation.
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En se basant principalement sur la nature des peuplements de forét dense,
SCHMITZ (1962) avait dressé la carte des grandes unités phytogéographiques du Shaba
(fig.1). Le territoire ou furent reconnus les flots de forét dense séche &
Entandrophragma delevoyi (244 364 km?2) représentait un peu plus de 48% de tout le
Shaba (491 000 km?2).

La florule propre aux muhulu n'est guere variée. Les différences qui peuvent
apparaitre d'un flot a l'autre résulte de 1'isolement des massifs forestiers lequel n'a pas,
ou n'a plus, permis les échanges (SCHMITZ, 1962).

4, LA FORET-GALERIE (OU GALERIE FORESTIERE)

.La forét-galerie est une forét dense édaphique occupant les bords des cours
d'eau. DUVIGNEAUD (1958) la considére comme la voie de pénétration vers le sud de la
flore guinéo-congolaise. Selon qu'elle est inondée en permance ou périodiquement,
selon qu'elle occupe les berges ou en est écartée, SCHMITZ (1977) distingue la forét
marécageuse de 1a forét ripicole.

Outre les foréts, des formations végétales herbacées sont également présentes :

5. LASAVANE

La savane est une formation végétale herbacée fermée, de plus de 80 cm de
hauteur, avec une strate ligneuse de moins de 7 m de hauteur ou une strate arborescente
claire couvrant moins de 60 % de I'étendue considérée (SCHMITZ, 1977). Elle occupe
des espaces de plus en plus importants au détriment d'une forét claire de plus en plus
ménacée par les charbonniers et les industriels.

Selon Ia densité des arbres, leur hauteur, leur mode de répartition et I'essence
dominante, SCHMITZ (1977) distingue plusieurs types de savane. Les plus couramment
rencontrées sont les savanes boisées, arborées et arbustives et les savanes herbeuses.

6. LA STEPPE (PSEUDO-STEPPE)

La steppe se dissocie de la savane d'une part, par une végétation herbacée
ouverte et plus basse, associ€e a des sols arides et pauvres (SCHMITZ, 1977), et d'autre
part, par la présence de nombreuses dicotylédonées & souches ligneuses (geofrutex).
Quelques auteurs dont DUVIGNEAUD (1958), y rattachent les steppes (ou savanes
steppiques) des hauts plateaux du Shaba et des terrains métalliferes (kopjes).
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CHAPITREL.2

LA STATION DE LUISWISHI

A. SITUATION GEOGRAPHIQUE

La station (11°29'05"S, 27°36'10"E) tire son nom de la riviére Luiswishi dont
elle occupe la rive droite. Elle est située & 28 km au nord-est de la ville de Lubumbashi
(fig.2). Elle repose sur un plateau schisteux du Kundelungu inférieur qui culmine & une
altitude de 1208 m. La pente du terrain est faible, inférieure a 3°.

Fig. 2 : Situation géographique de
la station de Luiswishi

- Geographical situation of
Luiswishi station

Karovia
NS
LUBUMBASH!

VILLE DE LUBUMBASHI

X

STATION DE LUISWISHI

Trois formations végétales s'y trouvent juxtaposées, la forét dense séche, la forét
claire et la savane, qui forment la série régressive de Luiswishi (FRESON e al., 1974).
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Sur la base d'un relevé floristique des strates ligneuses, comprenant 120 espéces.
les trois formations végétales ne possédent que S % des especes en commun; alors que
chacune d'elles est pourvue d'un noyau d'espéces endémiques respectivement de 38, 28
et 12 especes (MALAISSE, 1982).

Les considérations ci-apres ont dicté le choix du site :

a) Il comprend les seuls ilots de forét dense seche, d'accés facile dans un rayon
d'environ 100 km autour de Lubumbashi. Le plus grand de ces flots sur lequel les études
ont été menées, s'étend sur 4.7 hectares.

b) Ce site a, en principe, été mis a la disposition exclusive de 'Université; il a
donc été sauvegardé de la destruction par des charbonniers.

c) Enfin, un certain nombre de travaux de référence relatifs a I'écologie de trois

biotopes y ont déja été conduits.

B. MESOCLIMAT ET PEDOCLIMAT
1. MESOCLIMAT
Un climat local particulier est associé a chacune des trois formations végétales.

Les observations relatives a la température et au degré d'hydratation du sol
couvrent respectivement les périodes de juin 1982 a juin 1984 et de décembre 1981 a
juin 1983, Les travaux antérieurs réalisés dans d'autres régions tropicales et
spécialement au Zaire (BERRUEX, 1958; DUPRIEZ, 1969; BULTOT, 1974), ont montré
que la température des différentes saisons comme les amplitudes thermiques diurnes,
tant de l'air & proximité du sol que du sol-méme, varient peu d'une année 3 l'autre pour
un méme mois. De 1982 a 1984, les écarts des moyennes mensuelles de température

relevée toutes les deux heures n'ont excédé qu'une seule fois 2°C.

De 1980 a 1986, les précipitations moyennes annuelles ont été de 1173.1 mm
(fig. 3). Les mois de décembre et de février ont été les plus pluvieux, tandis que celui de
janvier a connu de temps & autre une interruption des pluies de 15 jours en moyenne .
Elle est habituellement qualifiée de "petite saison séche". Au fur et & mesure qu'on
chemine vers 1a saison séche, les quantités d'eau de pluies regues au sol diminuent de

maniére réguliere.



Fig. 3 : Diagramme ombrothermique
de la station de Luiswishi (période
1980 - 1986). Les températures prises
en considération sont celles mesurées
au niveau du sol, sous abri installé
dans la savane.
_100 Températures : a) maximum absolu :
55.0° C; b) maximum annuel moyen :
47.8° C; ¢) amplitude journaliére
moyenne : 25.5° C; d) minimum
absolu : 8.6° C; ¢) minimum annuel
moyen : 9.3°C,

LUISWISHE 1203m 24,2 173
{8)

~2
o

(°c)

T
o
o

PRECIPITATION (mm)

- Ombrothermal diagram of the
Luiswishi station (1980 - 1986).
Temperatures are here measured on the
ground., under a shelter in a patch of
savanna.

Temperatures : &) absolute maximum :
55°C; b) mean annual maximum :
47.8° C; ¢) mean daily range : 25.5° C;
d) absolute minimum :8.6° C; e) mean
annual minimum : 9.5° C.

TEMPERATURE

oW
ann

L'humidité relative moyenne mensuelle de l'air est respectivement de 82, de 72
et de 64 % en forét dense séche, en forét claire et en savane (FRESON et al., 1974). Elle
est élevée en saison des pluies, le maximum se situe en février (90 %); elle est faible en
saison séche,le minimum se plagant en octobre (53 %).

2. TEMPERATURE DU SOL

Les études du milieu édaphique se sont déroulées dans la frange de 0 & 100 cm.
Cette portion est généralement considérée (HASE & FOLSTER, 1982) comme faisant
partie de I'écosystéme. Les températures ont été mesurées dans les trois milieux, aux
profondeurs suivantes : 0, -5, -10, -20, -30, -50 et -100 cm, 4 I'aide de géothermometres.
Toutefois, sauf exception, des variations mensuelles ne se sont produites que dans les
vingt premiers centimetres du sol (fig.4).

Au sol, les températures augmentent en allant des milieux fermés aux milieux
ouverts. Les moyennes mensuelles sont de 18.5°C en forét dense séche, de 20.7°C en
forét claire et de 23.9°C en savane. Les températures journaliéres augmentent avec la
hauteur du soleil. Le maximum diurne se situe, soit & 12 heures, en saison des pluies,
soit & 14 heures, en saison séche froide; la saison séche chaude se rattachant tantot &
I'une, tantot & l'autre de ces saisons.

Entre deux niveaux de référence successifs (0, -5, -10, -20 c¢m), le retard de la

propagation de l'onde thermique est au maximum de l'ordre de deux heures.
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PROFONDEUR

5.
104

204

304

50

100

Fig. 4 : Profil thermique
type des sols de
Luiswishi a certaines
heures du jour (juin 1982
- juin 1984). Le cas
choisi est celui de la
forét claire en saison des
pluies et en saison seche
pour les températures
maximales et minimales.

- Typical thermal profile
of the soils of Luiswishi
at some hours of the day
(June 1982 - June 1984).
The case of the open
forest in the rauny
season has been chosen.
Minimums and
maxirmums are observed
in the dry seasons.

Au cours d'un cycle annuel, la variation des températures dans les trois milieux,

aussi bien en surface qu'en profondeur (fig.5), confirme la subdivision en trois saisons
mentionnées dans l'introduction. Toutefois, en ce qui concerne cependant les

amplitudes thermiques moyennes journaliéres, cette subdivision est moins apparente en

forét dense séche et en forét claire. Elle est en revanche bien évidente en savane

(Tab..I).
F.D.S. F.C. SAV.
Saison des pluies 56 9.2 176
Saison seche 11.8 13.5 320
- froide 10.7 13.1 275
- chaude 12.1 13.0 343
Moyenne 8.2 11.0 236

F.D.S. = Forét dense seche, F.C. = Forét claire, SAV. = savane.

Tabl. T : Amplitudes thermiques journaliéres au sol (°C) selon les saisons et les différents biotopes a

Luiswishi (juin 1982 - juin 1984).

- Seasonal mean daily thermal range (°C) at ground level in the three biotopes of Luiswishi (June

1982 - June 1984).
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En saison des pluies, les amplitudes thermiques journaliéres extrémes sont
relativement faibles. Elles sont, au sol et 4 -1 m, respectivement de 4.6 et 0.2°C en forét
dense séche, de 8.3 et 0.3°C en forét claire et enfin de 15.4 et 0.6°C en savane.

Par ailleurs, en cette saison, les écarts de température entre la surface et
I'ensemble des niveaux inférieurs (température moyenne de -5 & -100 cm), sont
¢galement faibles. Ils sont presque nuls en forét dense séche, de +0.3°C en forét claire,
et de -0.2°C en savane. C'est du reste en cette période que I'activité de la biocénose est

la plus intense.

En saison séche froide, les amplitudes thermiques sont élevées. A la surface et 4
la profondeur de référence, elles sont respectivement de 10.5 et 0.3, de 12.5 et 0.3 et de
26.6 et 0.6°C, en forét dense séche, en forét claire et en savane.

Par ailleurs, il se produit une inversion thermique entre la surface et les horizons
sous-jacents. En effet, bien que faible, la différence des températures devient négative.
Elle est de I'ordre de -2.4°C en forét dense séche, de -0.5°C en forét claire et de -0.2°C
en savane. La forét dense séche apparait donc comme le milieu le moins chaud.

En saison séche chaude, les amplitudes thermiques sont les plus élevées de
l'année. Les valeurs extrémes au sol et & 100 cm de profondeur sont en moyenne de 11.5
et 0.3°C en forét dense séche, de 13.3 et 0.4°C en forét claire et de 33.2 et 0.6°C en

savane.

Les différences thermiques entre la surface et les couches sous-jacentes sont
également élevées. Elles sont respectivement de l'ordre de 1.3, de 1.5 et de 2.1°C en
forét dense séche, en forét claire, et en savane.

On remarque également que les amplitudes thermiques journalieres du mois
d'aolit (30.9°C) sont relativement faibles par rapport 4 celles des mois voisins (juillet :
34.7°C, septembre : 37.6°C). La conséquence de cette situation sur la composition
minérale des apports de bois et de fruits au sol sera examinée plus loin.

En conclusion, on peut noter malgré le refroidissement des horizons superficiels
en saison séche froide que la forét dense séche reste le milieu ol la déperdition de la
chaleur est la plus faible, tandis qu'elle est la plus importante en savane tant en surface
qu'en profondeur, la forét claire occupant une position intermédiaire.
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3. TENEUR EN EAU DU SOL

En relation avec les deux grandes saisons de I'année, on distingue deux phases
dans la fluctuation du régime hydrique des sols de Luiswishi (fig.6).

TENBUR EN EAU
oy soL

0 / VN
! . . Teneur moyenne mensuelie
! S Teneur & -Scm

/ \ _________ Teneur § -H0em

Teneur & -20cm

L0

20,

A A S O NDIJIFMAMN B A S ONDIFMAMIE #AaASsSO0ONDIFMAMY
FORET DENSE SECHE FORET CLAIRE SAVANE

Fig. 6 : Humidité mensuelle moyenne des sols (en % de terre séche) 4 certaines profondeurs dans les trois
biotopes de Luiswishi. (décembre 1981 - juin 1983).

- Mean monthly soil humidity (% of dry earth) at some depth in the three biotopes of Lubumbashi
(December 1981 - June 1983).

a) D'une part, une phase de forte humidité se produit, entre octobre et avril, en
conséquence de la saison des pluies. Au cours de cette période, les teneurs en eau du sol
passent par deux maxima. Le premier se situe en décembre et répond 2 la premicre
grande hydratation du sol par les eaux de pluies. Le deuxiéme se place en février et
coincide avec le mois reconnu comme étant 'un des plus pluvieux et le plus humide de
l'année.

L'horizon holorganique, absent en savane mais présent en forét dense seche et en
forét claire, se détache complétement de I'ensemble des autres horizons par I'importance
des valeurs qui y sont observées. Leur variation temporelle reste néanmoins conforme a
celle des valeurs des courbes des 20 premiers centimétres du sol. En effet, entre 0 et -20
cm, tout en diminuant de la surface vers la profondeur et de la forét dense seche vers la
savane. Au-deld de 20 cm, comme pour la température, le taux d'hydratation du sol,
pour un milieu donné et & un jour déterminé de 'année, ne varient plus.

Pour cette raison, ['humidité moyenne dans le métre supérieur du sol est, au
cours de la saison des pluies, de l'ordre de 29 % en forét dense séche (dont 47.3 % pour
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I'horizon holorganique), de 19 et de 18 % en forét claire et en savane respectivement
(Tab. I).

Biotope Teneurs Annuelles Teneurs saisonniéres

SS. .S.P.
Muhulu 24.5 19.9 28.8
Miombo 15.6 12.4 8.8
Savane 15.5 13.1 180
S.S. = Saison séche S.P. = Saison des pluies, .

Tab. I : Moyenne annuelle et saisonnire de I'humidité du sol (en % de terre séche) dans le métre
supérieur (décembre 1981 - juin 1983).

- Annual and seasonal means of the soil humidity (in % of dry earth) in the upper meter
(December 1981 - June 1983).

b) Une phase d'asséchement progressif du sol coincide avec la saison séche. Elle
afteint son maximum en septembre dans les trois milieux et a tous les niveaux. C'est en
fait pendant ce mois que 'évapotranspiration potentielle et le déficit de saturation de
l'air sont les plus élevés (ALEXANDRE & NZENGU, 1974; ALEXANDRE, 1977; MBENZA,
1982).

La variation de I'humidité du sol suivant les différents niveaux (0, 0-5. 5-10, 10-
20 cm) est assez tranchée. Dans la forét claire et la savane, les horizons de surface
deviennent plus secs que ceux de profondeur. En forét dense séche par contre, ce sont
les couches superficielles qui restent humides. Ce contraste est créé par I'épaisse couche
de litiére a laquelle se superpose l'ombrage d'un couvert végétal sempervirent du
sousbois et des étages intermédiaires. Il pourrait également traduire une spécialisation
des racines dans leur réle physiologique de pourvoyeur d'éléments nutritifs et d'eau aux
parties aériennes. Les racines profondes les alimenteraient en eau tandis que celles des
couches superficielles les approvisionneraient en nutriments,

La défoliation totale et les incendies de la forét claire, assimilent ce biotope 4 la
savane, Dans les deux milieux, le taux d'hydratation annuel moyen global est de 16 %
alors qu'il est de 25 % en forét dense séche (Tab. II).

Les conditions thermohydriques de trois milieux de la station de Luiswishi se
trouvent donc, comme rappelé précédemment, sous la dépendance du couvert végétal.
Celui-ci constitue un écran qui filtre plus ou moins efficacement les énergies recues du
rayonnement solaire direct et atténue la déperdition de la chaleur émise par le
rayonnement terrestre.
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C. CARACTERISTIQUES PHYSIO-CHIMIQUES DES SOL

Le sol est I'un des composants de I'écosystéme "forét". Il est le support des
végétaux et leur source primaire d'éléments nutritifs. Ses propriétés physiques et
chimiques, en ordre principal, réglent les conditions dans lesquelles les végétaux vont
s'implanter et assurer leur subsistance, dans un cadre climatique et géomorphologique
donné (DELECOUR, 1981). C'est pour ces raisons que les caractéristiques physiques
(profil) et chimiques (pH, rapport C/N, composition chimique en fonction de la
profondeur) vont étre examinées ci-dessous.

1. GRANULOMETRIE ET PROFILS PEDOLOGIQUES

Les sols zonaux sur lesquels reposent la forét dense séche, la forét claire et la
savane de la station de Luiswishi, relévent de la série de la Kaponda. 11 s'agit de latosols
rouge jaunatre du type A (SYS & SCHMITZ, 1959), c'est-a-dire des sols profonds, a
texture finement argileuse, en principe impérméables mais cependant & bon drainage
grace a l'action de la pédofaune. Les horizons en profondeur sont plus rouges et peu
différenciés.

La granulométrie (fig.7) montre la prépondérance des fractions argileuses (0-
2 um) et limoneuses (2-50 pm). L'argile, augmente 1égérement avec la profondeur. Elle
prédomine en forét dense seche tandis que le limon et le sable dominent en savane et en
forét claire. Cette derniére semble, en 'occurence, ne plus occuper une position
intermédiaire entre la forét dense séche et la savane,

Le triage superficiel du matériel minéral est sous l'influence du couvert végétal qui
amortit plus ou moins efficacement l'impact des gouttes de pluie, limite les effets du
splash et I'entrainement des particules par le ruissellement. Des travaux sur le splash (MITI
et al., 1984) ont mis en évidence le réle d'écran protecteur que joue la litiere. La quantité
de terre détachée par les gouttes de pluie augmente de la forét dense séche a la forét claire
et de celle-ci & la savane, Elle est respectivement de 4.1, de 7.2 et de 29.3 tha'l. Elle
atteint bien entendu, desproportions encore plus importantes lorsque le sol est nu (218
thal an'l),

Dans la forét claire et la savane, outre la pauvreté de la litiére, l'apparition de
nombreuses fentes de retrait en saison séche et en saison des pluies, la bioturbation des
couches profondes par les animaux fouisseurs tels que les rats-taupes (Crypromys
hottentotus : MBENZA ef al., 1989), semblent porter en protondeur les effets des eaux de
pluies.
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Fig. 7 : Composition granulométrique selon la profondeur des sols des trois biotopes de Luiswishi
(données empruntées & GOFFINET, 1975). I argile (0 - 2 umy); IT: himon fin (2 - 20 ym); 111 :
limon grossier (20 - 50 pm); IV : sable fin (50 - 350 um); V : sable grossier (350 - 2380 pm).

- Granulometric composition of the soils according to the depth in the three biotopes of Luiswishi (data
from GOFFINET, 1975).1: clay (0 - 2 um); IL. fine silt (2 - 20 pm); HI : coarse silt (20 - 50 pm):
IV : fine sand (50 - 350 pm); V : coarse sand (350 - 2380 um).

La faible épaisseur des horizons organiques en forét claire et en savane est due &
I'action des termites et aux feux de brousse annuels. Elle dépasse rarement trois
centimetres. En forét dense seche, par contre, elle peut atteindre dix centimetres. Cette
particularité¢ du muhulu est a mettre en rapport avec I'absence d'incendies, et la quantité
d'apports organiques annuels approche les 10 tha! (DIKUMBWA, 1983). Ceux-ci ne
sont plus que de trois & quatre tonnes en forét claire (MALAISSE er al., 1975).

Les profils pédologiques observés dans les trois biotopes sont également
modelés par I'action du couvert végétal. Trois horizons plus ou moins bien délimités

peuvent étre reconnus sous chaque formation.

En forét dense séche : du sommet a la base, la coloration du profil varie de 5
YR 4/4 35 YR 4/8.

a) De 0 & 5 cm, horizon holorganique qui peut atteindre dix centimeétres
d'épaisseur et se compose essentiellement de débris végétaux non décomposés.



b) De 5 a 10 cm, horizon hémiorganique argileux, riche en fines racines. Il a une
structure polyédrique grumeleuse grossiére fortement développée a I'état sec, poreuse,
friable. Elle disparait presque en saison des pluies. Ses limites sont diffuses.

¢) De 10 4 100 cm, horizon ol la fraction argileuse est largement dominante,
supérieure & 50 %, il est de structure polyédrique bien développée, surtout en saison

séche.

En forér claire : de la surface 2 la base, la coloration du profil va de 7.5 YR 3/3
a7.5 YRS/8.

a) De 04 5 cm, horizon hémiorganique a structure grumeleuse fine, faiblement
développée, riche en racines de graminées (Setaria termitaria). C'est un horizon argilo-
sableux trés bien individualisé.

b) De 5 4 50 cm, horizon argilo-sableux avec quelques racines. On y trouve des
galeries d'animaux fouisseurs, voire des cellules a meules de termite. C'est un horizon
mal délimité.

¢) De 50 4 100 cm, horizon argilo-limoneux.

En savane : le profil, de méme coloration que le précédent, comporte :

a) De 0 2 -10 cm, horizon argilo-sableux (Aj). Les racines des graminées y
abondent. Sa limite avec 1'horizon sousjacent n'est pas claire. On y rencontre de
nombreuses galeries d'organismes. La structure polyédrique fine y disparait en saison
des pluies.

b) De -10 & -50 cm, horizon argilo-sableux & argileux (Ajy). La structure
polyédrique fine disparait en saison des pluies.

¢) De -50 a -100 cm, horizon argileux de structure polyédrique moyennement

fragile.

Enfin, au point de vue du microrelief, les trois milieux se distinguent encore par
une densité différente en petites (calies) et grandes (tumuli) termitiéres. Les calies sont
environ 5 000 a I'hectare en savane, 1 500 en forét claire, et nulle en forét dense séche
(GOFFINET, 1976b). Les tumuli, par contre, sont beaucoup plus abondants en forét
dense séche (4.7 unités 2 I'hectare) qu'en forét claire (3.3) et en savane (2.5),
(MALAISSE, 1985).

2.LEpH
Les sols des trois milieux se caractérisent par une acidité assez marquée.

Toutefois, en forét claire et en savane, l'acidité est atténuée dans la couche humifére.
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Cette atténuation est fa conséquence directe de I'introduction en saison séche, par les
fentes de dessication qui peuvent atteindre 30 cm de profondeur et 1 ¢cm de largeur, de
cendres riches en potasse provenant des feux de brousse qui affectent les deux biotopes.

F.D.S. F.C. SAV.
Surface (A1) 4.2 53 59
de 10a20cm 4.5 4.6 5.6

Tab. 111 : pH du sol dans les trois milieux de la station de Luiswishi (GOFFINET, {975)

- Soil pH in the three environments of the Luiswishi station (GOFFINET, 1975).

A l'inverse, les acides humiques renforce le caractere acide des horizons superficiels en
forét dense seche (tab. III).

3. RAPPORT CARBONE-AZOTE (C/N)

Indice global de la qualité de la matiére organique, notamment de la richesse de
I'humus en azote, le rapport C/N est faible en saison des pluies (9 a 11), et élevé en
saison séche (10 & 22). Ces valeurs sont plus importantes dans 1'horizon holorganique et
laissent déja présager de la lenteur de décomposition de la litiére). Elles diminuent avec
la profondeur (MALAISSE-MOUSSET, 1974; GOFFINET, 1975). Un rapport C/N égal 4 10
(DUCHAUFOUR, 1960) exprime un maximum de minéralisation. En saison des pluies, la
variation du rapport C/N de I'horizon hémiorganique de 9 2 19, refléte donc une intense

activité de la minéralisation & ce niveau.
4, COMPOSITION MINERALE DU SOL DU MUHULU

L'analyse des échantillons prélevés en saison des pluies et en saison séche, dans
les cing premiers centimétres du profil pédologique de la forét dense séche, horizon
soumis aux fluctuations saisonnieres, montre : que la composition minérale du sol varie
peu d'une saison a l'autre (Tab. IV). Selon les pédologues (ALONI, comm.pers.), une
telle situation était attendue en raison de 1'dge des arbres du muhulu (environ 140 ans).
Grice & cette absence de variation, on a pu, dans la suite du travail, limiter 1'analyse
pour chacun des niveaux du profil, 4 un seul échantillon moyen annuel (Tab. V). 1l
résulte par ailleurs de ces analyses que le calcium, le fer,le potassium, le magnésium et
le phosphore sont les élément les plus abondants.
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Date Ca Cu Fe K Mg Mn Na P Zn
06.08.81 3 483 236 56415 11129 2860 141 178 679 36
04.02.82 3906 262 48273 9524 20642 122 100 727 46

Tab. IV : Teneur en éléments minéraux du sol (ppm) dans les cing centimétres supérieurs prélevés un
jour des mois de février et d'aoit.

- Mineral contents (ppm) of the upper five centimeters of the soil for one day in February and
August.

En analysant le sol du profil par niveaux successifs, deux groupes d'éléments ont
pu étre distingués (Tab. V).

a). Ceux dont les concentrations augmentent avec la profondeur. Il s'agit du fer, du
potassium, du magnésium et du sodium. Les concentrations moyennes respectives dans le
metre supérieur sont de l'ordre de 109020, 19900, 7190 et 810 ppm. L'augmentation des
teneurs entre 5 et 100 cm est respectivement de 176, 144, 166 et 89 %.

b). Ceux dont les teneurs, au contraire, baissent avec la profondeur. C'est le cas
du calcium, du cuivre, du manganése, de l'azote, du phosphore et du zinc. Cette baisse
varie entre 29 % (Cu) et 98 % (N).

Profondeurs (cm)

Eléments -5 -10 -20 -30 -50 -100
Ca 3 465 3423 637 666 433 536
Cu 309 264 124 175 145 218
Fe 60 763 65952 134 090 139517 86 261 167553
K 11068 10905 22210 23 541 24618 27055
Mg 4059 4164 8756 9490 5885 10 785
Mn 370 286 149 331 181 218
N 9624 6643 199 672 462 202
Na 570 501 1 044 979 696 1078
P 3291 4544 4 807 3366 1 859 895
Zn 154 198 127 168 304 99

Tab. V : Composition minérale (ppm) du sol pour un profil typique du muhulu de Luiswishi.

- Mineral contents (ppm) of a typical soil profile of the muhulu of Luiswishi.
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CHAPITRE 1.3

ETAT DES CONNAISSANCES ACTUELLES DE LA FORET DENSE SECHE
ZAMBEZIENNE

A. ORIGINE DES FORETS DENSES SECHES

Trois hypotheses aussi complexes qu'éloignées les unes des autres s'efforcent de
remonter aux origines des muhulu. A 'analyse de chacune d'elles, il apparait qu'aucune
n'a fait l'objet d'investigation suffisamment complete pour lever toute équivoque.

DELEVOY (1948) comme DUVIGNEAUD (1949) considerent que la forét dense
séche est un climax ancien, relique (vestige) d'une forét de type équatorial (guinéen)
dégradée (détruite). Cette opinion a toutefois évolué avec le temps. Ainsi, en 1950,
DELEVOY admet que le muhulu ait pu étre le véritable climax primitif de la région. Par
ailleurs, DUVIGNEAUD (1958) penchera en faveur d'une formation édaphique au méme
titre que les foréts ripicoles. DUVIGNEAUD (1958) au Zaire, FANSHAWE (1960, 1969) et
WHITE (1986) en Zambie, ont avancé que les flots de muhulu sont d'origine édaphique.
Ils n'existeraient que sur des types de sol bien définis : latosols argileux profonds, sables
de type Kalahari, sols profonds a capacité de bases échangeables élevée.

DESENFANS (1952), LEBRUN et GILBERT (1954), LHOAS (1957) et
SCHMITZ(1962) affirment que le muhulu constitue le climax régional actuel. SCHMITZ
(1971) en particulier, s'inspirant de la théorie de Milankovitch sur la mobilité de
'équateur thermique, pense qu'un déplacement de ce dernier de 8° vers le sud aurait
permis a la forét dense de s'étendre & tout le Zaire, entre 11 000 et 5 000 B.P.
L'asséchement du climat postérieur a 5 000 B.P. aurait provoqué le recul de cette forét
dense qui simultanément s'est modifiée en acquérant un caractére plus tropical.

L'ouvrage de SCHMITZ (1962) consacré aux muhulu du Haut-Shaba est la
premiére et unique étude phytosociologique relativement compléte connue a ce jour.
L'auteur s'y est efforcé de réfuter les deux premiéres hypotheses rappelées plus haut.
Ainsi, la germination, au sein de la forét claire, des semences d'essences propres a la
forét dense séche, le non-développement en forét dense seche des essences de la forét
claire et la colonisation de ce dernier biotope par les especes de la forét dense seche,
lorsqu'il est mis en défens, ont conduit certains auteurs a conclure que la forét claire ne
pouvait étre qu'un pyroclimax.
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Bien que SCHMITZ (1962) rattache l'origine de la forét claire aux activités
anthropiques, il admet cependant explicitement une présence ancienne de ce
peuplement, antérieure a l'arrivée des Bantous. Il n'en élucide toutefois pas la
provenance. Nous en avons fait une des nos préoccupations (voir quatri€éme partie).
C'est sans doute en raison de la complexité du probléme et surtout de l'absence d'une
étude du fonctionnement de ces foréts que la plupart des auteurs et notamment
DUVIGNEAUD et DELEVOY, gardent une position dubitative.

Quelle que soit I'hypothése pour laquelle on opte, il apparait :

a) que la forét dense séche est une formation végétale stable. Lorsqu'aucun
élément extérieur ne vient la perturber; dans le cas contraire, elle évolue
inéluctablement vers d'autres formations plus ouvertes.

b) qu'il n'existe pas, dans la région, une formation végétale plus évoluée que la

forét dense seche.

B. RECHERCHES ANTERIEURES

La littérature antérieure aux années 1970, consacrée & la forét dense séche
abonde largement dans le méme sens. Elle en décrit la composition floristique et en

discute les origines.

L'écologie, étude des corrélations entre la biocénose et son biotope, n'est venue
que tardivement. Dans la région, les investigations de cette nature sont assez récentes.
Elles sont sont presque toutes relatives au muhulu de Luiswishi qui apparaft donc

comme étant le mieux connu.,

Dans ce contexte, les travaux ont concerné : la phénologie de la défoliation
(MALAISSE et al., 1970), le mésoclimat (FRESON et ¢l., 1974), 1a microflore (MALAISSE-
MOUSSET, 1974), la pédofaune (GOFFINET, 1973), I'écomorphologie et I'anatomie des
feuilles des foréts denses seches zambéziennes (MALAISSE & COLONVAL«ELENKOV,
1981), un modeéle mathématique particulier pour l'étude de la structure totale de la forét
dense séche (SCHREIDEN & MALAISSE, 1981), I'écologie de Microtermes bequaertianus
Sjostedt (MALAISSE & BUHENDWA, 1982), les apports organiques a la liticre
(DIKUMBWA , 1983), les effets comparés du splash dans les trois biotopes de Luiswishi
(MITI et al., 1984), I'étude biocénotique des peuplements des Acariens du sol de Haut-
Shaba dans la région de Lubumbashi (NOTI & LEBRUN, 1987, NOTI, 1991), ainsi que les
travaux relatifs a la structure du muhulu (MALAISSE , 1982, 1984, 1985).
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Deuxiéme partie

METHODES ET MATERIELS

METHODS AND SAMPLES

ABSTRACT

Part two is devoted the sampling methods and the techniques of titraring
chemical elements.

Collecting aerial organic fragments. Leaves are picked up in 20 sampling plots
of I sq.m. Wood fruits and flowers are picked up, in 5 plots of 100 sq.m. . In the first
case, the selection of the plots is made by means of random numbers, in the second case
it is based on plant facies. Periods of sampling are 1979-83 for the leaves, 1980 - 83 for
the other organs. The various organic fragments are collected once a month straight
Jfrom the grounf

Biomass evalyation. Biomass is evalued step by step. Leaf phytomass is inferred
Jrom the organic supplies to the litier with a correcting coefficient taking into account
rain wash and rranslocation. Trunks and boughs biomass is calculated with the help of
the equation of OGAWA et al., (1965) and root biomass on 1 x 1 x 1 m monoliths.

Litter decay. Weight and chemical elements losses have been followed up every
month. With the goal of minimizing the presumption of mineral supplies from the bed-
rock, wich would cause an absolute increase of the mineral contents of the decay
material, samples of a known weight are placed at various levels other than the
classical naked ground.

Measuring out the chemical elements. The samples have been analysed - after
mineralisation by humid way - in order to know the rotal contents in the following
elements : Ca, Cu, Fe, K, Mg, Mn, N, P and Z. The nitrogen content has been evaluated
with the Kjeldahl method, phosphorous conrent by colorimetry with the help of a
complex solution of molybdo-vanado-phosphoric acid ar 430 nm and by ICP, and the
other elements content by the latter (3 510 Model) and by atomic absorption
spectrophotometry (2 280 model).

RESUME

La deuxiéme partie est consacrée aux mérhodes d'échantillonnage et aux
techniques de dosage des éléments chimiques.

Récolre des débris organiques aériens.. Les feuilles ont été ramassées dans 20
placeaux de I mZ2, le bois les fruits et les fleurs l'ont été dans 5 parcelles de 100 m2.
Dans le premier cas, les emplacements ont été définis par lu méthode des nombres
aléatoires, dans le second, sur base des fuciés végétaux. De 1979 a 1983, en ce qui
concerne les feuilles, de 1980 a 1983 pour les autres organes, les divers débris
organiques ont été collectés une fois par mois, @ méme le sol.

Etablissement de la biomasse. Elle a été évaluée par des approches successives.
La phytomasse foliaire a été déduite des apports organiques a la litiére auxquels on a
affecté un coefficient de correction qui tienne compte du pluviolessivage et de la
translocation, la biomasse des troncs et des branches de I'équation d'0GAWA et al.
(1965) et la biomasse racinaire des monolithes de 1 mx 1 m x1 m,
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Décompasition des litiéres. Les pertes pondérales comme le départ des éléments
chimiques ont été suivis chague mois. Afin de minimiser les présomptions d'un apport 4
partir des milieux sous-jacents lequel provoquerait une augmentation absolue des
teneurs en éléments minéraux des matériels en décomposition, les échantillons d'un
poids connu ont été placés & plusieurs niveaux différents de celui d'observation
classique, le sol nu.

Dosage des éléments chimiques Sur les différents échantillons retenus et aprés
minéralisation par voie humide, on a effectué une analyse totale des éléments ci-apres .
Ca, Cu, Fe, K, Mg, Mn, N, Na, P et Zn. L'azote a été obtenu par distillation au
Kjeldahl, le phosphore par colorimétrie a l'aide d'une solution complexe de l'acide
molybdovanadophosphorique a 430 nm et par I'LC.P, les autres éléments par 'l C.P.
(modéle 3510) et par le spectrophotomeérre a absorption atomique (modéle 2280).

CHAPITREIL 1

RECOLTE DES APPORTS ORGANIQUES A LA LITIERE

A. LES FEUILLES

I convient de signaler dés a présent qu'en vue d'éviter l'altération, voire la
destruction de la forét par une circulation désordonnée, un sentier circulaire a été
aménagé au sein du grand ilot de muhulu de Luiswishi. Ce sentier constitue en

conséquence une base de référence.
1. TECHNIQUES DE RECOLTE

Afin d'évaluer les quantités de feuilles mortes qui tombent périodiquement des
parties épigées, deux techniques de récolte peuvent étre utilisées, en ordre principal : le
piégeage et le ramassage 4 méme le sol.

a) Le piégeage est une technique qui utilise un panier & ouverture circulaire ou
carrée et & fond conique ou plat. Le fond est tapissé d'une toile ou d'un treillis a mailles
fines. Le piege permet une récupération facile et efficace des organes aériens.
Généralement, il est placé a quelque 10 a 20 cm au-dessus du sol. Il peut étre également
suspendu 2 une certaine hauteur de telle maniére qu'il y a lieu d'éviter les apports
organiques a la litiere des strates non désirées.

b) Le ramassage & méme le sol consiste tout simplement & délimiter les
emplacements (habituellement carrés ou circulaires) sur lesquels les apports organiques
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a la litiere seront chaque tfois récoltés. Cette technique présente, par rapport & la
premiere citée, le désavantage de rendre fastidieuse la récolte, surtout quand il s'agit de
folioles ou de foliolules, ainsi que celui d'occasionner, lors d'un contact prolongé avec
le sol (en saison des pluies), une dégradation rapide des feuilles. Cet inconvénient a été
surmonté en augmentant les fréquences de récoltes. Compte tenu des faibles moyens
mis a notre disposition, nous avons opté pour la deuxiéme technique qui, du reste, est la
plus courante dans la zone tropicale.

2. DELIMITATION DES PLACEAUX

Les placeaux ont tous été établis & une distance de deux meétres a partir du
sentier de travail afin d'y éviter des apports accidentels de litiére dus aux déplacements
des visiteurs. Les emplacements ont été définis par la méthode des nombres aléatoires,
Ils ont été ensuite nettoyés en respectant les plantules qui s'y trouvaient. On peut
rappeler, & cette occasion, la quasi-inexistence de la strate herbacée dans la forét dense
seche. Dans un premier temps, ces parcelles ont servi a la récolte du bois, des feuilles,
des fruits et des fleurs.

3. DIMENSION DES PLACEAUX

Une surface de 0.2 ha semble une valeur communément acceptée actuellement
pour estimer la biomasse d'un écosystéme forestier déterminé (IL.3). Il n'en est
malheureusement pas de méme quand il s'agit de I'évaluation des apports organiques a
la litiére. En effet, & quelques exceptions pres, les choix réalisés ne sont appuyés par
aucun argument fondé.

Dans le cas des foréts a cimes jointives, on recourt & des placeaux relevant de
deux catégories de dimensions ;

a) celles de 0.5 m x 0.5 m. KLINGE et RODRIGUES (1968), en forét amazonienne,
PROCTOR ef al. (1983), en forét de montagne, s'y sont référés;

b) celles de 1 m x 1 m. Elles sont les plus utilisées et sont de surcroit
recommandées par 'UNESCO (1979) pour les foréts tropicales.

Bien que travaillant dans les foréts denses, certains auteurs ont retenu des
dimensions généralement utilisées dans des formations plus ouvertes. C'est en
particulier le cas de NYE (1961) dans la forét dense du Ghana (1.80 m x 0.94 m), de
CORNFORTH (1970) dans la forét de la Trinidad (122 cm2). Des collecteurs d ouverture
circulaire de 5024 cm2 de superficie ont également été utilisés par RAI et PROCTOR
(1986) dans la forét dense humide de Karnataka (Inde).
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Dans le cas des végétations plus ouvertes (savanes, savanes préforestiéres), les
dimensions sont plus variées. JUNG (1969) dans une savane a Acacia albida au Sénégal
avait établi des placeaux de 2 m?, MENAUT (1974) et DEVINEAU (1976, 1982) dans une
savane préforestisre de Cote d'Tvoire, ont respectivement choisi des parcelles de 25m x
50m, 25m x 25m et 0.80m x 0.80m.

Le muhulu de Luiswishi offrant des faciés variés, deux possibilités ont été
envisagées dans le choix des dimensions du placeaux.

a) Soit que l'on consideére de grandes parcelles en nombre réduit qui seraient
disposées de telle maniere qu'elles intégrent les différents facies. Cette procédure avait
été utilisée dans le cas des écosystémes xéromorphiques de la zone du Sahel (JUNG ,
1969) et aussi, dans certaines savanes préforestiéres de Cote d'Ivoire (MENAUT, 1974,
DEVINEAU, 1976, 1982).

b) Soit que l'on utilise de petites parcelles en nombre suffisant, avec une plus
grande probabilité d'échantillonner ainsi les différents faciés.

A l'expérience, il est apparu que le premier type de parcelle présentait d'’énormes
difficultés dans la récolte de la litiere. De plus, le risque d'accumuler les erreurs de
ramassage est fort grand, d'autant plus que celui-ci se fait a méme le sol. I1 impliquait
par ailleurs, des déplacements réguliers a l'intérieur des placeaux, ce qui pouvait

modifier profondément le milieu.

Le deuxiéme schéma de disposition et de taille des parcelles réduit sensiblement
ces aléas et a donc été adopté.

4, NOMBRE DE PLACEAUX

Au probléme des dimensions est étroitement 1i€ celui du nombre de parcelles
nécessaires pour échantilionner convenablement les apports organiques a la litiere.

Bien que la majorité des chercheurs récoltent ces apports organiques a la litiere
dans des placeaux de 1 m2, aucune justification préalable non seulement pour les aires
unitaires de travail, mais en outre pour le nombre total de placeaux utilisés. Et pourtant
ces choix posent  la limite le probleéme de la représentativité des données obtenues. On
peut, toutefois, signaler que KLINGE et RODRIGUES ( 1968) étaient arrivés a la
conclusion que 10 placeaux de 0.25 m? chacun suffisent pour donner une moyenne

représentative de la production de la litiere foliaire en forét amazonienne,

Pour notre part, la récolte a été faite dans 20 placeaux del m?2, représentant au
total 0.05 % de la superficie de 11lot. L'examen des moyennes et des écarts-types des

- 34 -



valeurs mensuelles observées dans les différents placeaux pour les trois premiéres
années (1979, 1980, 1981), montre que 70 et 95 % des valeurs observées sont
comprises respectivement dans l'intervalle X £ o et X + 1,96 o. Une telle distribution
correspond a celle de LAPLACE-GAUSS et se préte donc a divers traitements statistiques
utiles.

5. FREQUENCE DES RECOLTES

Des récoltes rapprochées tant en saison des pluies qu'en saison séche s'imposent
pour minimiser les pertes par décomposition en période pluvieuse et pour faciliter le
ramassage des apports foliaires au sol qui sont considérables en saison séche,
L'intervalle minimal des récoltes a été d'une semaine. Le bois, les feuilles, les fleurs et
les fruits ont été ramassés chaque jeudi. Ils ont été amenés au laboratoire, ol ils ont subi
un classement avant la pesée et le séchage a 85°C.

B. LE BOIS, LES FLEURS ET LES FRUITS

Généralement peu d'auteurs accordent de 1'intérét 3 la récolte du bois, des fleurs
et des fruits, parce que ceux-ci, non seulement ne représentent qu'une faible part des
apports organiques totaux a la litiére, mais présentent aussi des cycles trés irréguliers.
En conséquence, ils sont souvent ramassés dans les mémes placeaux que ceux qui
servent a récolter les feuilles, se prétant ainsi a une estimation sommaire, comme 'avait
reconnu NYE (1961).

KLINGE et RODRIGUES (1968) ont estimé que 100 piéges de | m2 étaient
nécessaires si l'on se contentait d'une erreur standard de 10 % pour échantillonner
valablement le bois et les fruits. Or dans la majorité des cas, le nombre de placeaux
dépasse rarement 10 et, 'on n'a pris en considération que les bois de diamétre inférieur
ouégald 2 cm.

Des observations effectuées en 1979 sur des parcelles de 1 m? ont montré que le
bois de diametre supérieur & 2 ¢m est mal représenté, voire systématiquement absent
des récoltes. Aucun bois de diamétre supérieur a 5 cm n'a été enregistré.

L'irrégularité constatée dans les récoltes de bois de diamétre supérieur d 2 cm, se
retrouve aussi pour les fleurs et les fruits. Il est donc apparu que la répartition spatiale
irréguliere, la phénologie particuliére de la floraison et de la fructification des espéces
présentes, rendent les petits placeaux inappropriés tant pour le bois que pour les fleurs
et les fruits.
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Pour pallier ces inconvénients, cing parcelles de 10 x 10 m chacune, destinées
aussi bien au ramassage du bois, des fleurs que des fruits, ont été installées. Les
dimensions ont été définies en tenant compte des observations de KLINGE et
RODRIGUES (1968). Les parcelles avaient été établies de telle sorte qu'un maximum de
facies du muhulu soit couvert. C'est pourquoi, une parcelle a été installée & proximité de
la lisiére muhulu-savane, une deuxiéme dans un faciés muhuluteux de forét claire ,
enfin, les trois autres l'ont été dans des faciés plus typiques. Les parcelles installées de
cette maniére représentent 1.25 % de la surface totale de ['flot, soit 25 fois celle de
'ensemble des placeaux destinés & la récolte des feuilles.

Liinconvénient principal de grandes parcelles, est d'enregistrer des phénomenes
aléatoires qui passeraient inapercus dans le cadre de petites surfaces et donc de
perturber le rythme général des apports organiques a la litiére et aussi de rendre le
ramassage des fruits difficile en période d'abondance.

Malgré ces inconvénients et des orages fréquents, les phénoménes aléatoires

sont restés assez réduits.

CHAPITRE 112

PRELEVEMENTS DES ORGANES VIVANTS®

L'évaluation rigoureuse de la composition minérale des végétaux vivants en vue
de mieux estimer la minéralomasse d'une forét soumise & un climat & deux saisons bien
tranchées, pose des problémes méthodologiques qu'il convient de résoudre en priorité.
En effet, 4 l'encontre de ce qui se passe dans les foréts des régions a saisons peu
marquées (cas des régions & climat équatorial et subéquatorial) ol la composition
minérale des végétaux reste relativement constante au cours de l'année, celle en
revanche des essences du muhulu qui subissent six mois de saison séche par an, fluctue
fortement (fig.8). En conséquence, un prélévement ponctuel d'échantillons peut encore
donner une composition minérale globale proche de la valeur moyenne mensuelle (Tab.
XIV), relative aux différents types d'organe. Toutefois, en raison de flux et de reflux
périodiques des éléments, la composition minérale peut s'écarter fortement de la valeur

moyenne correspondante.
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X |03 ppm

Fig. 8 : Evolution au cours de
12 I'année des teneurs en certains
éléments chimiques des feuilles
10 vivantes.
K - Evolution over the year of some
8- chemical contents in the living
leaves.
B_WCG

La variabilité¢ des teneurs exige donc, autant que possible, des mesures
rapprochées dans le temps afin d'établir efficacement les quantités d'éléments chimiques
qui sont immobilisées dans la phytomasse ainsi que les échanges entre les différents
compartiments de I'écosystéme. Les feuilles, les fruits, les branches, les troncs et les

racines,sont les organes qui ont été prélevés et analysés,

A T'exception des branches pour lesquelles on n'a considéré qu'un échantillon
moyen annuel, en ce qui concerne les autres organes et pour I'ensemble du travail, le
mois a été retenu comme intervalle minimal entre les observations successives.

Afin de tenir compte dans la variation de la composition minérale des
fluctuations liées aux espéces et 4 la position des feuilles (feuilles des étages dominants
ou du sous-bois), le choix a porté sur les essences caractéristiques des strates principales
et & leur adjoindre ensuite d'autres sélectionnées de manigre tout 3 fait aléatoire.

En ce qui concerne les parties foliaires, les espéces ci-aprés ont donc contribué 3
fournir 1a composition minérale moyenne : Aidia micrantha var. msonju, Brachystegia
spiciformis var. schmitzii, Combretum gossweileri, Diospyros hoyleana,
Entandrophragma delevoyi, Landolphia eminiana, Parinari excelsa, Rawsonia lucida,
Rothmania whitfieldii, Uvaria angolensis subsp. angolensis. L'examen du tableau VI
indique que ces 10 espéces représentent 55 % des individus de diamétre 2 5 cm (3 la
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Brachystegia spiciformis var., schmitzii 150
Aidia micrantha vat. msonju 63
Syzygium guineense subsp. afromontamim 52
Parinari excelsa 49
Brachystegia taxifolia 43
Apodytes dimidiata subs. dimidiata 24
Tabernaemontana pachysiphon 20
Marquesia macroura 19
Combretum gossweileri 17

Sorindeia katangensis
Strychnos angolensis
Albizia adianthifolia
Ochna afeelii

Garcinia hutllensis
Strychnos lucens
Entandrophragma delevoyi

Lannea antiscorbutica

14
11

A NN e

Tab. VII : Densité en nombre d'individus par hectare des espaces les plus abondantes dans la forét dense
séche de Luiswishi (diamétre supérieur a 10 cm, a la hauteur de 1,3 m ; MALAISSE, 1984).

- Density (in number of individuals per ha) of the most abundant species in the dry evergreen forest of
Luiswishi (diameter of more than 10 cm at a height of 1.30 m; MALAISSE, 1984),

Dispyros hovleana 139
Uvaria angolensis 55
Canrhium gueinzei 49
Albizia adianthifolia 32
Dichapetalum banguii 29
Grewia schmitzii 17
Tabernaemontana pachysiphon 16
Cremaspora triflora 15
Landolphia eminiana 13
Landolphia parvifolia 13
Craterosiphon schmitzii 11
Leptoderris nobilis 10
Monanthotaxis schweinfurthii 10
Phyllanthus sp. 7
Rhopalopilia marquesii 7
Rawsonia lucida 6
Afrosersalisia cerasifera 6
Artobotrys monteiroae 6
Sorindeia katangensis 6
Ochna puberula 6
Rubiaceae sp. 1 5

Parinari excelsa
Rubiaceae sp. 2

Abrus pulchellus
Secamone parvifolia
Allophylus abyssinicus
Strvehnos lucens
Psorospermum tenuifoliuin
Opilia celtidifolia
Combretum sp. |
Rubiaceae sp.3
Rubiaceae sp. 4
Haplocoelum folliolosum
Brachystegia raxifolia
Brachystegia spiciformis
Ochna afzelii

Richieia quarrei

Baphia capparidifolia
Bridelia duvigneaudii
Rubiaceae sp.
Rothmannia whitfieldii

Ficus sp.1

Wk

RN NN N N W

—

[,

Tab. VIIT : Densité & Vare des jeunes brins pour la forét dense seéche de Luiswishi (MALAISSE, 1984).

- Density of the young shoots in the dry evergreen forest of Luiswishi (MALAISSE, 1984).
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Aidia micrantha var. msonju 85 Landolphia eminiana 13
Brachystegia spiciformis var. schmitzii 78 Albizia adianthifolia 12
Diospyros hovleana 58 Rubiaceae 12
Syzygium guineense subsp. afromontanum 45 Landolphia buchamanii 10
Sorindeia katangensis 41 Lannea antiscorbutica 9
Parinari excelsa 34 Craterosiphon schmiizii 8
Brachystegia taxifolia 30 Ochuna puberula 7
Rothmannia whitfieldii 29 Rawsonia lucida 7
Combretum gossweileri 27 ? 7
Strychnos angolensis 25 Artabotrys monteiroae 6
Tabernaemontana pachysiphon 24 Combretum sp. 6
Marquesia macroura 22 Richiea quarrei 6
Apodytes dimidiata subsp. dimidiata 21 Afiosersalisia cerasifera 6
Ochna afzelii 20 Raphiostylis beninensis 5
Combretum acutifolium 16 Uvaria angolensis subsp. angolensis S
Canthium gueinzei 15 Combretumn sp. 5
Strychnos lucens 14 Entandophragma delevoyi 4
Garcinia huillensis 14 Mussaenda arcuata 4
Dictyophleba lucida 13

Tab. IX : Présence pour cent carrés d'un are des espéces les plus fréquentes dans la forét dense séche de
Luiswishi (diamétre supérieure & 5 cm 4 la hauteur de 1.30m; MALAISSE, 1984),

- Presence in hundred squares of 100 sq. m. of the most frequent species in the dry evergreen forest of
Luiswishi (diameter above 5 cm at a height of 1.30 m; MALAISSE, 1984).

hauteur de 1.30m). Aidia micrantha var. msonju, Brachystegia spiciformis var. schmitzii
et Diospyros hoyleana comptent déja pour quelque 41 %.

Les feuilles ont été récoltées sur la premiére ramification, en excluant les plus
jeunes et les sénescentes. De cette maniére on a minimisé l'influence de l'age des
feuilles sur les teneurs.

En ce qui concerne les parties ligneuses (branches, racines, troncs), la faible
variabilité des teneurs en macro-éléments de trois essences, A savoir Brachystegia
spiciformis var. schmitzii pour la strate héliophile, Aidia micrantha var. msonju pour la
strate intermédiaire et Diospyros hoyleana pour le sous-bois (fig.9), a permis de définir, &
partir de celles-ci, la composition minérale moyenne de ces organes. Cette faible
variation des teneurs confirme en outre un fait connu de longue date quant 3 la
composition minérale des parties ligneuses des espéces établies sur un méme biotope
(DUVIGNEAUD et DENAEYER-DE SMET, 1964). Le critére de cette sélection est leur
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abondance dans chacune des strates auxquelles ces espéces appartiennent (Tab..VII, VIII,
et 1X).

Une fois par mois, les différentes parties ont été prélevées et amenées au
laboratoire pour analyse. En ce qui concerne les troncs, Finterdiction d'abattre les arbres
dans les parcelles de I'Université, nous a contraint de procéder par entailles plus ou
moins profondes a la machette ou a la hache a une hauteur approximative de I m du sol.

CHAPITREIL3

PHYTOMASSE DE LA FORET DENSE SECHE DE LUISWISHI

La phytomasse est la masse totale de la matiére végétale par unité de surface
dans une phytocénose. Elle s'exprime en unité de poids sec par unité de surface.

A. METHODES D'ESTIMATION

Bien que la méthodologie de la détermination de la phytomasse soit
pratiquement maitrisée, sa mise en application dans les écosystémes forestiers tropicaux
n'a concerné jusqu'a présent que quelques foréts présentant un intérét économique
immédiat et évident. Les difficultés inhérentes d'ordre divers ainsi que les charges
financieres qu'impliquent ce genre de travail, rendent compte de la rareté de telles
études et des choix réalisés. Il en est évidemment tout autrement en zone tempérée, ol
les foréts sont soumises de longue date a des pratiques sylvicoles.

La phytomasse totale d'une forét peut &tre déterminée par deux techniques
principales :
1° I'abattage des arbres établis sur des superficies minimales prédéterminées,
2° I'établissement de relations allométriques a partir d'individus qui répondent & des
criteres de classes de diamétres fixés. Dans des circonstances exceptionnelles, on peut
s'épargner de couper les arbres en se référant a des procédures d'estimation établies dans
d'autres foréts et jugées aptes a la généralisation pour des foréts analogues (KIRA &
OGAWA, 1971). Nous aurons recours & ce dernier mode d'évaluation.
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1. ESTIMATION DE LA SUPERFICIE MINIMALE

La majorité des auteurs s'accordent & reconnaitre qu'il existe une taille minimale
au-dessous de laquelle les parcelles deviennent trés hétérogénes. De méme une taille
excessive des parcelles conduit & une grande diversité peu propice a représenter le type
de forét étudié.

BRUNIG (1973), cité par 'UNESCO (1979), considérait que les parcelles devraient
couvrir 0.2 4 0.5 hectare pour demeurer homogenes. KLINGE et RODRIGUES (1973), en
forét amazonienne, ont abouti 4 des conclusions analogues et constataient que réduire
les parcelles de 40 m x 50 m 4 40 m x 40 m ne changeait pas la valeur de la biomasse,
mais les réduire 2 30 m x 30 m ou davantage augmentait la variabilité de l'estimation et
nécessitait par conséquent une multiplication des échantillons. EDWARDS et GRUBB
(1977), en Nouvelle-Guinée, ont proposé, pour I'évaluation de la biomasse végétale
d'une forét, que la taille des parcelles afin rester homogenes se situe entre 0.025 et 0.25
hectare. Dés avant cette recommandation, un consensus implicite semble s'étre dégagé
pour des parcelles de T'ordre de 0.25 hectare. La plupart des travaux réalisés en foréts
équatoriales et tropicales, notamment ceux de GREENLAND et KOWAL (1960),
BONGERS ef al. (1985) s'y sont référés. Comme dans le cas des apports organiques 4 la
litiere, au probléme de la taille des parcelles est étroitement lié celui du nombre de
celles-ci afin d'échantillonner valablement la biomasse. HOZUMI ef al. (1969), que
reprend I'UNESCO (1979), ont montré que, dans une forét humide sempervirente du
Cambodge, trois cents parcelles de 1 m? étaient nécessaires pour une évaluation de la
phytomasse au niveau de 0.95. KLINGE et RODRIGUES (1973), par ailleurs, ont conclu
que dix parcelles de 100 m2 ne suffisaient pas pour mesurer la biomasse sur une
étendue de 2000 m2 avec une précision d'au moins 5 %.

Le probléme de la taille des parcelles et de leur répartition est ardu. La solution
optimale varie selon les foréts étudiées et doit étre recherchée en priorité.

2. METHODE DES CLASSES DE DIAMETRE

A l'encontre de la méthode des superficies minimales, celle des classes de
diameétres évalue, pour chaque compartiment et pour chaque classe de diametres, la
biomasse moyenne & partir de celle du représentant de la classe. En multipliant les
valeurs obtenues par les effectifs correspondants et en faisant la sommation, on obtient
la biomasse moyenne de la forét,

A P'heure actuelle, on préfére établir des équations de régression allométrique.
Cellesci font intervenir deux variables : Y le poids d'un compartiment de I'écosystéme,
et X le diametre ou le produit du diamétre par la hauteur ou encore le produit du
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diametre élevé 4 la puissance deux par la hauteur. Le diamétre est mesuré au niveau de
1.30 m, parfois de 1.50 m du sol (JORDAN & UHL, 1978)1. Les relations allométriques,
bien que variant avec le milieu, pourraient étre établies pour tous les types de forét
(DUVIGNEAUD & KESTEMONT, 1977; AUCLAIR & METAYER, 1980).

La méthode des classes de diametres exige la connaissance préalable des
caractéristiques structurales de la forét,

La différence entre la méthode de superficie minimale et celle de représentant des
classes de diamétres est plutdt de nature théorique. Dans la pratique, la structure des
foréts naturelles tropicales ne permet ni le déplacement aisé des observateurs d'un point &
l'autre, ni le pfélévernent, sans encombre, d'un individu. Afin de récupérer efficacement
les organes des individus abattus et de travailler commodément, on sacrifie des espaces
plus ou moins importants sur lesquels s'organisent toutes les opérations nécessaires a
I'établissement de la phytomasse.

Enfin, RAPP (1974), dans un peuplement équienne ol I'abattage des arbres était
interdit, a trouvé une astuce qui a consisté & estimer la biomasse des parties ligneuses sur
les chablis qui jonchaient le sol. Cette astuce qui s'est révelée un palliatif efficace aurait
pu éfre d'un secours inestimable si dans une forét dense séche du type de Luiswishi, le
bois mort au sol ne représentait pas qu'une partie de la nécromasse.

B. BIOMASSE FOLIAIRE

L'interdiction d'abattre les arbres dans les biotopes de Luiswishi nous a contraint
de recourir a des procédures d'extrapolation et de substitution. Nous avons opéré par des
approches successives et différentes. Dans le but de déterminer une formule
d'extrapolation et de substitution, vingt-huit individus dont les diamétres variaient entre
0.74 et 11 cm ont toutefois été prélevés du muhulu. De la transcription graphique sur
papier bilogarithmique des mesures obtenues & partir des individus prélevés, il a résulté
un nuage de points de distribution linéaire (fig.10 A) et & partir duquel a été définie une
droite de régression :

Y = 1.3376(D2H)0-8562

avec D=diametre 2 1.30 m du sol et H = hauteur moyenne des arbres.

L'évaluation de la masse foliaire totale par cette équation a donné un résultat,
inférieur & une tonne par hectare.
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Fig. 10 : Allométrie simple entre le poids de la matiére séche des feuilles (A) ou des troncs (B) et D2H.
D = diamétre 4 1.30 m du sol; H = hauteur moyenne des arbres prélevés

- Simple allometry between the weight of dry matter in the leaves (A) or the trunks (B) and the D’H
expression (with D = diameter at 1.30 from the ground , and H = mean height of the sampled
trees).

Par ailleurs, il est théoriquement possible d'établir la phytomasse foliaire a partir
d'autres formules :

a) le quotient de l'indice de surface foliaire (L.A.L) sur la surface foliaire
spécifique (S.L.A.). Dans le cas de la forét dense séche, le L.A.L. moyen est de 4.23
tandis que le S.L.A. est d'environ 113 cm2.g-1 (MALAISSE & COLONVAL-ELENKOV,
1981). On obtient une biomasse moyenne de l'ordre de 4 t.ha !, nettement inférieure aux

apports foliaires annuels qui, comme on va le voir, sont de 6.6 t.ha-lan-1,

Bien que la démarche en elle méme soit concevable, elle ne conduit pas & des
résultats sfirs. La diversité spécifique des foréts tropicales en serait 1a cause.

b) STARCHURSKI et ZIMKA (1975) estiment que la biomasse foliaire prise en
période de développement maximal des feuilles, correspond a la biomasse foliaire de la

forét considérée.

En se référant A la structure de la forét dense séche, un L.A.L. maximale de
l'ordre de 5.0 est observé en décembre (MALAISSE, 1984). La valeur obtenue de I'ordre
de 4 t.ha'! nous apparait comme trop faible.
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¢) En considérant les apports foliaires annuels moyens 3 la litiére, on obtient
une valeur par défaut. En effet, il faut tenir compte des pertes dues 4 1a translocation et
au pluvio-lessivage (STARCHURSKI & ZIMKA,1975). L'application d'un facteur de
correction 1 (v. ci-dessous) entraine une estimation de la biomasse foliaire de I'ordre
de 10 t.ha-Lan-l. C'est cette méthode d'approche qui a été retenue en ce qui concerne la
biomasse foliaire.

Le coefficient de correction, r, a été calculé 4 partir du poids frais des feuilles
vertes ainsi que de celui des feuilles sénescentes de méme surface qui viennent de
tomber. Les mesures ont été effectuées sur les mémes espéces qui ont permis
I'évaluation de la composition minérale mensuelle des feuilles (v. I11.2). Elles ont
concern¢ les feuilles des mois de décembre et de février pour la saison des pluies, puis
des mois d'aofit, de septembre et d'octobre pour la saison séche.

La moyenne pondérée de poids d'une feuille verte est de l'ordre de 127 grammes
(wg), celle d'une feuille morte est d'environ 91.4 grammes (wd). La correction
r=wg/wd = 1.3895 est celle qui a été appliquée aux apports foliaires 2 la litiere de

muhulu,

C. BIOMASSE LIGNEUSE

1. TRONCS

N

Comme on 1'a constaté & propos de la biomasse foliaire, la transcription
graphique des résultats obtenus & partir des individus abattus, a également fait
apparaitre ici un nuage de points (fig. 10B) duquel a été dérivée 1'équation de la droite de
régression

Y = 1.9394 (D2H)0.7969

D et H ayant la méme signification que précédemment.

Si, par cette équation, on ne pouvait s'attendre & des résultats satisfaisants, pour
des raisons analogues a celles évoquées ci-dessus, sa forme permet pourtant de la
substituer a I'équation d'OGAWA er al. (1965) : Y = 0.0396(D2H)0.9326, Celle-ci est
cependant considérée comme susceptible d'étre appliquée de fagon générale A toute
forét tropicale (UNESCO, 1979).
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2. BRANCHES

Toujours dans le but d'estimer le poids des branches, on a eu recours a une autre
équation d'OGAWA ef al. (1965) : Y = 0.006002(D2H) 1027, 1 es erreurs commises au
niveau des individus sont cependant estimées trés grandes pour donner des résultats
précis (UNESCO, 1979).

3. RACINES

Bien que le role des racines dans la dynamique des formations seches ait été
jugé essentiel par la Conférence Interafricaine de Ndola (1959) sur les foréts claires
(KERFOOT, 1963), l'étude de la biomasse racinaire tant en foréts claires qu'en forét
dense, n'a pas connu le développement que I'on pouvait attendre. Les difficultés et le
colit des opérations d'excavation mettent un frein a ce genre d'investigation.

La majorité des travaux consacrés & la biomasse hypogée se basent sur des
préléevements de monolithes. C'est notamment le cas de GREENLAND et KOWAL (1960),
au Ghana, de KLINGE (1976) en forét amazonienne, de STARK et SPRATT (1977) et de
BONGERS ef al. (1985) dans la forét ombrophile du Vénézuéla.

A Luiswishi, un tel procédé a également été suivi. Cing monolithes de 1 m3
chacun (Imx1mx1m) ont été prélevés par MALAISSE. Afin de bien saisir la particularité
du profil quant a la distribution des racines, les prélevements ont été effectués par
tranches successives d'une épaisseur de 25 cm. L'importance écologique de la tranche
de 0 & 25 cm a justifié, dans le cadre de ce travail, un nouvel échantillonnage de huit
autres monolithes de 0.3 m3 (1mx1mx0.3 m).

CHAPITRE 11.4

DECOMPOSITION DE LA LITIERE

A. LITIERE FOLIAIRE

L'étude expérimentale de la décomposition de la litiére foliaire a concerné trois
séries successives d'échantillons. Cette démarche s'est avérée nécessaire apres que nous
ayons constaté que la dégradation des litieres comme la libération des éléments
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chimiques, sont lentes. De telle sorte que le départ des éléments les plus hydrosolubles
se traduit par un phénomeéne inhabituel en régions tropicales : I'augmentation des
teneurs en €léments minéraux du matériel en décomposition & mesure que son poids
décroit.

Dans le but de cerner ce phénomeéne, une procédure nouvelle a remplacé la
méthode classique d'observation de la décomposition des litidres qui envisage
uniquement les horizons holorganiques. Les échantillons ont été placés sur trois paliers
différents, & savoir & méme le sol nu, sur la litidre ainsi que suspendus 2 des branches
d'arbres. L'emplacement des échantillons hors des horizons organiques visait & écarter
I'éventualité souvent invoquée d'un enrichissement & partir du milieu édaphique. Son
inconvénient est de créer des conditions artificielles d'évolution.

Litiere foliaire

Série Début Emplac. Nature Nombre Sachet en
observ.. échantil. échantil. échantil. plastique

1 08.01.81 sol nu mélange 24 non *

I litiére mélange 24 oui ¥

1 suspendu mélange 16 oui **

2 29.10.81 solnu mélange 12 oul **

2 sol nu Brachystegia 30 ouj #*

2 sol nu Marquesia 12 oui *=

2 sol nu Parinari 6 ouj **

2 sol nu Svzygium 6 oui **

3 31.10.85 » sol nu mélange 60 o #%

Litiére ligneuse
08.01.81 sol nu 162 non

- suspendu 38 non

Bracliystegia spiciformis var. schmitzii., Marquesia macroura, Parinari excelsa., Syzygium guineense

subsp. afromontanum.

* Echantillons uniquement couvert d'un plastique synthétique de 0.2 cm de maille pour discriminer les
nouveaux apports de I'échantillon. ‘

*+ Echantillons dans des sachets en plastique de méme maille que les précédents.

Tab. X.: Nature de I'échantillonnage pour la mesure de la décomposition des litiéres

- Nature of the sampling for the measure of the litter decay.
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Il est connu que l'intensité de la décomposition peut varier selon la taille des
échantillons en observation. En vue de minimiser ce facteur, on a restitué au sol un
poids de litiére équivalent a celui des feuilles prélevées sur place. Les parcelles sur
lesquelles la dégradation a été observée ayant été de 0.27 m?, la liti¢re foliaire trouvée
en place de 128.76 gm2, le poids de chaque échantillon a été d'environ 35 g. Les
feuilles utilisées provenaient des récoltes du mois de septembre (saison séche) en raison
de leur abondance en cette période.

Toutes les informations relatives & chaque série figurent au tableau X. Pour les
échantillons au sol, afin de recréer le microclimat initial, une partie du matériel déplacé
avait été par la suite remise en place.

Il n'est pas inutile de signaler que 1'usage des sachets en plastique dans la
dégradation de la litiére foliaire, est de pratique courante. Il exclut les apports ultérieurs
qui n'entrent pas dans I'expérience et permet une récupération efficace des échantillons.

11 existe, néanmoins, des controverses quant a leur emploi. En effet, certains
chercheurs (MADGE, 1965, SWIFT ef al., 1981; TANNER ,1981) considérent que les
mailles du filet jouent un roéle sélectif vis-a-vis de la pédofaune. ST JOHN (1980) a
d'atlleurs enregistré, en ce qui concerne la perte pondérale, des différences qui
pouvaient aller du simple au double, selon que les échantillons se sont trouvés dans des
filets ou hors de ceux-ci. D'autres les utilisent parce que, d'aprés eux, la pédofaune ne
jouerait pas un réle primordial dans ce processus, mais bien la pédoflore (COOPER,
1982).

La seconde série de 66 échantillons complétant la premigre visait & comparer le
comportement d'une litiére foliaire monospécifique avec celui de la litiere de feuilles
mélangées,

Le rythme de retrait est le méme pour les deux premiéres séries : deux
échantillons par mois pour ceux qui ont été suspendus, trois pour ceux qui ont été
déposés sur la litiére ou sur le sol. En saison séche ce rythme s'est ramené & un
échantillon par mois pour ceux qui ont été suspendus.

Compte tenu de 1a lenteur de la dégradation de la litiere, les échantillons de la
troisi®éme série ont été destinés 4 une observation de longue durée. Le rythme de retrait
a été de trois échantillons par trimestre.
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B. LITIERE LIGNEUSE

Le bois dont on a suivi la dégradation a été prélevé dans la litiere. Deux cents
morceaux de 20 cm de longueur (Tab. X) et de poids connu aprés séchage a 85°C, ont
€té remis sur le terrain.

Y

Trois essences, & savoir Aidia micrantha var. msonju (pendant six mois),
Brachystegia spiciformis var. schmitzii et Entandrophragma delevoyi, ont été suivies.
Leur choix a été guidé d'une part, par le fait que les deux premiéres essences citées sont
les plus abondantes tandis que la troisiéme est l'espéce dominante caractéristique. Le
rythme de retrait est de dix échantilions par mois pris au hasard dont deux de bois
suspendu. Le but, les avantages et les inconvénients de la suspension du bois aux
arbres, sont les mémes que ceux qui sont relatifs aux échantillons foliaires (v. II. 4. A).

Le bois qui avait été éventuellement enrobé de terre par les termites, en a été
debarrasse avant la mise 4 I'étuve. En effet, le transfert de terre substituée au bois
consommé peut atteindre des proportions importantes. Il a été estimé & 0.4 kg.m=2.an-!
en forét claire (ALONI er al. 1983).

C. CHOIX DES EMPLACEMENTS DES ECHANTILLONS

Certains auteurs, JENNY ef /. (1949), KLINGE (1977a), BERNHARD-REVERSAT
(1972); BERNHARD-REVERSAT et al. (1979), TANNER (1981), LUGO et MURPHY
(1986), entre autres, estiment qu'en changeant la litiere de site, celui ol elle est déposée
exerce une plus grande influence que le site d'origine. En vue de réduire au maximum
les influences des microclimats liées a la présence de faciés de type forét claire ou de
type muhuluteux, les échantitlons ont été placés dans un faciés typique de la forét dense
seéche.

CHAPITREILS
MESURES ET ANALYSES DE LABORATOIRE

Les différents constituants des apports organiques a la litiere ont été séchés a
I'¢tuve a 85°C jusqu'a poids constant, atteint généralement en quarante-huit heures.
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L'importance pondérale relative des feuiiles, des fleurs et des écorces a ét€ directement
obtenue 4 la pesée sans aucune autre forme de traitement particulier.

Pour les apports de bois au sol, en plus de la répartition en classes de diaméetres
opérée sur le terrain, la longueur de chaque morceau a été mesurée au metre ruban, au
laboratoire. Ensuite, les valeurs ont été cumulées pour chaque catégorie de grosseur.
Cette facon de procéder a permis de dégager une seconde variable de substitution,
longueur cumulée par unité de surface, en vue de I'estimation de I'importance de chaque
catégorie de diametre de bois récolté. Quant aux fruits, leur poids a été évalué apres un

tri selon les especes.

11 convient toutefois de signaler que la répartition des apports de bois au sol,
classés selon le diamétre, différe selon les auteurs.La plupart d'entre eux ne distinguent
que deux fractions: le petit bois, c'est-a-dire le bois de diametre inférieur ou égal & 2 cm
et le gros bois, celui dont le diametre est supérieur & 2 cm mais inférieur & 10 cm. C'est
notamment le cas de PROCTOR et al. (1983). KLINGE (1974) ne prend en compte que le
petit bois, FOLSTER et DE LAS SALAS (1976), quant a eux, ne considerent que le bois de
diametre inférieur & 3 cm. EDWARDS (1982) utilise les catégories de grosseur suivantes :
<05, 05-1.0, 1.0-2.0, 2.0-3.0, > 3.0 cm. La répartition préconisée au laboratoire
de botanique et d'écologie de 1'Université de Lubumbashi, 0.01 - 0.19, 0.20 - 0.49,
0.50 - 099, 1.00 - 1.99, 2.00 - 2.99, 3.00 - 4.99, > 5.00 cm. se rapproche de celle-ci.

L'intérét de la distribution des apports de bois  la litiére en classes de diamétres,
est de pouvoir donner, par l'absence ou au contraire la présence de bois mort de gros
diamétre, une indication, certes grossiére, de 1'dge de la forét.

A. CONSTITUTION DE L'ECHANTILLON MOYEN DESTINE AU DOSAGE DES
ELEMENTS CHIMIQUES

Les travaux de FOLSTER et DE LAS SALAS (1976) dans trois faciés de forét
tropicale sempervirente de Colombie ont montré qu'a I'exception du potassium, le
rythme de récolte des échantillons n'avait aucune influence sur les teneurs en éléments
minéraux des échantillons successifs. Un climat d saisons marquées qui imprime une
variation périodique a la composition minérale des végétaux, n'a pas permis de
bénéficier de cette faculté . On a donc considéré, comme on 1'a dit, le mois comme base
de référence de travail. Pour chaque constituant des apports organiques & la litiere, les
quatre ou cing récoltes mensuelles ont été par conséquent mises ensemble pour
constituer un échantillon mensuel. En outre, le bois a été analysé par classe de

~

diamétres. Ces échantillons mensuels ont été versés dans un partiteur a quatre
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compartiments. Apres des traitements successifs, la fraction enfin retenue, qui est en
fait 1a moyenne de cing ans (1979-1983) en ce qui concerne les apports foliaires, de
quatre ans (1980-1983) en ce qui concerne les apports de bois et de fruits au sol, a été
broyée au moulin.

B. ANALYSES CHIMIQUES

Sur les différents échantillons moyens mensuels de matiére organique,on a
effectué une analyse des éléments totaux suivants: Ca, Cu, Fe, K, Mg, Mn, N, Na, P et
Zn. Le choix a €t€ motivé par le fait que ce sont 13 les éléments biogénes qui sont
habituellement analysés dans diverses foréts et permettent ainsi la comparaison. IIs ont
été dosés apres minéralisation du matériel par voie humide.

1. DOSAGE D'AZOTE

La minéralisation des échantillons a été obtenue a l'aide de l'acide sulfurique
concentré, en présence de sel de sélenium pour dosage rapide de l'azote d'aprés
Wieninger. La technique utilisée est celle de la distillation au Kjeldahl. Les eaux de
pluie ont d'abord subi une concentration avant minéralisation. Pour le sol, la fraction
concernée est celle qui a été récupérée aprés passage au tamis de 0.297 mm pour
I'horizon holorganique et de 0.589mm pour les autres niveaux.

2. DOSAGE DE Ca, Cu, Fe, K, Mg, Mn, Na, Zn

Pour les éléments énumérés ci-dessus, la minéralisation a été réalisée a I'aide des
acides nitrique et perchlorique pour le dosage en spectrophotométrie, de I'acide nitrique
et de Y'eau oxygénée (végétaux) ou des acides fluorhydrique et nitrique (sol) pour le
dosage A I'.C.P.

Les eaux des pluies incidentes et de pluviolessivage ont été analysées
directement au PERKIN ELMER, modéle 2280. Le phosphore a été analysé par
colorimétrie d'une solution de complexe de l'acide molybdo-vanado-phosphorique a
430 nm.

Le dosage a I'l.C.P. (Inductively Coupled Plasma, modele 3510) a concerné les
apports foliaires 4 la litiére, les apports de fleurs et de fruits, la litiére en décomposition,

- 53 =



le sol et une partie des prélévements sur les plantes vivantes. Ces analyses ont €té faites
au laboratoire de Chimie analytique de 'Université de Ligge.

Les échantillons ont d'abord été calcinés au calcinateur a basse température
(L.T.A. = Low Temperature Asher). Celui-ci se caractérise par de faibles pertes, les

plus faibles enregistrées pour les méthodes de minéralisation les plus courantes (FABRY,
1971 - 1972).
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Troisiéme partie

RESULTATS ET DISCUSSION

RESULTS AND DISCUSSION

ABSTRACT

The time variation of the organic supplies to the litter as well as the plant mineral
content depend on the seasonal bipolarity of the mesoclimate. Total amount of organic
supplies to the litter is 10 t.haly-1, 64 % which is collected during the dry season.
Leaves stand for 67% in this total, 27 % of which is only collected during the rainy
season. The mineral mass restituted to the soil in this way is about 233 kg.ha-! y-1. 80 %
of this amount is supplied by the leaves.

During the rainy season, the mineral contents of the leaves increases in parallel
with the soil water content. They are diminishing fot the other organs. Reversed
phenomena occur in the dry season. A lowering of the mineral contents of the leaves
goes with a reduction of the soil humidity resulting from rise in temperature - mainly ar
the end of the dry season - and of course from the absence of ruin.

The mineral content variations in the plants of the dry evergreen forest are thus
essentially a process of supply and retrocession of elements between leaves and wood
parts. Seasonal migration of biogenetical elements is not linked with the age of the
leaves; it is a physiological phenomenon of self-preservation.

The phytomass is of about 242 t.ha™!. It is subdivided into 9 tons of leaves, 168
tons of trunk wood, 64 tons of branch wood and 35 tons of roots. The total
mineralomass is 3.13 t.ha-1- Nitrogen dominates by far.

Litter decay is slow. The annual rate observed among the samples set on the
ground varies benween 10 % for the wood and 55 % for the leaves. The total decay time
of the litter is respectively 13 and 6 years.

RESUME

La variation temporelle des apports organiques a la litiére ainsi que la
composition minérale des végétaux, sont sous la dépendance de la bipolarité
saisonniére du macroclimat. Les apports organiques totaux a la litiére sont d'environ
10thalanl, 64 % sont recueillis en saison séche. Les feuilles y représentent une part
de 67 % dont seulement 27 % sont récoltés en saison des pluies. La masse minérale
restituée au sol par cette voie est de l'ordre de 233 kg.ha'l.an!, dont plus de 80 % sont
Journis par les feuilles.

En saison des pluies, la composition minérale des feuilles est en augmentation,
parallélement a une augmentation de la teneur en eau du sol. Elle est en baisse dans les
autres organes. En saison séche, la situation est inversée. La baisse des teneurs en
éléments minéraux dans les feuilles est consécutive a la baisse du degré d'hydratation
du sol laquelle résulte de I'élévation de la température dans la seconde moitié de la
saison séche (septembre et octobre) et de I'absence de précipitations.

La variation de la composition minérale des végétaux de la forér dense séche se
résout donc a un processus de cession et de rétrocession des éléments entre les feuilles
et les parties ligneuses. La migration saisonniére des éléments biogénes n'est pas lide &
l'dge des feuilles, c'est un phénoméne physiologique d'autoconservation.
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La phytomasse est de 'ordre de 242 t.ha!. Elle se subdivise en 9 tonnes de
feuilles, 168 ronnes de bois de troncs, 64 tonnes de bois de branches et 35 tonnes de
racines. La minéralomasse totale de 3.13 t.ha'! est largement dominée par I'azote.

La décomposition des litiéres est lente. Les taux de décomposition annuels
observés a partir des échantiflons déposés au sol, sont compris entre 10 % pour le bois
et 55 % pour les feuilles. Le temps d'une dégradarion totale des litiéres annuelles est
respectivement de 13 et 6 ans.

CHAPITREIIL1

COMPOSITION MINERALE DE DIFFERENTS ORGANES DE LA
PHYTOCENOSE

Nous venons de signaler au chapitre I1.2 que les teneurs en éléments minéraux
des végétaux vivants du muhulu varient au cours de I'année. Cette variation est discutée
de maniére détaillée dans la quatriéme partie en considérant la composition minérale
des apports organiques a la litiére. Les raisons de ce choix y sont également exposées.

En se fondant sur la composition minérale moyenne mensuelle des essences
échantillonnées, les dix éléments biogenes étudiés (Ca, Cu, Fe, K, Mg, Mn, N, Na, P et
Zn) peuvent étre répartis en trois grands groupes d'importance inégale, et ce, quel que
soit l'organe dans lequel ils sont considérés,

a) Les éléments a hautes teneurs ; il s'agit principalement

1) de Y'azote (13 300-20 000 ppm) et du potassium (9 200-10 060 ppm) pour les fruits,
les feuilles et les fleurs;

2) de l'azote (4 400-5 000 ppm), du calcium (1 300-2 800 ppm) et du potassium (1 200-
2 300 ppm) pour les parties ligneuses. On peut, d'ores et déja, annoncer que dans le
cas de la litiere ligneuse, le potassium, élément facilement lessivable, se détache de
ce groupe, pour se rattacher au magnésium avec lequel il n'occupera plus qu'une
position marginale.

b) Les éléments a basses teneurs : ce sont essentiellement les oligo-éléments
auxquels se joignent régulierement le sodium et le phosphore. Leurs teneurs moyennes
mensuelles oscillent entre 18 et 900, 20 et 150 et enfin entre 8 et 60 ppm
respectivement dans les feuilles, les fruits et les parties ligneuses.
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%

%

%

%

%

%

Fe
%

%

Na
%

Zn
%

Total

Racines
4954
49.5

2267
226

1397
14.0

519
52

183
1.8

210
2.1

103
1.0

10010

Troncs
4360
409

2242
21.0

2778
26.0

599
56

294
2.8

173
16

26
0.2

107

64
0.6

9
0.1

10652

Branches

4555
494

1202
13.0

1310
14.2

715
78

394
43

177
19

704
76

16
02

9214

Feuilles

16291
46.3

10 063
286

3670
104

3129
89

836
24

968
2.8

51
0.1

50
0.1

18
0.1

35178

Fleurs
19576
494

9477
2329

4871
12.3

2348
59

1 9%
50

498

658
1.7

109
0.3

42
0.1

31
0.1

39 606

Fruits
13324
48.7

9241
338

1931
71

1421

52

1072
39

151
0.6

69
0.3

97
0.4

46
0.2

20
0.1

27372

Moyennes (%)

474

14.0

6.4

36

0.8

0.7

0.1

100

Tab. XI:Composition minérale moyenne (ppm) de chaque type d'organe des végétaux vivants de la forét
dense séche de Luiswishi et I'importance relative (%) par rapport a la somme des dix éléments
étudiés (n = 28, sauf pour les branches pour lesquelles n = échantillon moyen annuel moyen).

Mean mineral contents of each type of organ of living vegetation in the dry evergreen forest of
Luiswishi and relative importance (%) in terms of the sum of the ten studied elements (n = 28,
excepted for the boughs for which n = mean annual sample).
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¢) Enfin, les éléments 4 teneurs intermédiaires : Ce groupe rassemble le calcium
et le magnésium dans les feuilles, le calcium, le magnésium et le phosphore dans les
fruits, le cuivre, le magnésium, le manganése et le phosphore dans les parties ligneuses.
Le sodium et le fer se joignent aux derniers éléments cités dans les branches et les
racines. Les teneurs moyennes mensuelles sont de l'ordre de 100 & 700, de 1000 a 2000
et de 3000 4 4000 ppm respectivement pour les parties ligneuses, les fruits et les
feuilles.

Bien que l'azote soit, dans tous les organes, ['élément dominant parmi ceux qui
ont été étudiés, c'est généralement dans les parties terminales et parfois assimilatrices
que sont les feuilles (16 300 ppm), les fleurs (19 600 ppm) et les fruits (13 300 ppm)
qu'il est le plus abondant. 11 en est de méme d'ailleurs de tous les autres éléments.

Le potassium, deuxidme élément en importance apres l'azote, est relativement du
méme ordre de grandeur dans les feuilles (10 000 pmm), les fleurs (9 500 ppm) et les
fruits (9200 ppm). Sa teneur est faible dans les autres organes.

L'ordre d'importance des teneurs en éléments minéraux de la phytocénose dans
son ensemble est largement influencé par la composition minérale des fleurs et des
fruits. Les divers éléments s'ordonnent comme suit : N > K > Ca> Mg > P >Mn > Na
> Cu > Fe > Zn. Et sur base de I'importance des teneurs globales, les divers organes de
la plante se classent de la maniére suivante : fleurs > feuilles > fruits > troncs > racines
> branches.

A I'échelle des foréts tropicales, nous n'avons pas connaissance, d'étude relative
3 la variation des teneurs en éléments minéraux des végétaux vivants qui se soit étalée
sur une longue période.

Eléments Septembre Février
Ca 16 600 19000
B 17 27
Ba 96 37
Co 51 31
St 78 103
Fe 133 218

Tab.XII : Composition minérale moyenne (en ppm) des feuilles des arbres de la forét de Panama
(GOLLEY ¢t al, 1975)

- Mineral contents (ppm) of the leaves of the trees in the Panama forest (GOLLEY et al., 1975).

- Hh8 =



Les données disponibles proviennent de récoltes ponctuelles, C'est par exemple le cas
des travaux de STARK (1971), GOLLEY et al. (1975), KLINGE et al. (1983), GRUBB

(1977), EDWARDS et GRUBB (1982), GRUBB et EDWARDS (1982). De I'avis général des

auteurs, les teneurs ne varient pas de maniere significative au cours de l'année.

Mois Teneurs en K des Teneurs moyennes
feuilles globales
Janvier 13078 87298
Février 8241 72 827
Mars 12385 83 575
Avril 8758 72001
Mai 11711 83 805
Juin 6765 82 587
Juillet 11218 95993
Aofit 13470 90 380
Septembre 11103 85 596
Octobre 9636 79 511
Novembre 4679 74 742
Décembre 9719 82957
Moyenne 10063 82 606
Coetficient de variation 45 % 9%

Tab. XIII : Valeurs mensuelles des teneurs moyennes (ppm) en K des feuilles et teneurs globales
moyennes en maticres minérale des feuilles, des troncs et racines pour les dix éléments étudiés
dans Ia forét dense séche de Luiswishi.

- Monthly values of mean K contents of the leaves and mean global mineral content for ten
elements in the leaves, trunks and roots of the dry evergreen forest of Luiswishi.

Les prélevements effectués par GOLLEY ef al. (1975) dans la forét de Panama,
ont porté sur deux périodes de récoltes : l'une en septembre, l'autre en février. Ils ont
montré que les teneurs globales en éléments minéraux de différents organes de la
plante, pour ces deux mois, étaient similaires. Et pourtant, comme on peut le constater
au tableau XII, les teneurs en Ca, en B, en Ba, en Co, en Fe et en Sr des feuilles ont
fortement varié. Dans le cas du muhuly, bien que les teneurs moyennes mensuelles
globales en éléments minéraux, puissent &tre considérées comme constantes (Tab.
XI11), les teneurs individuelles en certains éléments (notamment en azote, en calcium et
en potassium) ont fortement fluctué. C'est en fait ce méme phénomene de constance des
teneurs moyennes globales que GOLLEY er al. (1975) avaient observé. Par ailleurs, la
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variabilité du potassium et sa sensibilité au pluviolessivage sont responsable en grande
partie du coefficient de variation de 9 % de la composition minérale.

En considérant les teneurs en éléments minéraux des végétaux de quelques
écosystemes forestiers tropicaux (Tab. XIV), il ressort que les valeurs observées dans le
muhulu (Tab.XI) s'intégrent dans la gamme des valeurs relatives aux foréts de basses
terres. Cependant, en ne prenant en compte que les feuilles (fig.11), la composition
minérale en éléments majeurs (Ca, K, Mg, Na, N, P) et, en particulier en Ca, se situe
plutdét & proximité des limites inférieures de l'intervalle de fluctuation de ces
macroéléments dans les foréts tropicales, tel que défini par KLINGE et al. (1983).

Ca K Mg N P
Forét semi-décidue (Kade) :
GREENLAND & KOWAL (1960) 1.54 0.85 0.48 2.52 0.14 F
Forét dense équat. (Yangambi)
BARTHOLOMEW (1953) 1.24 2.20 0.12 F
Forét amazonienne 1.50 1.52 0.48 2.54 0.15 F
Vénézuela 1.11 0.99 0.21 0.87 0.19 T
HASE & FOLSTER (1982) 0.82 0.42 0.10 0.67 0.11 B
0.74 0.34 0.06 0.28 0.05 Tr
0.87 0.64 0.25 0.89 0.12 R
Forét dense 0.50 0.54 0.22 1.93 0.07 F
Colombie 0.36 0.26 0.10 0.76 0.03 T
FOLSTER & DE LAS SALAS (1976) 0.28 0.17 0.08 0.37 0.01 B
022 Q.15 0.06 0.42 0.01 Tr
0.53 0.56 0.19 1.94 0.11 F
0.38 0.33 0.09 0.60 0.06 T
0.25 0.22 0.07 0.26 0.02 Tr
Forét amazonienne KLINGE er al. (1983)
Marchantaria, Iranduba, Praia grande 1.91 1.32 0.40 2.59 0.18 F
1.63 0.86 0.40 2.49 0.09 F
0.25 0.63 0.12 1.73 0.06 F
Forét humide 1.47 0.83 0.33 1.29 0.08 F
Nouvelle Guinée 1.10 0.85 0.20 0.80 0.08 T
GRUBB & EDWARS (1982) 0.69 0.24 - 0.24 0.01 B
0.64 043 0.09 0.37 0.02 Tr
1.07 0.53 0.25 0.49 0.03 R
Muhulu 0.37 1.01 0.31 1.63 0.08 F
Présent travail 0.28 0.22 0.06 0.44 0.03 Tr
0.14 0.23 0.05 0.50 0.03 R

Tab. XIV : Composition minérale (%) des végétaux vivants de quelques écosystémes forestiers tropicaux.
F = feuilles; R =racines; T =tiges; Tr = troncs.

- Mineral contents of living plants of some tropical forest ecosystems.
F = leaves; R =roats; T =stems; Tr = trunks.
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Fig. 11 : Domaine de tluctuation
de la teneur en éléments minéraux
majeurs des feuilles de certains
végétaux des foréts tropicales
(KLINGE ¢t al., 1983)

- Fluctuation area of the mean
mineral contents of the leaves in
some tropical forests (KLINGE er
al., 1983).

PHYTOMASSE ET MINERALOMASSE DE LA FORET DENSE SECHE

A, PHYTOMASSE

1. PHYTOMASSE EPIGEE

La phytomasse épigée du muhulu s'éléve a environ 242 t.hal, La part la plus
importante, de 'ordre de 95 %, revient aux troncs (69%) et aux branches (26%), tandis
que les feuilles ne contribuent que pour quelque 4 % (Tab. XV).
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Au cours d'années exceptionnelles, notamment celles qui sont marquées par
d'abondantes précipitations, la biomasse foliaire peut étre 1égerement supérieure a la
valeur mentionnée au tableau XV, C'est par exemple le cas de I'année 1983 au cours de
laquelle 1340 mm de pluies et 9 tonnes d'apports de feuilles au sol avaient été
enregistrés, Elle peut également descendre audessous de 8 tonnes lorsque les
précipitations sont faibles.

On n'a aucune référence en ce qui concerne l'accroissement annuel de la
biomasse ligneuse. Une des rares études réalisées dans une forét humide semidécidue
du Ghana (JOHN,1973), donne des valeurs qui se situent entre 21 et 25 tha-Lan-1,
L'UNESCO (1979), pour sa part, suggére que la valeur moyenne de 86 t.ha-l.an!
obtenue 2 partir de neuf évaluations de production primaire brute couvrant un éventail
de différents types forestiers tropicaux, peut servir de base a certaines hypotheses. En ce
qui concerne le muhulu, compte tenu de sa stature, cette valeur de 86 t.halan!
apparait comme étant beaucoup trop élevée.

2. PHYTOMASSE HYPOGEE

Dans le métre supérieur du sol, le poids des racines vivantes est de l'ordre de 35
t.ha-L. (Tab. XV). On peut déja noter ici 'importance des fines racines dans les horizons
superficiels. Leur rdle dans la stabilité ou au contraire dans le manque de stabilit¢ de la
forét, sera évoqué plus tard (quatriéme partie ). Cette masse de 35 t.ha-! est nettement
inférieure a celle que 'on pourrait obtenir par le procédé d'excavation proposé par JENIK
(1971). Celui-ci a, en effet, enregistré, dans la forét subéquatoriale de Kade au Ghana
aprés avoir échantillonné séparemment les fines et les grosses racines, une biomasse
hypogée de 200 t.ha'! alors que la biomasse épigée est de 233 tha'l, est assez
comparable A l'estimation obtenue dans le muhulu.

Il est vraisemblable que 1'évaluation de la biomasse hypogée au moyen de
monolithes, ne prend pas suffisamment en considération les racines pivotantes et sous-
estime de ce fait le poids des parties souterraines. Ce type d'évaluation peu biaisé devra
servir de base aux recherches a venir.

A l'échelle de la zone tropicale, la répartition géographique des stations pour
lesquelles la phytomasse des foréts est connue, ne permet pas de suivre I'évolution de
celle-ci de I'équateur vers les tropiques. Quelques renseignements intéressants peuvent
néanmoins en étre tirés (Tab. XVI).
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PHYTOMASSE EPIGEE

Feuilles Troncs Branches

9.2 168.3 64.2

PHYTOMASSE HYPOGEE!

Profondeur (cm) 0a-25 -25a-75 -75--100 Totaux

Diamétres (cm)

0.01-0.19 2.718 0.822 0.123 3.663
0.20-049 2428 1.453 0.134 4.015
0.50-0.99 2,706 1.976 0.449 5.131
1.00-1.99 3.707 3.717 0.302 7.726
2.00-2.99 2.187 10.658 - 12.845
3.00-4.99 0.269 - - 0.269
2500 1.635 18.626 1.008 35.284
Totaux 15.650 18.626 1.008 35.284
% 44.3 52.8 29

Tab.XV : Phytomasse épigée et hypogée (t.ha'!) de la forét dense séche de Luiswishi

- Epigeous and hypogeous phytomass (t.ha-1) of the dry evergreen forest of Luiswishi.

a) La biomasse des écosystémes forestiers tropicaux arrivés au stade de maturité
est €levée. Selon EDWARDS et GRUBB (1977), elle est comprise entre 180 et 700 t.ha-!,
Les 242 tonnes obtenues en muhulu se situent done dans cette gamme des valeurs.

b) Les biomasses épigées les plus élevées se rencontrent dans les fordts
€quatoriales primaires pour lesquelles, la moyenne, d'aprés RODIN et BAZILEVICH
(1967), cités par EDWARDS et GRUBB (1977), dépasserait les 500 t.ha-L. La variation de
la biomasse hypogée va vraisemblablement dans le méme sens.

B. MINERALOMASSE

La minéralomasse de dix éléments chimiques étudiés est de l'ordre de 3128 kg.hal
de matiére seche (Tab. XVII). Elle représente environ 1.13 % de la phytomasse totale.

1 Les données relatives i Ia phytomasse hypogée ont été partiellement empruntées 3 MALAISSE (résultats inédits).
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Phytomasses
( tha 1)
Brésil 406
(KLINGE et al., 1975) 67
Cote d'Ivoire (BERNHARD, 1970}
Banco 513
Yapo 433
Panama {(GOLLEY ef al., 1975) 316
11
Rio Sabana 276
Rio Lara 378
Colombie (FOLSTER, et al., 1976)
Forét BPb 326
Sempervirente BPa 185
Tropicale BS16 203
BSS 68
BS2 19
Vénézuela (HASE & FOLSTER, 1982)
Forét saisonniére sempervirente 398
Ghana (Kade) 233
GREENLAND & KOWAL (1960) 54
Porto-Rico (OVINGTON & OLSON, 1970
in EDWARDS & GRUBB, 1982) 197
Forét dense humide 78
Vénézuela Cloud forest 370
(STEINHARDT, 1979,
in EDWARDS & GRUBB, 1982)
New Guinea (EDWARDS & GRUBB, 1982) 310
Forét humide 40
Zaire - BARTOLOMEW et al., 1953
Yangambi (18 ans) 152
(8 ans) 144
(5 ans) 102
(2 ans) 18
- Muhulu 242
Présent travail 35

Ca

104
124

848

1017
496

454
385

243

410
833

474
388
338
772

% % % ¥

107
93

117
81

956
736
582
1216

119

400

215
465

385
526
426
101t

226
229

50
82

103

42
128
255

153
116

79
137
120
173
109

68

72
51

599
825

273
231

307
401
351

853

498

725
604

413
385

300

388
332
475
967

486
500

15
10

19

12

16

68
28
121
34
31

Tab. XVI: Phytomasse (t.ha'!) et minéralomasse (kg.100 t) de quelques foréts tropicales.

* :Ca+Mg; +; racines.

- Phytomass (t.ha!) and mineralomass (kg.100 t!) of some tropical forests.

* 1 Ca+Mg; +: roots

Quel que soit l'organe que l'on considére, I'azote est I'élément dominant. I
intervient pour 43 % dans la masse minérale totale. Le calcium et le potassium sont
présents en proportions équivalentes, de quelque 20 %. La part prise par les autres
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éléments est faible, elle se situe entre 0.1 (Zn) et 6 % (Mg). L'ordre d'importance des
minéralomasses s'établit suivant la séquence ci-aprés : N > Ca=K > Mg > P > Fe > Na
=Mn > Cu > Zn.

D'une maniére absolue, les troncs, grace A leur masse de 168 t.ha! de matiére
séche, concentrent 57 % de la masse des éléments biogenes. Pour la méme raison, les
branches, avec 19 %, précédent les racines et les feuilles qui ne participent
respectivement que pour quelque 13 et 10 %.

Feuilles Branches Trones Racines Totaux %
Ca 338 84.1 476.5 49.3 6346 203
Cu 09 82 180 3.6 30.7 1.0
Fe 0.5 09 4.4 74.1 79.8 2.6
K 92.6 77.1 3773 80.0 627.0 20.1
Mg 288 459 100.8 183 193.8 6.2
Mn 89 114 29.1 6.5 55.8 1.8
N 149.9 2923 733.7 174.8 1350.7 432
Na 0.5 452 10.8 L7 58.1 19
P 1.7 25.3 495 11.3 93.8 30
Zn 02 1.0 15 0.3 30 0.1
Totaux 3238 5914 1792.6 419.9 31277 100.2
% 104 18.9 573 13.4 100.2

Tab. XVII : Minéralomasse (kg.ha‘l) de la forét dense séche de Luiswishi et part (%) de chaque élément
et de chaque organe par rapport au total

- Mineralomass (kg.ha'!) of the dry evergreen forest of Luiswishi and the part of each element and
each organ in terms of the total.

Au niveau des écosystémes forestiers tropicaux, 1'examen du tableau X VI, relatif
aux biomasses et minéralomasses de quelques foréts tropicales, permet de tirer de
nouveau un certain nombre d'enseignements qui, d'une part, lient la biomasse a la
minéralomasse et d'autre part, comparant les foréts tropicales entre elles. A cet égard,
on remarque avec HASE et FOLSTER (1982) que la biomasse et 1a minéralomasse ne sont
pas corrélées. Ce sont les facteurs tels que la composition de la flore et la nature du sol
qui sont déterminants dans la fixation de la minéralomasse, tandis que les formes
biologiques définissent la biomasse.
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Une deuxiéme observation concerne la grande variabilité des quantités de
calcium, de potassium, de magnésium et de phosphore d'un écosystéme forestier a
I'autre. Le rapport des minéralomasses minimales aux minéralomasses maximales (en
excluant les foréts en pleine évolution, notamment celles 4gées de deux ans et moins )
sont respectivement de 1 12, de 12 15, de 1 & 6 et de 1 a 7. Cette dispersion concourt
a montrer que la disponibilité de ces éléments dans la végétation reléve des sites et de la
flore. I est, en effet connu, en ce qui concerne par exemple les concentrations du
calcium dans les végétaux, qu'elles dépendent de la richesse du sol en cet élément et que
les teneurs en potassium et en magnésium sont corrélées grosso modo celles du calcium
(DUVIGNEAUD & DENAEYER-DE SMET, 1964).

Le phosphore (1 & 7), élément assimilable presque exclusivement sous la forme
d'ion orthophosphate (PO43), est rare sous cette forme. C'est pourquoi il est souvent un
facteur limitant pour les foréts (RAMADE, 1987). Il provient essentiellement des roches
en place altérées. Sa variabilité est aussi donc 2 lier au type de substrat pédologique.

L'azote (1 & 4) enfin, élément important dans I'atmosphere, est aussi en quantité
importante dans les végétaux. Il est probable que sa variabilité relativement faible soit
la conséquence de son indépendance vis-a-vis du substrat et que sa prédominence dans
beaucoup de foréts soit liée & la proportion des 1égumineuses.

La troisiéme observation est que la minéralomasse est plus importante dans les
foréts de basses terres que dans celles de moyennes et hautes altitudes. De plus, elle est
plus élevée dans les foréts jeunes que dans les foréts dgées. La minéralomasse obtenue
dans le muhulu s'insére dans I'éventail de valeurs des foréts de basses terres.

Enfin, la quatriéme observation est que pour une quantité équivalente de matiere
séche, la minéralomasse hypogée est aussi importante que la minéralomasse épigée
(Tab. XVI).

CHAPITRE 1I1.3.
APPORTS ORGANIQUES A LA LITIERE

Les apports organiques a la litiere constituent un des domaines les plus
couramment étudiés en écologie végétale pour quatre raisons majeures :
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a) ils représentent la principale source d'énergie pour les organismes du sol, et
plus spécialement, pour les organismes humivores et lignivores;

b) ils constituent le réservoir minéral de la forét (SINGH & GUPA 1967,
MALDAGUE, 1970, COOPER, 1982);

c) ils forment un chaifnon important du cycle biogéochimique des éléments
biogenes,

d) enfin, pour une forét en équilibre, la valeur annuelle des apports organiques &
la litiére varie peu et la moyenne est donc facile  établir.

C'est également pour ces raisons qu'ils sont étudiés ici.

11 est & noter toutefois que, malgré I'importance que revétent les apports
organiques  la litiére dans le fonctionnement des écosystémes forestiers, 1'utilisation de
certains termes, comme les apports de bois 4 la litiére (ou litiere ligneuse), pourtant
d'usage courant, couvre souvent des réalités diverses (I1.6). En effet, pour certains
auteurs, les apports ligneux & la litiere se limite au bois de diamétre inférieur ou égal &
2 cm; pour d'autres, cette limite est portée & 10 cm, enfin, pour d'autres encore, il
comprend tout le bois qui tombe au sol. Et pourtant ces mémes auteurs considérent bien
tout bois au sol comme faisant partie de la litiére. II se pose donc un probléme réel
quant a la validité des comparaisons fondées sur les mesures effectuées dans diverses
foréts. On y reviendra dans la suite.

En considérant le rythme des apports organiques 3 la litiére, deux phases ont pu
&tre distinguées pour chacun des constituants. Elles correspondent aux deux grandes
saisons de I'année. L'une d'elle est une phase de faibles apports a la litiére qui coincide
avec la saison des pluies, en ce qui concerne la chute de feuilles et de fruits et avec la
saison séche quand il s'agit de la chute de bois. L'autre est une phase d'apports massifs 3
la litiere. Elle est observée tout naturellement en saison séche pour les feuilles et les
fruits et en saison des pluies pour le bois. Ainsi qu'on l'observe généralement dans la
zone tropicale, aux variations saisonniéres des apports organiques i la litiére, se
superposent des variations interannuelles. Celles-ci découlent principalement de la
fluctuation des précipitations regues au sol et de leur étalement dans le temps.

A.LE CYCLE DE LA DEFOLIATION

L'étude quantitative de la chute périodique de feuilles commencée par MALAISSE
(1968-1974) a été poursuivie par nous au cours de cing années successives (1979 -
1983, fig.12). Les valeurs moyennes obtenues ont été de 4 900 kg.ha-l.an! dans la
premiére période d'étude (MALAISSE ef al., 1970, 1975) et de 6 623 kg.haL.an"! dans
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le cadre du présent travail, Ce sont ces derniéres valeurs qui seront prises en
considération ci-dessous.

POIDS | Kg.ha''

2000

15004

1000

NS H J MMIUSNIMMRESHNIMMIESHNIMMILSHNIMHM
1979 1980 1981 1982 1983

Fig. 12 : Apports mensuels de feuilles a Ia litiére.

- Monthly supplies of leaves to the litter.

La valeur, relativement faible, obtenue par les premiers auteurs, ne peut étre
imputée aux conditions météorologiques. De 1968 a 1974, les précipitations annuelles,
comme leur répartition temporelle, n'ont montré aucune anomalie susceptible
d'expliquer cette faible quantité. Elle ne peut non plus résulter d'une évolution de la
forét qui, selon les dires de ceux qui y ont travaillé depuis longtemps, n'a connu aucune
modification observable. Cette différence pourrait découler vraisemblablement de la
méthodologie utilisée, en particulier de la fréquence des récoltes de feuilles et du
nombre de placeaux. En effet, alors que nous avons utilisé 20 placeaux que nous
débarrassions hebdomadairement de leur contenu, les auteurs précédents n'ont disposé
que de 10 placeaux récoltés une fois par mois. La décomposition de la litiére foliaire,
bien que lente, comme on le verra plus loin, peut se révéler importante en ce qui
concerne les petites feuilles.

Pendant la saison des pluies, la défoliation ne représente que 27 % de la
production totale de litiere foliaire. C'est en effet, I'époque de la feuillaison, qui atteint
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Fig. 13 : Apports mensuels de bois (A) et de truits (B) a la litiére.
Monthly supplies of wood (A) and fruit (B) to the litter.

influencés par des aléas climatiques. Pour les années 1982 et 1983 ces minimums se
sont, en effet, situés respectivement en juillet et en mars. Cette occurrence anormale
résulte, pour 1982, de l'orage du mois de mai qui a perturbé le cycle et qui fait
apparaitre un pic secondaire au cours de ce mois. Pour 1983, elle correspond par contre
4 un déficit pluviométrique. En effet, alors que le mois de mars se situe habituellement,
en pleine saison des pluies, il n'est tombé, en mars 1983, que 45.2 mm.
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son paroxysme en décembre, et que la défoliation est minimale. La défoliation 1a plus
faible s'est produite sur cing ans, deux fois en mars et une fois pendant les mois de en

décembre, janvier et février.

En saison séche, 1a chute des feuilles a constitué 73 % des apports foliaires a la
litiére. Le maximum a été observé en septembre, au moment ot la teneur en eau du sol
est minimale, et I'amplitude thermique moyenne journaliére maximale.

Beaucoup d'auteurs qui ont travaillé dans les foréts tropicales, entre autres
DEVINEAU (1976), KLINGE (1977b), DANTAS et PHILLIPSON (1989), ont reconnu
I'impact de la saison séche sur la défoliation. On constate effectivement que
l'augmentation de la température, qui apparait ici pendant la seconde partie de la saison
seche, s'accompagne non seulement d'un accroissement de la chute des feuilles mais
aussi d'un déficit hydrique important. C'est pourquoi, d'ailleurs MENAUT (1974) et
WHITMORE (1975) soutiennent que la chute maximale des feuilles est en relation étroite
avec le stress hydrique.

Dans des conditions particuliéres d’hydromorphie, les effets saisonniers de la
défoliation sont marqués en saison des pluies. C'est le cas de certains sites amazoniens
inondés (KLINGE & RODRIGUES, 1968), de la forét 4 Acacia albida au Sénégal (JUNG,
1969) et au Zimbabwe (DUNHAM, 1989), de la forét dense humide de Trinidad
(CORNFORTH, 1970), de la forét humide subtropicale brésilienne de basse altitude
(JACKSON, 1978).

Pour certaines autres foréts telles que celles étudiées par GOLLEY er al. (1975)
au Panama, c'est plut6t a la longueur de la saison des pluies qu'il convient d'attribuer la
grande quantité d'apports foliaires au sol en cette période.

En forét dense seéche, nous estimons que le degré d'hydratation du sol (v. IV. 1,
A), et la température, interviennent dans la phénologie de la défoliation. L'importance de
ces deux facteurs sera envisagée ultérieurement.

B.LE CYCLE DE LA CHUTE DE BOIS

De 1980 & 1983, la chute moyenne annuelle de bois mort s'est élevée a 3057
kg.ha'l (fig.13) dont 44 %, ont été récoltés pendant la saison séche, Les quantités
minimales (3 % du total) se produisent en mai, c'est-a-dire, tout juste aprés l'interruption
de la saison des pluies. Le rythme et les quantités mensuels ont quelquefois été fortement
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La saison des pluies coincide donc avec la période de chute massive. Le
maximum est enregistré en novembre, tout au début de la saison des pluies. Il marque la
premiére hydratation du bois mort et la premiére grande vague des orages. Les apports
de ce mois représentent environ 16 % de la chute annuelle de bois.

Si des apports totaux on décompte ceux qui ont été récoltés en 1982 le poids du
bois de la saison séche passera de 44 & 38 %, tandis que celui du bois de la saison des
pluies de 56 & 62 %. Le contraste entre les deux saisons s'amplifie,

Les travaux qui ont été effectués dans diverses foréts tropicales (KLINGE, 1977b;
KUNKEL-WESTPHAL & KUNKEL, 1979; PANDEY & SINGH, 1981; SWIFT er al., 1981;
MOSANGO & LEJOLY 1987), expriment des tendances analogues a celles que nous tirons
des observations réalisées en muhulu. Les auteurs ci-dessus ont en général remarqué, &
I'exception de PANDEY et SINGH , que le rythme de chute de bois est saisonnier et, de
surcroit, soumis & une certaine irrégularité d'origine aléatoire.

APPORTS DE BOIS AU SOL PAR CATEGORIE DE GROSSEUR

Alors que le bois de diametre compris entre 0.20 et 2.00 cm est réguliérement
présent dans les récoltes, la fréquence annuelle de ramassage de celui de diamétre
supérieur a 2.00 cm est tout & fait aléatoire. Elle varie entre 5 et 80 %.

Diamétres (cm) Poids moyen % Longueurs cumulées %
(kghalanly (mhatanl)
0.01-0.19 55 0.2 6340 35
020-0.49 730.3 23.9 136 140 753
0.50-0.99 5827 19.1 26 960 149
1.00- 1.99 566.0 185 8184 4.5
2.00-2.99 268.7 8.8 1473 0.8
3.00-4.99 248.8 8.1 1095 0.6
>5.00 654.7 214 589 03

Tab. XVIII : Chute moyenne annuelle de bois (poids moyen en kg.ha'! et longueurs cumulées en m.ha'l) et
importance relative par catégorie de grosseur

- Mean annual fall of wood (mean weight in kg.ha-1 and cumulated length in m.ha-1) and relative
importance of each size category.

Vu sous l'angle des valeurs pondérales (Tab. XVIII), Ie bois de diamétre égal ou
supérieur a 5.00 cm donne l'impression d'étre d'une grande importance alors qu'un seul
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morceau de quelques centimétres de longueur suffit pour donner un poids élevé. Pour
relativiser 'importance du bois de gros diameétre, nous avons exprimé les mémes
apports sous forme des longueurs cumulées (Tab. XVIII). Les proportions sont plus ou
moins gardées pour les diamétres compris entre 0.20 et 0.49 cm, et représentent 75 %.
Le bois de diamétre compris entre 0.50 et 0.99 cm intervient pour 15 %, la part prise par
celui d'un de diamétre égal ou supérieur & 5.00 cm n'est plus que de 0.65 % au
maximum pour les valeurs observées en 1982,

On peut donc constater que par rapport au poids, 1a longueur cumulée, bien que
constituant une expression peu usuelle, présente 'avantage de donner une idée plus
proche de l'importance de chaque catégorie de bois dans les récoltes.

C. LE CYCLE DE LA CHUTE DES FRUITS ET DES FLEURS

Le cycle de la dissémination de fruits et de graines est marqué par une
irrégularité aussi bien d'ordre quantitatif que qualitatif. La masse moyenne annuelle
obtenue de 1980 & 1983 est de 245 kg.ha! (Tab. XIX). Le cycle est dominé par trois
essences, & savoir Brachystegia spiciformis var. schmitzii, Albizia adianthifolia et
Combretum gossweileri, Elles interviennent, dans la production annuelle des diaspores,
pour une part variant entre 40 et 70 %. Environ 62 % de celles-ci sont recueillies en
saison séche; le maximum étant observé, soit en septembre, soit en novembre. 1
représente en moyenne environ 19 % de la quantité annuelle.

La saison des pluies, période de fructification de la plupart des especes, fournit
en moyenne 38 % des diaspores annuelles. Celles-ci comprennent 4 la fois les fruits
immatures et les fruits mirs dont la dissémination a habituellement lieu en cette
période. Le mois de janvier se caractérise constamment par des apports importants qui
proviennent a la fois de la chute conjuguée des fruits et des graines de Diospyros
hoyleana, Entandrophragma delevoyi, Albizia adianthifolia, Brachystegia spiciformis
var. schmitzii, Landolphia eminiana et Ochna afzelli. Cette chute est souvent provoquée
par les frugivores, en particulier les oiseaux, trés actifs en cette période de 1'année.

Les apports les plus faibles (environ 1.50 % des apports annuels) proviennent
essentiellement d'Albizia adianthifolia, de Combretum gossweileri et de Grewia
schmirzii. Comme dans le cas des apports foliaires, le mois ol s'observe le minimum
n'est pas fixe. Il se situe tantdt en mars tantét en avril ou méme en juin (1982).

En ce qui concerne les fleurs, les apports moyens annuels sont de l'ordre de
1 kg.ha L. La périodicité de la fructification suggére une floraison étalée tout au long de
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1980 J F M A M I J A S o} N D Totaux %
Albiza 0.064 15010 23.524 48518 52360 32334 12.738 4.444 188983 5197
Brachyslegia sp. 0.640 2.010 L726 0348 0.814 5.538 1.82
Combretum 0972 5696 4604 0010 11,282 370
Entandrophragma 0144 0144 005
Landolphia 1.556 1.55 051
Parinari 21976 10364 6.540 1.140 0798 0.962 0.888 0.888 42756 14.02
Rothmania 0.284 0.636 6.058 6.978 229
Non déterminé 23817 14067 7221 0568 0230 0478 0.600 0.760  47.74F1  15.65
Totaux 23817 14067 7221 22608 11566 27.724 29868 50250 55968 36504 13086 12304 304983

% 781 461 237 741 379 9.09 9.79 1648 1835 1197 429 4.03

1981 ] F M A M J J A S (o] N D  Totaux %
Albiga adiantifolia 3374 2764 1114 1258 0922 1422 0338 1794 099 0692 0664 15338 769
Brachystegia 1.552 1.020 0326 0.288 3.650 5934 12844 28932 34584 7316 4.484 100930 5063
Combretum 0.180 0.124 0304 015
Diospyros 12,698  4.862 17560  8.81
Entandrophragma 4924 3588 2710 0400 3638 15260  7.65
Grewia 0.868 0.628 0.018 1514 0.76
Landolphia 1510 2718 1576  0.066 009 2044 6562 5622 7012 27200 1364
Marquesia L158  3.566 4724 237
Ochna 1788 1788 090
Parinari 0.066 0.026 0.092 0.05
Ritchiea 0.340 0.340 017
Rothmania 1.686 1686 0.8
Syzygium 0148 2192 1448 3788 190
Tabernaemontana 0310 0.990 1306 065
Non déterminés 0.352 0.054 0.546 0.554 2.838  1.980 0482  0.528 0.190 7.524 377
Totaux 26096 14952 5846 2.854 5994 7984 16038 33.106 38614 16538 17520 14076 199348

% 1309 750 293 1.30 301 401 8.05 16.61 19.37 830 879 7.06

Tab. XIX : (cette page et la page suivante) Chute des fruits, mois par mois (en kg)

- (the next page inciued) Fall of fruit (kg ) for each month of the year

Aidia micrantha var. msonju (RUBIACEAE)
Albizia adianthifolia (MIMOSACEAE)
Apodytes dimidiata subsp. dimidiata
(ICACINACEAE)
Artabotrys monteiroae (ANNONACEAE)
Baphia bequaertii FABACEAE)
Brachysiegia spiciformis
var, schmitzii (CAESALPINIACEAE)
Canthium gueinzii (RUBIACEAE)
Combretum gossweileri (COMBRETACEAE)
Dichapetalum bangii (DICHAPETALACEAE)

Dénominatin compléle des essences citées dans les tableaux

Diospyros hoyleana subsp. hoyleana (EBENACEAE)
Discorea sp. (DIOSCOREACEAE)
Entendrophragma delevoyi (MELIACEAE)

Ficus sp. (MORACEAE)
Grewia schmitgi (TILIACEAE)
Landolphia eminiana (APOCYNACEAE)

Marquesia macroura (DIPTEROCARPACEAE)

Monanthotaxis schweinfirthii var.
schweinfirthii (ANNONACEAE)
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Qchna afzelii (OCHNACEAE)
Opilia celtidifolia (OPILIACEAE)
Parinari excelsa (CHRYSOBAILANCEAFR)

Ritchiera quarrei (CAPPARACEAE)
Rothmania writfieldii (RUBIACEAE)
Syzygium grinrense subsp. affomontanum
{MYRTACEAE)

Jurracins niana angolensis (APOCYNACEA
Uvaria angolensis var, angolensis
(ANNONACEAE)



1982 J F M A M )] J A S (o] N D Totaux %
Aidia 0.066 0.770  0.030 0.458 1.324 0.58
Albiga 0.392 1428 0054 0474 16246 31.656 9.654 2.994 6244 69.142 3027
Apadytes 2622 0.594 3216 1.41
Artabotrys 0386 0704 3390 1.642 0.102  0.050 6274 275
Baphia 0.028 0.040 0.068 0.03
Brachystegia 0042 0.056 0.382 1.824 1.010 0.788 0.130 4.232 1.85
Canthium 0.080 0.080  0.04
Combretum 0.442 0.852 0236 0.112 4790 10542 1742 5194 2672 26.582 1164
Dichapetalum 0564 0174 0286 1024 045
Diospyros 2470 3756 0.188 6.414 2.81
Discorea 0.028 0028 Q0L
Enrandrophragma 9888 3786 0820 0644 0.744 0.0%0 0040 16012 701
Ficus 0.152 0.152 0.07
Grewia 0.148 0.020 0518 2006 0040 0070 2.802 1.23
L(m(l'olllhia 13.508 6.252 2656 0.822 0210 0314 0982 2.540 27284 1194
Marquesia 11586 38.842 50428 2207
Monanthotaxis 0.086 0.086  0.04
Ochna 3.810 3810 1.67
Opilia 0820 3336 4156 182
Parinari 0372 0372 016
Tabernaemontana 0.110 1.682 2376 0.482 0.274 4924 2.16
Uvaria 0.040 0040 002
Totaux 27248 12564 7784 2710 1.812 0638 7256 33712 39.580 30.776 50.566 13.804 228.450

% 1193 550 341 1.19 079 028 318 1476 1733 1347 2213 6.04

1983 ] F M A M ] J A S o N D Totaux %
Albida 11900 7990 2554 1.550 0.938 0.030  0.044 2499%  10.060
Aldia 0212 0126 0.034 0.032 0.404 0.16
Apodytes 0.082 0082 003
Brachystegia 0332 0836 2494 1.302 2486 16784 34.114 31744 90.092 3625
Canthium 0.080  0.070 0.150 006
Combretum 0272 0182 0002 0456 018
Dichapetalum 0578 0578 023
Diospyros 2196 4200 0016 6.412 258
Entandrophragma 0212 0832 2186 1182 0.614 2578 0.896 8500 342
Ficus 0.034 0.226 2.438 0.986 3.684 1.48
Landolphia 1424 0520 0032 0062 0072 0132 0800 1.536 4.578 1.34
Opilia 1750 0.076 1.826 0.73
Parinari 0.106 0.246 3.054 6794 0982 11.182 4.50
Tabernaemontana 0422 0.196 8530 9.148  3.68
Non déterminés 31400 26322 15304 13396 86422 3478
Totaux 18.108 14.686 8.034 4.750 9604 24728 38780 43398 31400 26322 15304 13396 248.510

% 729 591 323 1.91 3.8 995 1561 1746 12.64 1059  6.16 5.39

Tab. XIX : (suite)

- (continued)
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l'année. Cependant, des quantités appréciables ne sont apparues que pendant les mois de
juillet, d'octobre et de novembre.

CHAPITRE I11.4.

VARIATION SAISONNIERE DE LA COMPOSITION MINERALE DES
APPORTS ORGANIQUES A LA LITIERE

Rappelons, avant d'entrer dans le détail, que les teneurs en éléments minéraux
des différents constituants des apports organiques 2 la litiére ont été établies a partir
d'échantillons moyens mensuels. Cette démarche a permis la mise en évidence des
variations saisonni¢res et périodiques des concentrations et confirmé les variations
observées dans les végétaux vivants, Elle a ensuite permis de procéder 4 une évaluation
plus précise de la masse minérale contenue dans les apports organiques a la litiére
susceptible d'étre reprise par la végétation.

Quel que soit le type d'apport organique a la litiere que I'on considére, deux
phases ont été distinguées dans la variation de la composition minérale. La phase de
hautes teneurs se situe, en ce qui concerne les apports foliaires au sol, en saison des
pluies; elle se place en saison séche quand il s'agit des apports ligneux. La seconde
phase, qui coincide évidemment avec la période d'apports massifs 4 la litiere, est celle
de faibles teneurs. La composition minérale des apports de fruits au sol fait toutefois
partiellemnt exception, surtout en ce qui concerne particuliérement l'azote, La période
de fortes teneurs coincide avec la saison séche froide; tandis que pour le potassium, elle
se situe au plus fort de la saison des pluies.

Quatre éléments (N, Ca, K, Mg) relatifs aux apports de feuilles au sol, deux (N,
Ca) a ceux de bois et également deux (N, K) a ceux de fruits, se détachent de I'ensemble
des €léments étudiés par l'importance de leurs teneurs et par celle de leur variation
mensuelle (fig.14). Les teneurs passent par deux maxima et par deux minima.
L'amplitude entre ces extrémes s'atténue jusqu'a disparaitre complétement en allant des
éléments majeurs vers les éléments mineurs. Les concentrations des six ou huit autres
€éléments restants, ne s'éloignent que de trés peu de leur valeur moyenne respective,
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(Pour besoin de clarté du dessin, ne sont repris sur le graphique que les éléments qui
présentent une variation évidente).

A. APPORTS DES FEUILLES, DES BOIS ET DES FRUITS AU SOL
1. FEUILLES

Un premier maximum se situe en décembre et il est quasiment général pour tous
les éléments. Il correspond a I'hydratation compléte des différents horizons du sol. Un
second maximum se situe en mars pour l'azote et le calcium, en avril pour le
magnésium et en mai pour le potassium. Il marque le passage de la saison des pluies &
la saison seche,

Pendant le mois de janvier, période de "la petite saison séche", les teneurs en N
ont baissé de 8 % par rapport au maximum de décembre. Cette diminution est trés faible
et n'existe pratiquement pas pour les autres éléments,

En saison seche, les apports fléchissent de maniére continue a partir du mois
d'avril pour l'azote, de mai pour les autres éléments, jusqu'a I'époque du minimum de
septembre ou d'octobre (N). A I'exception de la baisse des teneurs en N du mois de mai,
ce minimum est le seul a étre apparent, Il se situe en période chaude, la plus chaude de
l'année, au cours de laquelle 'hydratation du sol est minimale.

2. BOIS

Les apports en N et en Ca varient de maniére presque synchrone et sont & peu
pres équivalents, Ils atteignent respectivement leur maximum en juillet (5 600 ppm) et
en octobre (5 800 ppm) pour l'azote, en juin (5 900 ppm) et en septembre (5 600 ppm)
pour le calcium, Au mois d'aofit, les teneurs avaient baissé de 26 et 32 % par rapport
aux maxima absolus respectifs et marquent le premier minimum,

En saison des pluies, les teneurs étaient parvenues, au mois de janvier, au second
minimum, en ayant subi, par rapport au mois d'octobre pour l'azote, de septembre pour
le calcium, une baisse respective de 43 et de 26 %.

3. FRUITS

Bien que l'azote et le potassium se détachent des autres éléments étudiés par
l'importance de leurs teneurs, la variation saisonniére des concentrations du premier se
dissocie nettement de celle du second. A part la période du minimum d'avril qui, 4 peu
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de chose pres, est commune 2 tous les éléments, les teneurs en N varient selon un
schéma qui leur est propre. Elles atteignent le premier maximum en juillet. Seul ce
maximum est bien apparent. Le second, plus effacé, se situe en janvier.
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Fig. 14 : Composition minérale
moyenne des apports a la litiére selon
les mois de l'année : A = feuilles
(1979 - 1983); B = bois (1980 -
1983); C = fruits (1980 - 1983).

- Mean mineral contents of the
supplies to the litter during the year
of 1 A = leaves (1979 - 1983); B =
wood (1980 - 1983); C = fruits (1980
-1983).




Les minima se placent en octobre et en avril. Par rapport a juillet, les valeurs
observées au mois d'octobre ont représenté une baisse de 40 %. Le mois d'aofif est de
nouveau bien individualisé comme dans le cas des apports de bois au sol.

En saison des pluies, les diminutions des teneurs au mois de décembre et de
février, comme les augmentations de janvier ont correspondu & des périodes
particulieres du climat régional.

Pour le potassium, le fait le plus marquant est I'occurrence en février d'un
maximum mieux marqué; un second se plagant en juin, quatre mois plus tard. Les
minima se situent en novembre et en avril. A ce schéma de variation des teneurs en
potassium s'apparente celui des teneurs en magnésium et en phospore.

Le calcium, tout en restant dans la gamme de faibles valeurs, varie suivant un
schéma également particulier. Ses teneurs sont minimales en septembre et en mars.
Dans cet intervalle elles diminuent de maniére continue, Elles sont maximales en mai et

en juillet.

Périodes teneurs Périodes teneurs
Janvier 64 300 Juillet 77961
Février 70710 Aot 61016
Mars 70260 Septembre 65 190
Avril 63510 Octobre 62222
Mai 61663 Novembre 59 287
Tuin 77291 Décembre 66 570

Teneur moyenne mensuelle des apports totaux : 66 665 ppm, coefficient de variation: 9 %

Tab. XX : Composition minérale (ppm) des apports organiques a la litiéreselon les mois de l'année

- Mineral contents (ppm) of the organic contributions to the litters, for each month of the year.

En conclusion, la variation de la composition minérale des apports organiques 4
la litiere est une réalité indubitable. Elle répond & des sollicitations du climat régional
dans le sens de la conservation de 1'équilibre. Celuici se traduit, comme on 1'a aussi
remarqué dans le cas des végétaux vivants, par la constance des teneurs mensuelles
globales (Tab. XX).
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B. CONSIDERATIONS D'ENSEMBLE

L'impact des contraintes climatiques sur les végétaux est souligné par la
simultanéité de I'apparition de leurs effets sur la modification des teneurs en éléments
minéraux. Cette simultanéité permettra d'en expliquer le mécanisme (v. quatridme
partie) et partant, de comprendre la migration saisonniére des éléments ainsi que les
fluctuations interannuelles de la composition minérale des apports organiques a la
litire constatées par BERNHARD (1970) dans une forét ombrophile de la Céte d'Ivoire.

Fleurs Fruits Feuilles Bois Moyenne

N 19576 12513 11802 4834

% 49 47 42 39 44

K 9477 9401 5048 894

% 24 35 18 7 21
Ca 4871 1844 7157 4625

% 12 7 25 37 20
Mg 2348 1 407 2777 1112

% 6 5 10 9 75
P 1996 1010 527 379

% 5 4 2 3 35
Mn 498 144 763 246

% 1 0.5 3 2 1.6
Fe 658 80 176 222

% 2 03 0.6 2 1.2
Cu 109 102 99 28

% 0.3 04 0.3 0.3 0.3
Na 42 45 50 35

Zn 31 19 27 46

Totaux 39 606 26 565 28426 12421

Tab. XXI : Teneurs en éléments minéraux (ppm) des apports des différents types d'organe a la litiere et
importance relative (%) par rapport a la somme des dix éléments étudiés.

- Mineral contents (ppm) of the supplies to the litter of different organ types. Relative value (%) in
terms of the sum of the ten elements studied.

La variation plus ou moins anarchique du potassium semble étre un phénoméne
courant mais reste non expliqué. AUSSENAC er al (1972) en forét de climat tempéré en
ont jugé de méme. L'examen des tableaux XIII et XX des teneurs moyennes
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mensuelles globales des végétaux vivants et des apports organiques & la litiere,
permettent de supputer que cette variation répondrait & une nécessité de régulation de la
composition minérale de divers organes de la plante, de telle sorte que les teneurs
mensuelles globales demeurent relativement constantes.

En ce qui concerne la richesse en éléments minéraux de différents constituants
des apports organiques a la litiére (Tab. XX1), les fleurs restent l'organe le plus
important, suivi par les fruits et les feuilles. L'azote demeure I'élément dominant. Sa
teneur moyenne représente quelque 44 % de la teneur globale des dix éléments étudiés.
Le potassium et Ic calcium intervi i i
Tous les autres éléments sont faiblement représentés. Le classement par ordre
d'importance s'établit de la maniére suivante : N > K > Ca> Mg > P> Mn > Fe > Cu >
Na > Zn. Cette organisation est largement influencée par l'ordre des valeurs de
concentrations de mémes éléments dans les apports de fleurs au sol.

Ca +95 Cu 3
K -50 Fe +245
Mg -11 Mn -21
N -28 Na 0
P -37 Zn +50

Tab. XXII : Comparaison entre la composition minérale des apports de feuilles au sol et celle des feuilles
vivantes (en %, + augmentation, - baisse)

- Comparison between the mineral contents of the leat supplies to the litter and those of the living
leaves (in %; +, increse; - , decrease).

En considérant les dix éléments ci-dessus, la composition minérale des feuilles
mortes accuse, par rapport & la composition minérale des feuilles vivantes (Tab. XIII),
une diminution due & la migration et au pluvio-lessivage d'environ 19 %. En ce qui
concerne l'azote, la baisse de 30 % est exclusivement due & la migration avant
l'abeission (v. II1. 7. B), elle est supérieure a la valeur de 20 % obtenue pour le pommier
par COMBES (1926) valeur qui est souvent reprise comme valeur moyenne dans les
foréts tropicales (BRAY & GORHAM, 1964).

La baisse est la plus élevée pour le potassium et la plus faible pour le sodium,
D'autres éléments notamment le calcium et le fer, voient augmenter leurs teneurs. Pour
le potassium, il est connu que cet élément augmente de teneur en fonction de I'age des
feuilles (DUVIGNEAUD & DENAEYER-DE SMET, 1964). On se souvient que les feuilles
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analysées n'étaient pas sénescentes. Pour les autres éléments, il pourrait s'agir d'une
hausse nécessitée par un besoin d'équilibre.

C. COMPOSITION MINERALE COMPAREE DES VEGETAUX DES FORETS
DENSES TROPICALES DE BASSES TERRES ET DES VEGETAUX DES
FORETS EXTRATROPICALES

Hormis les variations du potassium qui ont ét€ signalées par FOLSTER et DE LAS
SALAS (1976) dans une forét amazonienne soumise 4 un climat de quatre mois de saison
seche (de décembre a avril), la composition minérale des végétaux en climat équatoriai
et subéquatorial, reste relativement constante au cours de l'année (KLINGE &
RODRIGUES, 1968 en forét amazonienne, BERNHARD, 1970 en forét ombrophile de la
Coted'Ivoire, BRASSELL et al., 1980 dans une pluviisylve australienne, MOSANGO &
LEJOLY, 1987 en forét secondaire de la région équatoriale zairoise). D'une année a
l'autre toutefois, BERNHARD (1970) a remarqué que les teneurs pouvaient varier.

La stabilité des teneurs, bien qu'observée dans des foréts particuliéres, est
souvent étendue a l'ensemble des foréts tropicales. Ce qui justifie les réserves que
certains ont exprimées, dans un premier temps, a l'égard des résultats que nous avons
obtenus dans la forét dense séche de Luiswishi,

La présence de saisons de plus en plus marquées, au fur et & mesure qu'on
s'éloigne des régions équatoriales, entraine non seulement des adaptations
écomorphologiques des végétaux aux conditions généralement trés rudes de la saison
seéche, mais aussi la variation de leur composition minérale. Ainsi, les travaux d'ERNST
(1975) en forét claire de type miombo au Zimbabwe (17°50'S, 30°57'E), de BATE et
GUNTON (1982) en savane a4 Burkea en Afrique du Sud (24°36' - 24°42'S, 28°40' -
28°44'E), de TOLSMA et al. (1987) dans une savane semi-aride du Botswana (24°40'S,
25°56'E), ont indiqué que la composition minérale des feuilles varie au cours de l'année.
Les variations correspondent aux saisons qui caractérisent les climats de ces diverses
régions,
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CHAPITREIILS

RESTITUTION AU SOL DES ELEMENTS MINERAUX PAR LES APPORTS
ORGANIQUES A LA LITIERE

La quantité moyenne d'éléments minéraux restituée annuellement au sol par
l'intermédiaire des apports organiques i la litiere est de l'ordre de 233 kg.ha! de

matiére séche.

Feuilles * Bois ** Fleurs et fruits ** Totaux %

Ca 47.40 14.14 0.46 61.99 26.63
Cu 0.66 0.09 0.03 0.77 0.33
Fe 1.17 0.68 0.02 1.87 0.80
K 3343 2.73 231 38.48 16.53
Mg 18.39 3.40 0.35 22,14 951
Mn 5.05 0.75 0.04 5.84 251
N 78.16 14.78 3.08 96.02 41.25
Na 0.33 0.11 0.01 0.45 0.19
P 3.49 1.16 025 4.90 2.10
Zn 0.18 0.14 0.01 0.32 0.14
Totaux 188.26 37.97 6.55 232.78 99.99
% 80.87 16.31 2.81 99.99

#:1979 - 1983, **: 1980 - 1983

Tabl. XXIII: Quantité annuelle moyenne (kg.ha L.an™!) d'éléments minéraux apportés au sol par les débris
organiques et importance relative (%) de chaque élément et de chaque type d'organe.

- Mean annual amount (kg.ha'l.y"!) of the mineral elements brought to the soil by the organic
debris and relative value (%) of each element and each organ.

Comme on devait s'y attendre, les différents constituants des apports organiques
a la litiére sont riches en azote, en calcium, en potassium et en magnésium. Ces quatre
éléments constituent déja & eux seuls environ 94 % des apports minéraux totaux au sol;
l'azote (41 %) et le calcium (27 %) étant dominants dans ce groupe. Les oligo-éléments
ainsi que le sodium et le phosphore ne contribuent que pour quelque 6 %.
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En fournissant un peu plus de 80 % de la masse minérale, les feuilles constituent
le réservoir minéral le plus important. Le bois, les fleurs et les fruits, n'apportent
ensemble qu'une part relativement faible, moins de 20 %.

Ca K Mg N P
RODIN & BAZILEVICH (1967) 181-307  53-84  58-72 260 12-18
in EDWARDS & GRUBB (1977)
FOLSTER & DE LAS SALAS (1976) 18-206  12-104  12-53  100-225  2-11
Synthese actuelle (1991) 8-373 1-129 9-64 30-224  1-21
Luiswishi (résultats du présent travail) 62 38 22 96 5

Tabl. XXIV : Valeurs extrémes des apports en éléments minéraux 2 la litiére (kg.ha!.an'!) dans diverses
foréts tropicales.

- Extreme values of the supplies of mineral elements to the litter (kg.ha’l. y'}) in some tropical
forests.

Dans l'ensemble, les masses minérales en éléments majeurs évaluées en forét
dense seche, bien que faibles (96 kg de N, 62 kg de Ca, 38 kg de K, 22 kg de Mg et 5
kg de P), se situent dans la gamme des valeurs des foréts tropicales (Tab, XXIV). Ces
valeurs assez basses ne concernent que la composition minérale des apports organiques
2 la litiere.

CHAPITREIIL.6

APPORTS D'ELEMENTS MINERAUX PAR LE PLUVIOLESSIVAGE

A. BILAN DE L'EAU

La préoccupation principale ici a été I'établissement de la lame d'eau précipitée
(précipitation incidentes, PI), ainsi que de celle qui arrive au sol aprés le transit au
travers des cimes (égouttement : EG) et le long des troncs (écoulement : EC) afin de
juger de l'importance des éléments apportés a la forét par l'atmosphére et quantifier
ainsi le pluviolessivage.
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Pour étudier les précipitations incidentes, deux pluviographes ont été placés a
découvert dans la savane, & moins de 300 m de la forét dense séche. Les
enregistrements réalisés, ont contribué a la réalisation du diagramme ombrothermique

de la station de Luiswishi (fig.3).

La quantité d'eau égouttée a été évaluée a partir de onze pluviometres. Il s'agit
des bouteilles en plastique dont on a utilisé la partie contenant le goulot comme surface
de réception (60 c¢cm2). Elles ont été implantées sur une parcelle de 10 m x 10 m,
relevant d'un faciés typique du muhulu. Le rythme de récolte a été¢ hebdomadaire.
Compte tenu de la forte |

considéré que I'évaporation a été négligeable.

Huit arbres appartenant a sept essences, & savoir Aidia micrantha var. msonju,
Baphia bequaertii, Brachystegia spiciformis var. schmitzii, Canthium gueinzei,
Diospyros hoyleana, Syzygium guineense subsp. afromontanum et Tabernaemontana
angolensis ont été sélectionnés sur la méme parcelle qui a servi a I'évaluation de la lame
d'eau égouttée. Des gouttiéres en mastic situées & 80 cm du sol ont été construites
autour des troncs de ces arbres de circonférence variant entre 20 et 65 cm. Elles ont été
prolongées par un tuyau collecteur en plastique jusque dans un bidon ou dans des
chaines de bidons en vases communicants, On n'a eu a déplorer que de rares
débordements des récipients,

L'absence de données relatives a la projection horizontale des cimes, nécessaire
A la connaissance de la surface de réception des eaux de pluies écoulées, nous a
contraint A considérer la superficie de travail (10 m x 10 m) comme surface de réception
des eaux écoulées ainsi que l'ensemble des arbres de diamétre 2 5 cm de cet espace.
L'écoulement moyen sur cette étendue a été établi a partir de I'écoulement des arbres
pris en compte ci-dessus.

Les résultats, exprimés en kg.ha-l.an-l, se présentent comme suit : PI :
11731 000, EC : 67 722, EG : 6 704 527, Interception : 4 958 751. Exprimées en
hauteur de lame d'eau, ces valeurs sont de 1 173 mm pour les précipitations, 7 mm pour
I'écoulement, 670 mm pour I'‘égouttement et 496 mm pour l'interception. Cette derniere
valeur qui représente environ 42 % des précipitations directes, est analogue 4 celle qui a
été obtenue par FRESON et al. (1974).
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B. COMPOSITION MINERALE DES EAUX DES PLUIES

Suite & la perte de la plupart des échantillons d'eaux de pluviolessivage, on ne
dispose (Tab. XXV), en ce qui concerne la composition minérale, que des résultats
relatifs au mois de novembre. D'autre part, les techniques classiques de récolte des
pluviolessivats n'ont pas permis un dosage séparé des dépots secs et des exsudats. Les
valeurs mentionnées sont par conséquent globales.

I'extension du cone de pollution industrietle détectée par imagerie Landsat du
15 juin 1985, sur base de la dégradation de la végétation (SOYER & ALEXANDRE, 1987),
couvre une étendue maximale d'un rayon de 30 km autour de la ville de Lubumbashi.
La station de Luiswishi est donc située 2 proximité des limites de ce cOne. Cependant
les effets de cette pollution, n'ont jamais été observés & Luiswishi.

La rareté, 4 proximité du sol, des vents de sud et de sud-ouest susceptibles
d'exporter efficacement les polluants en direction de Luiswishi, justifie 'absence de
pollution industrielle. En définitive, on consideére les résultats des analyses chimiques
comme reflétant la réalité du site,

Pluies incidentes Eaux d'égouttement Eaux d'écoulement
Ca 02667 313 3.017 20.23 5211 035
Cu 0.739 867 0.587 394 0.710 0.05
Fe 0.164 1.93 0.088 0.59 0.040 0.003
K 0.739 K68 13.840 92.79 8.106 0.55
Mg 0.674 7.92 2.091 14.02 1.942 013
Mn 0.673 7.90 0.307 2.06 0.363 0.03
N 0.0004 4.69 0.0007 4.69 0.0006 0.40
Na 0.812 953 0.727 4.87 0.741 0.05
P 0.688 808 1.803 1209 0.592 0.04
Zn 0.685 804 0.035 0.24 0.020 0.001
Totaux 68.57 155.52 1.604

Tab. XXV; Composition minérale (mg.I"!) des eaux de pluviolessivage et des pluies incidentes (résultats
du mois de novembre) et, en italiques quantité d'éléments minéraux apportée i la forét (kg.ha-
1.1
ant)

- Mineral content (mg.I'!) of the rain wash water and of the incident rain (results of November)
and, in italic type, amount of mineral elements brought to the forest (kg.ha'l.y1).
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Trois observations essentielles peuvent étre faites sur la composition minérale

des eaux d'écoulement et d'égouttement ;

a) leur richesse en potassium, en magnésium et en calcium. Le comportement
des deux derniers éléments est contraire & celle qu'ils manifestent au cours de la
décomposition des litiéres;

b) la rétention aussi bien par la frondaison que par les troncs d'un certain nombre
d'éléments mineurs, notamment le cuivre, le fer, le manganese, le zinc auxquels
s'associent le sodium et le phosphore.

¢) la quasi-absence de I'azote tout autant dans les eaux des pluies incidentes que
dans les pluviolessivats. Ceci est trés intéressant & noter dans une région ot les orages
sont fréquents. En effet, comme le souligne DOMMERGUES (1963, p. 22) : "un préjugé
trés répandu, par suite de fréquence et de I'intensité des décharges électriques durant les
orages tropicaux, veut que l'eau de pluie apporte des quantités trés importantes d'azote
au sol, nettement plus élevées qu'en régions tempérées. En fait, il n'en est rien”.

C. LE PLUVIOLESSIVAGE

A I'exception du calcium, du fer et de 1'azote, les pluies incidentes apportent des
masses d'éléments minéraux de méme ordre d'importance (Tab. XXV). Le pluvio-
lessivage annuel est de l'ordre de 88 kg.ha"l. On pourrait penser que cette quantité est
surestimée dans la mesure ot l'action du pluviolessivage ne parait vraiment efficace, en
ce qui concerne par exemple le potassium, que durant le premier mois de la saison des
pluies (fig.8). On ignore cependant ce qui se produit, quant a I'exsudation des plantes,
au moment ol les teneurs en éléments minéraux des feuiiles augmentent durant ia
saison des pluies. Le potassium qui intervient alors pour environ 61 %, constitue la part
de loin la plus importante; le calcium vient en deuxiéme position avec 14 % et enfin le
magnésium et le phosphore y participent pour une part égale d'environ 9 %.

En ce qui concerne 1'azote, élément lessivé difficilement dans la lititre (BLACK,
1968, cité par PROCTOR et al., 1989), il le serait encore moins dans les feuilles vivantes,
en particulier dans celles des essences du muhulu dont les limbes sont protégés par une
épaisse cuticule de 260um en moyenne. Par ailleurs, EDWARDS (1982) estime qu'un
faible index de surface foliaire (L.A.L), 4.23 dans le cas du muhuly, et des faibles
précipitations relativement faibles, empécheraient également l'entrainement d'une
grande quantité de cet élément.

Dans les pluviolessivats de certaines foréts tropicales, les valeurs sont cependant
parfois élevées en ce qui concerne 'azote. Par exemple, environ 59 kg.ha-L.an"! dans les
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foréts de basse montagne de Porto-Rico (EDMISTEN, 1970, cité par EDWARDS, 1982),
12 kg dans la forét dense humide du Ghana (NYE, 1961), 13 4 60 kg dans les foréts de
Yapo et de Banco en Cote d'Ivoire (BERNHARD-REVERSAT, 1976), 30 kg dans les foréts
de montagne de la Nouvelle-Guinée (EDWARDS, 1982), ont été enregistrés. Leur
importance relative, faible ou forte, pose donc un sérieux probléme d'interprétation.
Malgré les particularités de chaque forét qui pourraient en &tre I'explication, on peut
conclure avec EDWARDS (1982) qu'il semble vraisemblable qu'une quantité appréciable
ait été fixée par des algues bleues.

Sources Ca K Mg N P

NYE (1961}, Ghana 29.14 21969 17.93 12.33 3.70
BERNHARD-REVERSAT (1976), 31.00 170.00 41.00 60.00 10.00
Coéte d'Tvoire 19.00 82.00 16.00 13.00 6.00
EDWARDS (1982), Nouvelle-Guinée 19,00 71.00 11.00 29.00 2.50
Muhulu (présent travail) 17.45 84.66 6.23 0.40 4.05

Tab. XX VI : Apports au sol des cing éléments majeurs (kg.ha !.an!) par le pluviolessivage des
frondaisons dans quelques foréts tropicales

- Contributions to the soil of the main mineral elements through the leaching of the canopy in
some tropical forests.

Par rapport aux foréts tropicales, les résultats obtenus dans la forét dense seche,
a l'exception de ceux de l'azote et du magnésium, s'intégrent dans I'ensemble de
quelques valeurs publiées et reprises au tableau XXVI. Le potassium reste 'élément le
plus hydrosoluble. Le gradient d'entrainement par lessivage est le suivant : K > Ca > N

> Mg > P. En muhulu, I'azote occupe la derniére position (K > Ca > Mg > P > N).

CHAPITREIIL.7.

DECOMPOSITION DE LA LITIERE

La décomposition de la litiere est l'une des principales voies de transfert des
€léments minéraux du matériel végétal mort au sol. Nous entendons donc par le vocable
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décomposition de la litiére, 'ensemble des phénomenes qui provoquent la disparition de
la litiere indépendamment de la pédofaune et de la pédoflore. Les termes taux,
coefficient et facteur de décomposition, seront considérés comme synonymes.

Le taux de décomposition de la litiére ainsi que les valeurs qui l'intégrent, a
savoir les apports organiques annuels a la litiere (A) et la litiére accumulée en place(B),
sont des caractéristiques d'une forét en équilibre.

A. TAUX ANNUELS DE DECOMPOSITION DES LITIERES (k)

Deux méthodes peuvent &tre envisagées pour évaluer le taux annuel de
décomposition d'une litiere. On peut, soit appliquer un modgle apres avoir déterminé au
préalable les variables indispensables A et L, soit déposer, dans le milieu d'étude, des
échantillons de poids connu dont on suit la dégradation.

Lorsqu'on applique les modeles préétablis, deux relations peuvent étre utilisées :

a) celle de JENNY er al. (1949) : k = A/A+L, lorsque les apports organiques
annuels & la litiére présentent un caractére saisonnier prononcé;

b) celle de NYE (1961) et OLSON (1963) : k = A/L, lorsque les apports
organiques annuels a la litiére sont continus et qu'ils ne sont pas assujettis a des
variations saisonniéres sensibles.

A partir de la connaissance du coefficient annuel de décomposition de la litiere,
on peut estimer le temps nécessaire pour atteindre un équilibre donné; c'est-a-dire pour
que la dégradation d'une quantité déterminée de litiere ait lieu. On se sert pour cela des
relations de JENNY ¢r al. (1949) : FE = L (la litiére & l'automne : minimum), FE; =L
(litiere au début de 'hiver : maximum). En écrivant l'identité A =k'FE; =K' (FE+ A) et
aprés développement en séries géométriques et intégration, on en déduit t = - In [(E -
F)/FE] / k. Dans cette relation, FE est la quantité initiale (100 %), F I'équilibre désiré.
On peut estimer ainsi & 0.693 k! le temps nécessaire & une décomposition de 50%, &
3 k! pour celui de 95% et 4.6 k ! le temps pour une décomposition de 99 %.

1. LITIERE FOLIAIRE

En considérant la moyenne de 2 115 kg.ha'! comme quantité de litiere foliaire en
place (MALAISSE, comm.pers.), 6 623 kg.hal.air! comme apports organiques moyens
annuels 2 la litiére, le coefficient annuel de décomposition de JENNY er al. (1949) est
relativement faible et égal a 0.76. Le temps nécessaire a une décomposition de 50 % est
de 0.91 an (11 mois), celui de 95 % de 4 ans et enfin celui de 99 % d'environ 6 ans. Ces
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valeurs laissent nettement entrevoir que la décomposition de la litiére foliaire en forét
dense séche est lente (Tab. XXVII).

Litigre foliaire Litiére ligneuse

A=6623 L=2115 kl=0.76 A=3056 L=35288 kJ=0.37
kNO =3.13 kNO=0.58
t50=0.693 k-1 95=3k! 199=406k!
t50 95 99 t50 95 99

t50 0.91 1.87 ()]
195 3.95 811 (€3]
99 6.05 12.43 ()]
t50 0.22 1.19 (2)
t95 0.96 517 2
99 1.47 7.93 (2)

kJ Coefficient de décomposition de JENNY et al. (1949)
kNO Coefficient de décomposition de NYE (1961) et OLSON (1963).
(1) et (2) temps de décomposition sur base de kJ ou de kNO.

Tableau XXVII : Taux et temps (en années) de dégradation des litidres

- Rate and time (in years) of the litter decay.

Si l'on se fonde sur le modéle de NYE (1961) et de OLSON (1963), on se trouve
aux conditions limites de son utilisation. En effet, si les apports organiques 2 la litiére
sont continus durant I'année, ils peuvent varier parfois fortement d'une année 2 I'autre.
De plus, les variations saisonniéres peuvent atteindre des proportions de 14 3.

En faisant fi de ces variations, les résultats auxquels on aboutit par ce modele
sont les suivants : k = 3.13, le temps d'une demi-décomposition est de 3 mois tandis que
celui de la décomposition totale est de 18 mois. A l'encontre du faible taux de
décomposition obtenu par la premiére formule, celui établi d'aprés 1'équation de NYE et
de OLSON présente un muhulu ot la dégradation de la litiére foliaire est beaucoup plus
rapide. En fait, c'est habituellemnt cette idée qui est admise. Les travaux de terrain
(v. II1. 7. B) vont montrer qu'il n'en est en réalité pas ainsi.

2. LITIERE LIGNEUSE

La litiére au sol étant de 5 288 kg.ha'! (MALAISSE, comm. pers.) et les apports
organiques annuels au sol de 3 056 kg.ha'l. an'l, 'équation de JENNY et al. (1949)
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donne dans ce cas le résultat suivant : k = (.37, soit environ 23 mois le temps d'une
décomposition de 50 % et prés de 153 mois pour une décomposition totale (99%) (Tab.
XXVID). En étudiant ces mémes données selon le modele de NYE (1961) et de OLSON
(1963), le coefficient de décomposition est de 0.58, au demeurant tout aussi faible que
le premier. On en conclut donc que dans le muhulu, la dégradation de la liti¢re de bois
est trés lente. Cette conclusion concorde bien avec celle & laquelle SWIFT er al. (1981)

étaient parvenus dans un fourré en friche au Nigéria; elle s'éloigne, par contre, de celle
de DEVINEAU (1982) en savane préforestiére de Céte d'Ivoire. Celui-ci avait obtenu des
vitesses de dégradation élevées méme en 'absence de l'intervention des termites. Elle
s'éloigne également des conclusions de 1'UNESCO (1979) en forét humide d'Olokemeji
(Nigéria), ou 5 & 8 mois suffisent pour une demi-décomposition.

Aprés cette premiére approche basée sur le rapport entre les apports organiques
annuels au sol et la litiére y accumulée, la deuxiéme étape concerne les données
expérimentales. Les résultats auxquels on a abouti ont été comparés a ceux du modele

précédent.

B. PERTES PONDERALES
1. LITIERE FOLIAIRE

Afin de suivre la dégradation de la litiére foliaire, trois séries d'échantillons ont
été remises dans le muhulu 13 o1 elles avaient été prélevées auparavant.Pour des motifs
qui ont été données au chapitre I1.2, les échantillons ont été placés & trois niveaux
d'observation différents, & savoir le sol nu, la litiére et la suspension aux arbres.

Quels que soient la série et le niveau considérés, deux phases, en rapport avec
les deux saisons de l'année, ont ét€ distinguées. La premiere phase, qui correspond a la
saison des pluies, montre des pertes pondérales assez fortes. Elle débute dés les
premiéres pluies, et se prolonge jusqu'au début de la saison séche (mai). Les pertes les
plus importantes ont lieu principalement au cours du premier mois des précipitations.
Selon l'emplacement des échantillons, elles oscillent entre 15 et 30 % du poids initial.
Les échantillons suspendus sont ceux qui perdent relativement le moins de poids.

La deuxiéme phase, qui débute avec la saison séche, est marquée par de tres
faibles pertes de poids. Elles deviennent quasiment nulles aprés la dissipation des
derniéres influences de la saison des pluies. La reprise des précipitations lors de la
seconde année ne s'accompagne que d'une faible augmentation des pertes pondérales
par rapport 4 celles enregistrées en début de la saison séche (fig.15). Ce comportement
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s'explique par la diminution du taux de décomposition en fonction de I'dge de la litiére.

En observant les résultats de trois séries d'échantillons, il apparait que les taux
annuels de décomposition sont faibles et, proches de ceux établis précédemment par le
modele de JENNY er al. (1949). Iis sont les plus faibles pour les échantillons déposés sur
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le terrain en pleine saison des pluies. Ceci souligne l'influence de la date du début des
expérience dans la fixation des taux de décomposition des litiéres.

Lorsqu'on examine d'un peu plus prés chaque série, les observations qui se sont
échelonnées du 29.10.81 au 08.07.82 (fig.15 B) ont enregistré, par rapport au poids
initial, des pertes de 50 % pour Brachystegia spiciformis var., schmitzii, de 44 % pour
Syzygium guineense subsp. afromontanum, de 43 % pour Marquesia macroura, de
33 % pour Parinari excelsa et de 52 % pour la litiere foliaire mélangée.

Pour les observations du 08.01.81 au 03.09.81 (fig.15 C), les échantillons
ensachés ou non placés sur le sol nu, ont perdu 47 % de leur poids initial. Ceux qui ont
été déposés sur la litiére ou suspendus aux arbres, ont vu baisser leur poids initial de 43
ou de 36 %. Hormis donc cette derniére catégorie d'échantillons, les vitesses de
dégradation de la litiere foliaire pour les deux premiers niveaux peuvent étre
considérées comme pareilles. Cette similitude des taux de décomposition prouve que les
filets n'ont pas constitué un obstacle aux différents agents et facteurs de décomposifion
des feuilles, contrairement aux avis que nous avons rapportés au chapitre ILS.

Quant aux échantillons de la troisiéme série (31.10.85, fig.15 D), la baisse de
poids est de l'ordre de 35 % durant les trois premiers mois, de 41 % en six mois, de
43 % en neuf mois, de 55 % en douze mois. Du douziéme au vingt-et-unieéme mois les
pertes sont restées nulles. Cela laisse supposer qu'a ce stade la litiere était presque vidée
de ses substances les plus hydrosolubles.

En conclusion, le taux annuel de décomposition des litiéres est faible en muhulu.
Il peut légerement varier d'une année a l'autre en fonction des conditions
thermohydriques, de la date d'initiation de l'expérience, mais reste proche du taux
obtenu par la formule de JENNY er al. (1949).

2. LITIERE LIGNEUSE

Ainsi qu'on I'a observé dans la dégradation de la litiere foliaire, deux phases ont
été également reconnues dans le cas de la litiere ligneuse. La premiere phase est celle de
faible perte pondérale. Elle a perduré jusqu'aux environs du quinziéme mois
d'observation. A la fin de la premiére année, les pertes de poids se sont situées aux
environs de 10 % pour le bois au sol et seulement de 5 % pour le bois suspendu.

Dans le cas de dégradation d'un échantillon sain, les pertes de poids s'aveére
beaucoup plus importantes en 'espace d'une année. En effet, en forét claire ot ALONI et
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al. (1983) ont utilisé un bois sain de Baphia bequaertii, les pertes ont été de l'ordre de
52 % en 12 mois et ce sans l'intervention des termites.

La seconde phase, celle de forte perte pondérale, n'est apparue que tardivement,
au-dela du quinzieme mois, et ce quelles que soient l'espece et la position considérées.
A la fin des observations (1642 &me jour), le bois au sol avait vu son poids baisser en
moyenne de 58 %, celui qui était suspendu de 54 %. En considérant les espéces les plus
caractéristiques, Brachystégia spiciformis var. schmitzii au sol, avec 66 % se dégrade
1égerement plus vite qu'Entandrophragma delevoyi (50 %).

Ces résultats dans leur ensemble sont de nouveau proches de ceux prévus par le
modele de JENNY er al. (1949).

C. DISCUSSION
1. LES FEUILLES

Les travaux qui ont trait & la décomposition de la litiére en attribuent le réle
essentiel soit A la pédofaune (CROSSLEY & HOGLUND, 1962; BARTHOLOMEW e dl.,
1953; EDWARDS & HEATH, 1963; MADGE , 1965, 1969; GUPTA & SINGH, 1977), soit &
la pédoflore (DE LA CRUZ , 1964; WENT & STARK 1968; FITTKAU & KLINGE, 1973;
COOPER, 1982), soit enfin aux deux en présence de facteurs écoclimatiques bien définis,
notamment 'humidité et la température (JENNY et al., 1949; HOPKINS, 1965; SWIFT er
al., 1981; MALDAGUE, 1970,).

Les tentatives de corréler les pertes pondérales a la température et & 'humidité
du sol (JANSSON & BERG, 1985) ou aux activités des animaux (ANDERSON ef al. 1983),
ont été faites. Les effets individuels ou des groupes d'animaux, ne sont pas apparus
statistiquement significatifs.

La chronologie séquentielle de différentes attaques du matériel végétal par les
décomposeurs telle qu'elle a toujours été décrite (MALDAGUE, 1970, JENSEN, 1974), ne
semble plus faire 'unanimité. On penche plutdt, de plus en plus, en faveur d'attaques
simultanées.

Pour mieux discuter de ce probleme, il aurait fallu des études microbiologiques a
chacune des étapes de la décomposition. En leur absence, nous nous bornerons aux
résultats des observations des pertes pondérales et d'éléments chimiques.
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L'ALTERNANCE DES SAISONS

L'existence de deux phases distinctes qui marquent la dégradation des litieres
dans la plupart des foréts, procede avant tout de la variation du taux de décomposition
en fonction du temps, donc de I'dge de la litiere, et ensuite de la présence de deux
saisons dont I'une est celle d'une grande activité tandis que 1'autre celle d'une diapause.

Une humidité suffisante du sol est en fait la condition sine qua non du maintien
des activité des décomposeurs de la litiere foliaire. Et c'est uniquement dans la forte
réduction de cette humidité en saison séche qu'il convient d'en trouver les raisons de
l'inhibition. SWIFT er al.(1981); COOPER (1982); DESHMUK (1985) la considérent, &
juste titre, comme la contrainte majeure. C'est également dans l'importance et le
maintien de I'humidité qu'il faut chercher l'explication de 1'absence de modification
morphologique notable dans les feuilles des échantillons suspendus, humidité, source de
modifications chimiques sensibles,

Une telle assertion est apparemment en contradiction avec les points de vue
défendus par KAWANA (1981). En effet, celui-ci travaillant dans un climat de type Af,
avait établi une relation directe entre la décomposition de la litiere et 'augmentation de
la température. En réalité, comme on I'a vu en ce qui concerne la défoliation, un excés
d'eau dans le sol provoque souvent des réactions contraires & celles auxquelles on
s'attendait.

VARIATION SAISONNIERE DES POPULATIONS DE LA PEDOFAUNE ET FAIBLE
VITESSE DE DECOMPOSITION DE LA LITIERE

La variation quantitative et qualitative saisonniére des effectifs des populations
de la pédofaune et de la pédoflore ne peut justifier 'absence de décomposition en saison
séche. En considérant la pédoflore par exemple, les effectifs passent de 14.106 a
15.9.106 germes par gramme de terre séche, de la saison des pluies & la saison s¢che
(MALAISSE-MOUSSET, 1974). Quant aux animaux du sol, GOFFINET (1973) a montré
que leur migration saisonniére est peu importante dans la forét de Luiswishi.

En ce qui concerne spécialement la faible vitesse de décomposition de la litiere
foliaire, on peut considérer que 1'utilisation dans les expériences de feuilles récoltées au
mois de septembre, au moment ol leurs teneurs en azote sont proches de la valeur
minimale, peut avoir contribué & renforcer cette lenteur. On estime généralement en
effet, qu'une litiere appauvrie en azote a perdu sa succulence et qu'elle est moins
appétissante et donc moins sollicitée par les biodégradeurs.A l'inverse, une litiére riche
en N pour certains, en N et en P pour d'autres, est rapidement biodégradée (BOCOCK ,
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1964; BERG, 1979; TANNER, 1981). Ce dernier auteur a d'ailleurs montré que la
décomposition est positivement liée a la teneur en N et en P des feuilles sénescentes,
mais qu'elle n'est pas liée a leur anatomie, Ces considérations pourraient traduire la
libération plus ou moins importante par pluviolessivage des éléments tels que le
calcium, le cuivre. et d'autres encore qui se sont revelé, lors des expériences de
décomposition des litieres in situ, plutot fortement retenus.

D'autre part, beaucoup de travaux récents indiquent que le contenu en carbone
total, ainsi que la qualité biochimique de la litiere, influencent le changement de poids
et I'entrainement des éléments chimiques. La qualité biochimique la plus utilisée est la
teneur initiale en lignine, en tannin et en polyphenols (BOCOCK, 1964; BERNHARD-
REVERSAT, 1976; COOPER , 1982; ANDERSON ¢r ul., 1983; O'CONNELL,1988). La
présence, en proportions diverses, de ces substances aux effets répulsifs conditionne la
vitesse de la dégradation des feuilles (BENOIT ef al.. 1968 cité par BERNHARD-
REVERSAT, 1976).

L'humus des foréts tropicales est couramment assimilé au mull voire au mull
calcique, a cause de sa vitesse de dégradation élevée et donc de la faible épaisseur de
I'horizon holorganique. Si cette présomption peut se vérifier dans de nombreux cas, il
apparait néanmoins que dans certains milieux. l'activités des termites brouille les pistes.

Pour le muhulu de Luiswishi, l'acidité et la forte épaisseur de I'horizon
holorganique (10 cm), incline a penser que l'humus de cette forét est du type
intermédiaire entre le mull et le moder. L'absence d'une activité termitique importante
contribue a particulariser ce milieu. En effet, alors qu'en forét tropicale les termites
forment un groupe important, en forét dense séche ils ne représentent que 5 % des
macro-arthropodes intercaliques (GOFFINET, 1973). Sur l'ensemble des échantillons

AN

foliaires, 2.5 % seulement ont été "termités”.

2. LE BOIS

Les travaux, relatifs & la dégradation du bois en région tropicale, tels que ceux
de ANDERSON et al. (1983), considérent que les insectes, plus particulierement les
termites, sans toutefois sous-estimer le réle des champignons, sont les principaux
responsables de la digestion du bois, sinon de la litiere en général. HOPKINS (1966),
BECK (1971), FITTKAU et KLINGE (1973), COLLINS (1980, 1981), situent entre 50 et 80
% la part prise par les termites dans la consommation du bois.

D'autres auteurs, notamment EDWARDS (1974), ABBE (1980), ont noté
l'importante activité du groupe de coléopteéres et surtout de leurs larves qu'ils estiment



également étre de grands consommateurs de bois. A ce groupe, ABBE (1980) ajoute
celui des diplopodes.

Les observations de terrain ont montré en premiére analyse une abondance de
carpophores sur la litiére et méme une colonisation spécifique des principales essences.
Les coléopteéres qui représentent 25 % des macroarthropodes intercaliques (GOFFINET ,
1973) sont également trés actifs. Leur activité a été apparente aussi bien sur les
échantillons déposés au sol ou suspendus aux arbres que sur le bois mort encore sur
pied. A titre d'exemple, les excréments sous forme de galettes de Myodermum
laevicostatum Basilewsky représentant 35 % du poids initial d'un échantillon, ont été

enregistrés. En saison séche, on a également observé de larges plages saupoudrées de
sciure rejetée par les coléopteres a partir de bois mort.

Les termites qui sont en proportion de 5.5 % des macroarthropodes intercaliques
du muhulu et 45 % en miombo (GOFFINET, 1973), n'ont consommé en forét dense séche
que 7.5 % des échantillons de bois. En forét claire en revanche, a la fin de la troisiéme
année d'observation, tous les échantillons de bois avaient été attaqués par les termites
(ALONI et al., 1983).

Si on a pu quantifier l'intervention des termites dans la dégradation de la litiere
et signaler celle des coléoptéres, il est difficile, voire impossible, de faire de méme
quant aux autres groupes qui ne laissent pas toujours une empreinte particuliere. On
peut simplement établir qu'en muhulu, les termites ne sont pas les principaux agents de
la décomposition. A ce propos, les travaux de BECK (1971), FITTKAU et KLINGE (1973),
COOPER (1982) et d'autres encore en forét amazonienne, avaient abouti auparavant  la
mise en évidence de I'absence totale de l'action des termites et méme pour certains
(COOPER, 1982) de 1a pédofaune en général, dans la dégradation directe de la litiere.
Pour ce dernier auteur, ce sont plutét les champignons qui se nourrissent de la litiere et
4 leur tour sont consommés par la faune du sol.

Les habitudes alimentaires de divers groupes de la pédofaune en foréts tropicales
sont mal connues. Dans la plupart des cas, on transpose a ces foréts des phénomenes
observés en forét tempérée. Clest le cas des termites qui sont vite comparés aux
lombricides de I'Europe. Cette transposition aboutit souvent a des contradictions avec
les travaux de terrain. Ainsi par exemple, FITTKAU et KLINGE (1973) ont montré dans
les foréts amazoniennes que les diplopodes qui, en régions tempérées se nourrissent
d’humus, consomment exclusivement des spores et des myceliums fongiques en
Amérique du Sud.
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Si nul ne doute des activités des termites dans les foréts tropicales, les étendre a
tous les écosystémes forestiers denses comme le fait ABBE (1980) est exagéré.

D. VITESSE DE LIBERATION DES ELEMENTS MINERAUX (fig.16)

Quels que soient I'emplacement et le type de litiere, la variation de la
composition minérale fait apparaitre trois groupes d'éléments.

a) Le premier groupe comprend deux éléments : le porassium et le fer ou le
potassium et le phosphore, selon qu'il s'agit de la litiere foliaire ou de l1a litiére ligneuse.
Ces ¢léments se caractérisent par une vitesse de libération élevée

b). Le magnésium et le sodium pour les feuilles mélangées, le magnésium et le
calcium pour les feuilles de Brachystegia spiciformis var. schmirzii, le magnésium et
parfois le calcium selon les espéces en ce qui concerne le bois, forment le second
groupe. Celui-ci se distingue du premier par le fait que les éléments sont reldchés moins
vite que ne se produit la perte de poids. Les teneurs en ces éléments oscillent donc
autour de 100%.

¢) Enfin, les cing ou six éléments restants, selon le type de litiére, & savoir le
calcium, le cuivre, le manganese, l'azote, le phosphore et le zinc, constituent le dernier
groupe. Celui-ci se démarque des deux précédents par une augmentation des teneurs au
cours d'une premiere période avant qu'elles ne subissent ensuite des baisses successives.
A Texception du magnésium qui est plus retenu dans les échantilions suspendus que
dans ceux déposés au sol et sur la litiére, les différences qui sont liées aux espéces et &
l'emplacement des échantillons sont moins marquées qu'elles ne le sont dans les pertes
de poids.

En ce qui concerne les éléments du premier groupe, l'adjonction du fer ou du
phosphore au potassium, constitue une particularité de la forét dense séche de
Luiswishi. Habitueltement, c'est plut6t le sodium qui rejoint le potassium.

L'augmentation des teneurs consécutive a la baisse de poids des échantillons
pouvant atteindre des proportions de 3 (N, Ca) a 10 fois (Fe) la concentration initiale ,
suscite deux réflexions. L'augmentation est ou bien absolue (BOCOCK, 1963, 1964,
EWEL, 1976; MURPHY & LUGO, 1986), ou bien relative (BERNHARD-REVERSAT, 1972;
REMACLE & VANDERHOVEN, 1973; BERG, 1979, ANDERSON er al., 1983).

Les partisans de la premiére éventualité admettent que c'est par un apport
(import) des animaux du sol,des hyphes fongiques, des étages supérieurs et par les
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excréments de la zoocénose que les échantillons en décomposition sont contaminés et
pollués.

Pour ceux qui pronent une augmentation relative des concentrations, c'est la
différence de solubilité des éléments qui engendre le phénomene. Le départ des
éléments les plus hydrosolubles et la rétention des autres. La disparition de la mati¢re
organique, entrainent ipso facto 'augmentation relative de la teneur de ces derniers.
Ainsi, REMACLE et VANDERHOVEN (1973) et PARMENTIER et REMACLE (1981) ont pu
évaluer a la fin de la période d'incubation la fixation relative de I'azote par la litiere
d'une hétraie et I'ont exprimée par la formule No = Ny . (100 - C2) / (100 - C;), avec Ny
etN», CjetC»: concentrations en N et en C au début et a 1a fin de l'incubation.

Le fait d'avoir placé les échantillons en décomposition 4 différents niveaux
permet de mieux cerner le probléme, de minimiser l'impact d'un apport extérieur et
donc d'opter davantage pour un enrichissement relatif plutdt qu'absolu.

L'idée d'une décomposition rapide des litieres, celle d'une libération rapide des
nutriments et ainsi que celle des activités prépondérantes des termites dans la
dégradation des litiéres en régions tropicales, restent une généralisation trop naive.
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Quatriéme partie

INTERPRETATIONS DES RESULTATS

INTERPRETATION OF THE RESULTS

ABSTRACT

Wheter the organic contributions to the litter or the mineral contents of the
planis are concerned, the observed variations are connected with the fluctuations of
rainwater supply. Temperature has an effect upon those phenomena only when water
is lacking. The biochemical cycle is mainly occuring during the rainy season. About
390 kg.ha-1 of mineral elements reach annually the soil through leaching of the canopy
and detritivorous activity. 82 % of this total mass (320 kg.ha-1) is transferred from the
roots to the other organs of the plants. Leaves and fruit recover 88 % and the wood
12 %. During the dry season, the cycle is inhibited at the level of the roots. This
inhibition and the fragility of the extremities (leaves and roots) in relation of the low
water supply explain better the recession of the dry evergreen forest during the
Quaternary dry episods and the parcelling into small parches. When considering the
high mobility of the main chemical elements (from 64 for N to 1.55 for Co), their high
renewing rate and their good efficiency , the organic matter yield of the dry evergreen
Jorest of Luiswishi is comparable to that of the dense forest of lowlands. One cannot
base himself on the behaviour of the main chemical elements o subdivide the tropical
Jorests.

Finally, its functioning is like that of an ecosystem at its climax stage.

RESUME

Qu'il s'agisse des apports organiques a la liriére ou de la composition minérale
des végétaux, les variations enregistrées sont liées a la fluctuation du rythme de
l'approvisionnement de la forét en eau de pluie. La température n'exerce d'nfluence sur
ces éléments qu'en l'absence d'une humidité suffisante. Le cycle biogéochimique est
soumis de facto & la bipolarité saisonniére du climat régional. Il est totalement
Jonctionnel en saison des pluies. Environ 390 kg.ha'l d'éléments minéraux arrivent
annuellement au sol par le lessivage de la frondaison des arbres et les activités des
dérritivores.

De cette masse, les racines transférent 320 kg.ha'l (82 %) vers les uutres
organes des plantes. Les feuilles et les fruits y recupérent 88 % et le bois 12 %. En
saison séche, le cycle est inhibé au niveau des racines. Cette inhibition et la fragilité
des parties terminales (feuilles et racines) en l'absence d'une quantité d'eau suffisante,
expliquent mieux le recul de la forét dense séche lors d'épisodes secs de type désertique
et son morcellement en flots de dimensions réduites. Quand on consideére la grande
mobilité des éléments majeurs , de 0.64 (N) ¢ 1.55 (Cu), les taux de renouvellement
élevés et la bonne efficacité, de ceux-ci, la production de la matiére organique dans la
Jorét dense séche de Luiswishi est comparable & celle des foréts denses de basses
terres. On ne peut donc se fonder sur le chimisme des éléments majeurs pour
différencier les foréts tropicales.

Enfin, le fonctionnement du muhulu serait celui d'un écosystéme parvenu au
stade climacique.
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CHAPITRE 1V.1

INTERPRETATIONS DES RESULTATS

Dans la troisiéme partie, on a montré que les apports organiques a la litiére ainsi
que la composition minérale tant des végétaux vivants que des végétaux morts,
variaient sensiblement au cours de 'année en raison des fluctuations des éléments du
climat régional.

Cette quatrieéme partie se propose :

a) d'évaluer l'impact des fluctuations climatiques sur le fonctionnement du
muhulu,

b) de définir les mécanismes qui assurent le transfert des éléments minéraux,
c'est-a-dire la migration de ceux-ci,

¢) de situer le muhulu vis-a-vis des foréts de basses terres auxquelles il est
souvent rattaché,

d) de discuter enfin de la nature climacique de ces {lots de foréts denses seches a
la lumiére de données nouvelles.

La variation temporelle de la composition minérale des végétaux est interprétée
a partir des teneurs en éléments minéraux des apports organiques 4 la litiére plutdt que
des variations individuelles liées & certaines essences. La raison majeure de ce choix
délibéré réside dans le fait que cette variation, bien que visible dans la composition
minérale des végétaux vivants, est cependant plus apparente dans les teneurs en
éléments minéraux des apports organiques a la liticre.

En outre, les données sur la structure du muhulu, les apports organiques a la
litiére et le contenu minéral des végétaux ont servi de base 4 la quantification de
différents flux et transferts des éléments entre les divers compartiments de la forét.
Cette procédure a permis de dégager d'autres variables de caractérisation du mode de
fonctionnement de la forét dense séche (quotient de pluviolessivage, quotient de
prélévement, taux de renouvellement, mobilité et efficacité des nutriments).

A. CYCLE DES APPORTS ORGANIQUES A LA LITIERE

Le cycle des apports organiques a la litiére, plus particuliérement lors de la
défoliation est habituellement expliqué par les fluctuations de la température et,
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secondairement par celles de l'alimentation en eau de la forét. Les travaux qui

reconnaissent ce que MENAUT (1974) appelle la "canalisation des rythmes internes
(biologiques) par le climat", c'est-a-dire 'accentuation climatique des cycles biologiques

des especes composant les peuplements, sont, en fait, assez rares.

Les effets conjugués du climat et des cycles biologiques des essences de la forét
dense séche concernent non seulement les feuilles, mais s'étendent également a

I'ensemble des organes de la plante, ainsi qu'annoncé ci-dessus.

20 yi ;
i

15] 50,°Cet%

Fig. 17 : Variation des apports organiques a la litiére en fonction des éléments du climat.
1. Humidité moyenne du sol (1981 - 1983) en % terre séche. Chute mensuelle moyenne : 2. de
bois mort, 3. de fruits, 4. de fenilles. Valeurs mensuelles moyennes exprimées en % de Ia valeur
annuelle moyenne. Température du sol en savane (en °C) @ 5. amplitude thermique journaliére

moyenne, 6. température maximale, 7. température moyenne.

Variation of leaves, wood and fruit supplies to the litter compared with the variations of climatic

elements.
1. Mean soil humidity (% of dry earth) (1981 - 1983). Mean monthly fall of : 2. deadwood, 3.
fruit, 4. leaves. Mean monthly values in terms of mean annual value. Ground level temperature

in savanna (°C) : 5. mean daily temperature range, 6. maximum temperature, 7. mean

temperature.

La confrontation des résultats consignés a la figure 17, relatifs a la variation
mensuelle des apports organiques a la litiére et aux facteurs du climat, réveéle qu'une
élévation de la température moyenne mensuelle et des amplitudes thermiques moyennes
journaliéres, peut étre concomitante d'une augmentation du poids de matiére organique
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morte, notammient en ce qui concerne les feuilles et les fruits. C'est précisement cette
idée du réle majeur de la température sur la défoliation que développe la majorité des
auteurs qui travaillent dans les foréts équatoriales et tropicales. C'est par exemple le cas
de MADGE (1965) en forét dense humide du Ghana, de BERNHARD (1970) en forét
ombrophile de la Cote-d'Ivoire, de FOLSTER et DE LAS SALAS (1976) dans la forét
amazonienne, de IMBERT et PORTECOP (1986) dans la pluviisylve guadeloupéenne.

Ainsi, en corrélant les apports foliaires au sol a la température maximale absolue
de I'air, LEE et CORRELL (1978) en forét seche sclérophylle (sud de I'Australie) ont
obtenu, au seuil de 0.05, un coefficient de corrélation significatif de 0.56. BERNHARD-
REVERSAT e¢r al. (1972) en forét subéquatoriale de la Céte-d'Ivoire pour leur part, ont
montré que la chute des feuilles et I'insolation mensuelle étaient corrélées positivement
(r=0.79). Ces auteurs ont exclu I'influence des précipitations sur la défoliation. Il en est
de méme de NJOKU (1963) en forét dense humide du Nigéria.

Dans la forét dense seche, le maximum des apports de feuilles et de fruits a la
litiere se situe en septembre et précéde d'un mois le maximum de température qui
intervient seulement en octobre. Cette discordance améne. dans I'hypothése ot la
température serait le facteur essentiel de la défoliation et de la chute des diaspores, a
s'interroger sur le mécanisme excipé.

Ne faut-il voir 1a qu'une stratégie de réduction de surface de I'évapotranspiration.
en ce dernier mois trés chaud de I'année, ou au contraire l'influence d'un facteur plus
subtil, en l'occurence l'eau ?

La correspondance entre le mois du maxima des amplitudes thermiques et celui
des maxima de la chute de feuilles et de fruits, indiquerait d'autre part que c'est le stress
thermique qui explique le mieux la défoliation et la chute massive des diaspores au
mois de septembre. On peut d'ailleurs le constater sur le terrain & cette époque, par la
déhiscence ininterrompue des gousses durant les aprés-midi.

Par ailleurs, on constate également que I'hydratation minimale moyenne du
metre supérieur des sols du muhulu (16.8 £ 4.2) se situe en septembre; elle demeure
cependant au-dessus du point de flétrissement permanent (pF 4.2 = 13.5 % dans les
horizons supercifiels (4 5 ¢cm), 7.5 % dans les horizons sous-jacents : GOFFINET, 1973).
Etant donné le rdle important de 'eau dans le développement des plantes, n'est-il pas
permis de penser que le rythme des apports en eau influence mieux que d'autres
facteurs, le cycle des apports organiques a la litiére?
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FITTKAU et KLINGE (1973) notamment, en forét amazonienne, déduisaient de
leurs travaux que la périodicité des précipitations entraine celle de la chute de "litiére".
DEVINEAU (1976), en savane préforestiére de la Cote d'Ivoire, corrobore cette idée et
affirme que la périodicité de la défeuillaison dépend de I'action simultanée des rythmes
biologiques et des facteurs du milieu. "Et parmi ces derniers, les facteurs hydriques
ont,en pays tropicaux, une importance particuliére qu'itlustre la relation, souvent citée,
entre une saison séche de plus en plus marquée et une période de défoliation de plus en
plus affirmée au fur et & mesure que l'on s'éloigne de 'Equateur” (MENAUT, 1974,
p 392).

MURPHY et LUGO (1986), LUGO et MURPHY (1986) de leur part, ont mis en
évidence le role dominant de I'humidité du sol dans l'augmentation de la biomasse
foliaire. Aprés avoir constaté que le cycle de la défoliation présentait deux maxima situés
pendant la grande et la petite saison séche, ces auteurs ont ensuite montré que le rapport
chute des feuilles-biomasse foliaire variait de maniére exponentielle en fonction de
l'augmentation de I'humidité du sol. IIs en ont conclu que "...this reflects the sensitivity of
leaf turn-over to changes in water availability" (MURPHY & LUGO, 1986, p. 74).

Pour des raisons écologiques évidentes (1'eau qui intéresse la plante est celle qui
est dans le sol) et en raison de I'interruption des précipitations en saison séche (de mai 4
septembre), nous avons eu recours au degré d'hydratation du sol comme expression de
l'alimentation de la forét en eau par les pluies incidentes. Cette substitution n'est pas
arbitraire. Elle se fonde sur le fait que le taux moyen mensuel d'hydratation du sol est
dépendant des précipitations mensuelles. En effet, en période pluvieuse, la corrélation
entre ces deux éléments, au seuil de 0.05, varie entre 0.88 et 0.94 selon que l'on
considére la teneur moyenne en eau dans le premier meétre du sol ou dans I'horizon
holorganique. Elle permet, en outre, d'examiner l'impact direct et indirect de I'eau dans
la variation des apports organiques a la litiére.

L'examen des coefficients de corrélation partielle (Tab. XXVIII), montre, au
seuil de 0.05, que la teneur moyenne mensuelle en eau du sol n'a d'influence
significative que sur la chute de bois mort, tandis que la température moyenne
mensuelle sur celle de feuilles. Les valeurs obtenues (0.64 et 0.70) sont cependant
comparables.

Le role de I'eau de pluies dans la chute des organes aériens morts peut étre
envisagé sous deux aspects :
a) soit que I'on considere que la pluie dans sa chute entraine avec elle ces organes. Dans
ce cas, les observations réalisées dans le muhulu ne permettent de l'attester que pour
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la chute de bois mort. Celle-ci est favorisée, en cette période, par les orages fort
fréquents dans la région et par le fait que ce bois est imbibé d'eau. il est donc plus
facilement entrainé au sol par son poids. En ce qui concerne la chute de feuilles et de
fruits, nos conclusions corroborent plutdt celles de BERNHARD-REVERSAT et al.

(1972) et de NJOKU (1963) énoncées ci-dessus.

Feuilles Bois Fruits
Humidité du sol -0.16 0.64 -0.23
T mensuelle au 0.70 0.47 0.44

sol en savane

Tab. XXVIII : Coefticient de corrélation partielle entre les différents constituants de la litiére et certains
éléments du climat

- Partial correlation coefficients between some mineral contents of the litter and some climatic
elements.

b) soit que l'on considére que la pluie intervient de maniére indirecte par le biais de
son interruption momentanée qui oblige les plantes & réduire leur surface
d'évapotranspiration en perdant massivement leurs feuilles. C'est évidemment le cas de
la défeuillaison. Dans ces conditions, nos résultats confirment ceux des travaux récents
sur I'écologie des foréts séches tropicales, en particulier sur la forét seche de Guanica
(Porto-Rico, MURPHY & LUGO, 19862, 1986b; LUGO & MURPHY, 1986). Ils s'opposent
en revanche & ceux des auteurs déja cités (BERNHARD-REVERSAT et al. 1972, NJOKU,

1963).

La défoliation progressive qui se développe d mesure que la saison séche tend &
sa fin et donc que la température augmente, est consécutive au cheminement normal du
cycle biologique des essences du muhulu (4 partir de la feuillaison en saison des pluies
jusqu'a la sénescence en saison séche) et & la baisse concomitante du degré
d'hydratation du sol. Cette diminution, comme on l'a dit précédemment, atteint son
point le plus bas en septembre.

C'est grace au mécanisme de réduction de la surface d'évapotranspiration que
l'on peut comprendre la défoliation massive des foréts de climat équatorial ou
subéquatorial & forte évapotranspiration (environ 1500 mm.an-! : UNESCO, 1979) ot la
saison séche, aussi courte soit-elle, s'y marque par une augmentation de la chute de
feuilles.



Curieusement le cycle des apports de fruits au sol ne semble montrer, malgré les
quantités importantes de diaspores récoltées en saison séche, que des liens trés laches
avec les facteurs du climat.

L'alternance des périodes d'alimentation et de non-alimentation de la forét en
eau conduit 4 reconnaitre deux cycles opposés quant aux apports de matiére organique a
la litiére (fig.18). On a d'un c6té, le cycle de la chute de feuilles et de fruits qui
prédominent en saison séche, de l'autre celui de la chute de bois qui, & l'opposé, est
maximal en saison des pluies.

APP LA
. APPORTS ORGANIGUES MENSUELS ORTS FOLIARES
/s APPORTS LIGNEUX

RASONDJ FMAMMAASOND JF MAMINILAS ONDIF MAMIAAS ONDJ F MAMI
1980 1981 1982 1983

Fig. 18 : Périodicité des apports organiques a la litiére (les valeurs mensuelles sont exprimées en % de la
valeur annuelle moyenne).

- Periodicity of the organic supplies to the litter (monthly values are expressed in terms of the
mean annual value).

En conclusion, des résultats obtenus dans le cadre du présent travail et de
certaines données de la littérature, notamment de MENAUT (1974), il ressort que c'est
plutot au travers de facteurs indirects et concomitants, comme le desséchement du sol,
la coincidence de la période de feuillaison et de la saison des pluies, ou de la période de
jaunissement des feuilles et de la saison seche, que les influences de la température
s'exercent sur la végétation. Il se confirme que l'alimentation de la forét en eau reste
I'¢lément fondamental des cycles relatifs aux apports organiques a la litiére. De méme
que la température conditionne les activités biologiques dans les régions tempérées,
l'eau météorique définit de maniere déterminante les saisons et en méme temps régle les
activités biologiques dans les régions tropicales.
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B. VARIATION DE LA COMPOSITION MINERALE

La migration de certains éléments biogénes tels que les composés azotés des
feuilles sénescentes, est connue depuis longtemps. L'idée la plus répandue est celle
d'une baisse de 20 % des teneurs en éléments minéraux des feuilles au profit des parties
ligneuses survenant avant l'abcission (COMBES, 1926, BRAY & GORHAM, 1964).

En ce qui concerne les foréts de climat équatorial et subéquatorial, nous n'avons
pas une idée précise de l'ampleur de ce phénomeéne. Les travaux antérieurs signalent
simplément que la composition minérale des apports organiques a la litiére ne varient
pas de manicre significative au cours de l'année, de telle sorte que I'on peut la
considérer comme constante. Ce qui laisse supposer en fait que la migration, le pluvio-
lessivage et les facteurs du climat, ont une influence continue, plus ou moins uniforme
au cours de l'année. Dans les climat a saisons marquées en revanche, les observations
(v. II1.4. D, ont mis en évidence des changements saisonniers dans la composition
minérale des végétaux.

Le muhutu de Luiswishi, écosysteme de climat tropical humide de saisons
contrastées, s'éloigne des foréts de basses terres pour se rapprocher des formations
vegétales des régions arides. Il n'en manifeste pas moins une individualité propre. Les
teneurs en éléments majeurs, plus particuliérement en azote, potassium et calcium, des
différents organes étudiés, sont affectées de fluctuations saisonniéres manifestes.

L'analogie entre les fluctuations de la composition minérale des apports a la
litiere et celles des éléments du macroclimat (fig.19), évoque des relations étroites de
dépendance du métabolisme de la plante vis-a-vis des conditions météorologiques.

On sait, en effet, par les lois de la physique du sol, que dans la nature, la
tendance spontanée et universelle de toute substance est de se déplacer d'un point ol
I'énergie potentielle est plus élevée vers un point ol elle est plus basse (HILLEL, 1974).
On sait par ailieurs que lorsqu'un sol est saturé, son eau est & une pression hydrostatique
plus élevée que la pression atmosphérique; son potentiel de pression est dit positif.
Cette eau tend donc & se déplacer vers l'atmosphére. Lorsque par contre
I'évapotranspiration est élevée et le desséchement du sol est prononcé, comme c'est le
cas en saison séche, la pression hydrostatique de l'eau du sol baisse fortement par
rapport a la pression atmosphérique. Son potentiel de pression est négatif; 'écoulement

se fait dans le sens opposé (HILLEL, 1974),

Un processus analogue se développe dans les végétaux vivants. Lorsque en effet,
le sol est humide et la transpiration négligeable, 1'eau au sein des plantes est & une
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pression positive et tend également & s'é€couler dans 'atmospheére. Elle circule a travers
les hydathodes et ressort généralement sur les bords des feuilles la nuit et s'égoutte :
c'est la guttation. Quand l'air n'est pas humide, les gouttes exsudées s'évaporent plutot
que de s'accumuler (RUTTER, 1975).

o, TENEUR EN EAU DU SOL
° { Rapportde a 100gr de terre seche)

354¢°C Pt

Fig. 19 : Variation au cours de
I'année de la composition minérale
compositiony  Slobale des apports organiques  la

MINERALE litiére vis-a-vis de la température et
A du degré d'hydratation du sol (Les
¥1110 apports mensuels sont exprimés en

% des apports annuels moyens).
My, apports foliaires; Mj, apports
ligneux; T, température du sol: H,
humidité du sol.

- Variation over the year of the
global mineral content of the
Ls organic supplies to the litter in
relation with the variations of
10 temperature and soil humidity.
Monthly supplies are expressed in
terms of the mean annual one. Mf,

S leaf supplies: My, wood supplies;
) T , ground temperature; H |, soil
r humidity.
0 .
J A S ON D J F M A M In

Dans le cas de la forét dense seche, ce sont ces phénomenes qui paraissent
mieux exprimer la similitude des courbes des teneurs en éléments minéraux des

végétaux et des éléments du climat.

En saison séche, l'absence totale de précipitations, le desséchement du sol,
l'augmentation progressive de I'évapotranspiration au fur et a mesure que la saison
séche approche de sa fin, entrafnent un décalage de plus en plus marqué. Il en résulte
donc un mouvement de reflux d'éléments vers les parties ligneuses. Clest la

translocation,

Au début de la saison des pluies, avec les premiéres précipitations qui humectent
le sol de la forét, les courbes de la teneur moyenne mensuelle en eau du sol (image de
I'alimentation de la forét en eau par les pluies) et en éléments minéraux des feuilles,
prennent des allures similaires (fig.19). Il y a un mouvement ascensionnel des
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nutriments au profit des parties foliaires. Entretemps, dans les parties ligneuses, la
cession des éléments aux feuilles se traduit par une chute de valeurs.

Les corrélations partielles, au seuil de 0.05 (Tab. XXIX), entre la composition
minérale des différents apports organiques a la litiere et les éléments du climat,
montrent un certain un antagonisme exprimé par les signes. La variation de la
composition minérale des feuilles est corrélée positivement avec la variation de la
teneur en eau du sol et négativement avec la température moyenne mensuelle. La
composition minérale de bois, par contre, manifeste un comportement opposé. Les
teneurs en éléments minéraux des fruits restent pratiquement indifférentes a la
température moyenne mensuelle et au degré d'hydratation du sol, comme cela a ét€ le
cas dans les apports organiques a la litiere.

Par cette opposition des signes des corrélations, par la simultanéité des
variations du climat et des teneurs en éléments minéraux des feuilles et des parties
ligneuses, la variation temporelle de la composition minérale des végétaux constitue un
échange ou un transfert réciproque des éléments biogenes entre ces organes. Cet
échange qui n'est pas 1ié 4 'état des feuilles, explique en fait le processus de migration
saisonniére et périodique des éléments majeurs.

Humidité du sol Température minimum au sol en savane

Feuilles Bois Fruits Feuilles Bois Fruits
Ca 0.13 -0.24 -0.82 -0.51 0.01 -0.62
Cu -044 -0.14 0.15 -0.07 0.30 0.39
Fe 0.46 -0.08 0.11 0.63 -0.50 -0.28
K -0.35 0.14 -042 -0.61 0.22 -0.45
Mg 0.24 -0.28 -0.15 -0.61 -0.16 0.01
Mn -0.64 -021 -0.85 -0.71 021 -0.68
N 0.60 -0.30 -0.83 -0.67 0.19 -0.74
Na 0.28 -0.15 -0.25 0.04 -0.34 -0.09
P 0.10 -0.67 -0.36 -0.39 -0.55 -0.40
Zn 0.39 -0.18 0.19 -0.24 0.43 0.18

Tab. XXIX : Coefficients de correlation partielle entre les compositions minérales des apports 4 Ia litiére
pour les différents types d'organe et certains éléments du climat .

- Partial correlation coefficients between the mineral contents of the supply to the litter by
different organ types and some climatic elements.
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En ce qui concerne le degré de dépendance. il apparait dans I'ensemble que la
fluctuation de la température semble avoir plus d'effet que le degré d'hydratation du sol
sur la variation de la composition minérale des végétaux. Elle influence cependant plus
les teneurs en éléments minéraux des feuilles et de bois que celles des fruits, Pour ces
dernieres, et particuliérement en ce qui concerne les teneurs en calcium, en manganese
et en azote, I'hydratation du sol a plus d'emprise que la température. Toutefois, comme
dans le cas des apports organiques a la litiére, le réle de la température est indirect et ne
se manifeste qu'en présence d'un sol desséché.

Insistons sur le fait que toute l'attention que nous accordons aux facteurs
écoclimatiques réside uniquement dans leur capacité d'influencer fortement le cycle
biologique et non dans celle de le déclencher. Cette capacité fait apparaitre, dans la
variation de la composition minérale des végétaux du muhulu, des anomalies du climat
telles que la "petite saison seche de janvier" ainsi que les principaux reperes du climat
régional tels qu'ils ont été mentionnés aux chapitres 1.1 et 1.2.

Ainsi, la reprise d'activité de la végétation qui se situe souvent avant le début des
pluies, répond & un rythme propre des especes de la région. En effet, les pluies occultes
de la saison séche qui peuvent représenter plus de 10 % des précipitations annuelles
dans certaines régions du Zaire, notamment dans le Bas-Zaire (AUBREVILLE, 1949), ou
la rosée que WALLIN (1967, cité par RUTTER, 1975) considere comme une source d'eau
importante pour les plantes ainsi que pour la germination des spores ou le
développement des organismes pathogénes foliicoles. ne peuvent étre invoquées, car la
période en cause présente une température et une humidité de l'atmosphére qui sont tres
basses. C'est d'ailleurs en ce moment qu'on enregistre la tension de saturation la plus
élevée (MBENZA, 1982).

11 n'est toutefois pas exclu que la fluctuation de certains éléments biogenes
pendant certaines périodes particuliéres soit plutdt liée plus aux facteurs écoclimatiques
qu'a une nécessité du fonctionnement normal du cycle biologique. Ce doit étre le cas
pour la teneur en N et en Ca du bois et des fruits au cours du mois d'aott, de cellesen N
pendant le mois d'octobre, quelle que soit la nature des apports organiques a la litiere.

Comparativement aux mois voisins, le mois d'aolit se caractérise par des
amplitudes thermiques moyennes journaliéres faibles (v. 1.2. B). Le phénoméne
d'aolitement qui se manifeste dans I'némisphére boréal pendant une thermopériode
chaude pourrait en &tre ici aussi l'explication. D'autre part, le mois d'octobre est le plus
chaud de l'année. C'est vraisemblablement dans la sensibilité de l'azote a la chaleur
(caractére volatil de N) qu'il convient de chercher sa corrélation avec la température.
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La migration saisonniére des éléments engendre deux cycles d'éléments
biogénes qui évoluent de maniere opposée par rapport aux cycles des apports
organiques a la litiere. En effet, en saison des pluies, au moment oil la quantité de
feuilles qui tombe au sol est faible, ces feuilles sont pourtant riches en éléments
minéraux alors que le bois est appauvri. En saison séche, les parties foliaires
rétrocédent leurs éléments chimiques aux parties ligneuses qui s'enrichissent On a donc
alors des feuilles appauvries et du bois enrichi.

Contrairement 4 une idée répandue, la migration des éléments biogenes n'est pas
liée exclusivement & I'Age des feuilles. La prise en compte des espéces sempervirentes
sur lesquelles les feuilles adultes non sénescentes ont été prélevées et dont les témoins
ont pu franchir le cap de la mauvaise saison, montre & suffisance que la migration est un
processus physiologique fortement influencé par le climat. Elle devient plus apparente
dans les écosystemes forestiers de saisons contrastées tels que la forét dense seche. Elle
est indispensable au maintien de leur équilibre. Ceci étant, la translocation avant
I'abcission est encore beaucoup plus importante dans ce type de climat, en particulier
pendant la saison séche.

1l convient de noter en ce qui concerne les apports ligneux mensuels a la litiére
que le bois récolté n'est pas en totalité celui qui est mort ef tombé au cours du méme
mois. Ce dernier est toutefois bien présent dans une forét ou le petit bois représente
quelque 62 % des apports ligneux au sol. On ne peut non plus attribuer la baisse des
teneurs au pluvio-lessivage de bois. Les teneurs obtenues pour les eaux d'écoulement
sont faibles (v. II.6. A). Notre assertion s'appuie sur la correspondance entre la
variation de teneur des feuilles et des bois, particulitrement en octobre et en mai.
D'autre part, la variation s'observe assez nettement quand il s'agit d'organes encore sur
l'arbre ou d'apports organiques a la litiére.

Etant donné la quasi-constance des teneurs globales en éléments minéraux des
végétaux et des teneurs en chaque élément minéral des horizons superficiels du sol (5
cm supérieurs), on déduit que I'écosysteme fonctionne en circuit fermé, en ce sens qu'il
se réduit, en fonction des saisons, & un processus de cession et de rétrocession des
éléments entre les divers organes végétaux. Cette situation traduit en fait
l'autorégulation ou homéostasie des essences du muhulu. Elle indique en définitive que
le muhulu a atteint le type de fonctionnement caractéristique d'un stade climacique,
terme ultime d'une série évolutive progressive.

La forét dense séche, la forét claire et la savane relevant du méme climat
régional, on peut admettre que la composition minérale de leurs végétaux est soumise
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aux mémes contraintes. En outre, étant donné que les deux derniéres formations
végétales sont en pleine "expansion", la roche-mere continue a étre leur source
primordiale d'éléments nutritifs. Cette dépendance est renforcée par les feux de brousse

et les termites qui prélevent des quantités appéciables de matiere organique.

En ce qui concerne en revanche la forét-galerie, bien qu'elle soit aussi soumise
aux contraintes du climat régional, la permanence d'une bonne humidité des sols
pourrait la rapprocher des écosystémes de basses terres. Elle constitue une
préoccupation de l'avenir.

CHAPITREIV.2

CYCLES BIOGEOCHIMIQUES DES ELEMENTS BIOGENES DANS LA FORET
DENSE SECHE A ENTANDROPHRAGMA DELEVOYI

Le transfert des éléments biogenes du sol aux divers organes de la plante et vice versa,
se fait selon un circuit bien connu, généralement défini par la séquence sol - végétation
- sol.

Au niveau des plantes, une partie des éléments prélevés par les racines est
retenue dans les organes ligneux pour la croissance de certains tissus, l'autre arrive aux
organes terminaux apres avoir transité par les troncs et les branches. Ils reviennent au
sol & la mort de ces organes.

On entend donc par cycles biogéochimiques des éléments biogenes, le passaqge
des éléments dans les différents maillons du circuit s'achevant par un retour a la
situation initiale. Quelques maillons de la chaine trophique ont été intentionnellement
écartés de cette étude (fig.20). 11 s'agit notamment de la consommation des feuilles par
les herbivores (les chenilles entre autres), des herbivores par les carnivores, et ce pour
deux raisons principales évoquées ci-apres.

a) L'activité des chenilles, particulierement Elaphrodes lactea, qui pullulent en
saison des pluies dans la forét claire, n'a pas été constatée en forét dense séche pendant
les observations.
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Certains auteurs (MADGE, 1969, FITTKAU & KLINGE, 1973) estiment que
I'opinion selon laquelle, dans les régions tropicales, une proportion élevée de feuilles est
consommée par les animaux avant qu'elles ne tombent au sol, n'est pas avérée dans
toutes les foréts et semble en tout cas exagérée. Dans les rares foréts tropicales ou la
consommation des feuilles a été évaluée, elle est apparue comme assez faible. DE LA
CRUZ (1964) 1'a estimée 4 5.6 % de l'ensemble des feuilles pour des foréts tropicales de
montagne, GOLLEY ef al. (1975), dans la forét de Panama, a environ 10 % des feuilles
vertes et des fruits. La synthése réalisée par ALEXANDRE (1981) pour les foréts
tropicales donne une estimation moyenne de 7.8 % de la biomasse foliaire.

A Luiswishi, 1a pullulation des chenilles, comme la consommation des feuilles
par les phytophages considérés dans leur ensemble, se cantonnent a la forét claire et a la
savane, On peut les considérer comme négligeables en muhulu.

b) En ce qui concerne les carnivores, la faible étendue du muhulu n'y permet
qu'un passage sporadique dont on ne peut comptabiliser efficacement les effectifs et
l'incidence. Il existe, en outre, une difficulté majeure, celle d'identifier et de répertorier
les carnivores, en particulier les prédateurs de petite taille; une telle entreprise sortirait
des limites de nos préoccupations.

Pour établir les cycles des éléments minéraux dans la forét dense séche,
référence a été faite au modele déterministe linéaire de GOLLEY er al. (1975). Celui-ci
présuppose que st un écosysteme forestier donné est en équilibre, les flux enirant et les
flux sortant de cet écosystéme sont également en équilibre. 11 en résuite que le transfert
minéral réciproque entre organes ou entre compartiments est également en équilibre.
Celui-ci s'exprime par la relation : dCi/dt = ¥, (Aij - Aji) = 0. Ci est la teneur en éléments
dans un compartiment i, Aij le coefficient de transfert d'un compartiment donneur i a un

compartiment receveur j, t étant le temps de transfert.

L'analyse des cycles biogéochimiques en forét dense séche a été faite 2 deux
niveaux compte tenu des manifestations particuliéres aux saisons. La manifestation la
plus importante est la paralysie, en saison séche, du cycle principal au niveau
édaphique.En effet, selon GOLLEY et al. (1975), en saison séche prononcée, les
prélévements des nutriments du sol par les racines ne s'opérent plus. Et comme nous
venons de le voir, il se produit alors simultanémant un transfert des feuilles au tronc et
aux racines par translocation et un apport au sol des organes aériens morts, tandis qu'a
la saison des pluies, tout le cycle biologique est opérationnel. Nous étudierons donc
d'abord la saison des pluies et ensuite la saison seche.
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La circulation des éléments biogenes emprunte deux circuits distincts, Le circuit
principal, le seul qui sera analysé dans la suite. Cy - C4 - Cg - Cs - Cg - C3 - Cy (fig. 20).
véhicule plus de 90 % du flux de ces éléments. C'est donc le cycle biologique. Le cycle
secondaire, un cycle ouvert, prend en compte les entrées (input ou import) et les sorties
(output ou export) de 1'écosystéme par des processus divers. Les principales entrées
s'effectuent par les eaux météoriques (Ag,1) et par le sous-sol (A7s). Ces derniéres, qu'on
estime égales a la différence entre Mg ; et As,10, n'ont pas été établies en raison du
manque de données sur le bassin versant de Luiswishi et de la distance de plus de 1 km
qui sépare la forét dense séche de la riviere. Cette derniére est, en effet, de plus de | km.

D'autres voies d'entrée et de sortie peuvent également étre envisagées, par
exemple les pertes et les gains dus au vent et aux déplacements des animaux, a la
volatilisation des substances comme l'ammoniaque ou l'eau, & la fixation de l'azote
atmosphérique (UNESCO, 1979). L'estimation de ces flux est évidemment difficile, et est
rare, sinon inexistante dans la littérature. Les sorties concernent I'entrainement par
ruissellement ou lessivage et aussi les exportations dues a l'exploitation humaine ou aux
animaux qui migrent d'un écosysteme a l'autre (TOUFFET, 1982). Les prélevements de
fruits par les frugivores, I'homme y compris (Cy, Co), n'en représentent qu'une part
minime. Dans une forét de Panama ot cette part a été évaluée, elle n'a représenté que
1 % des transferts totaux. Dans le muhulu, les signes de consommation des fruits ne
sont visibles que pendant un laps de temps assez court, durant la petite saison séche de
janvier. La valeur correspondante y est vraisemblablement moindre encore.

A. LA SAISON DES PLUIES

Le transfert des éléments minéraux au sol par le pluviolessivage (A4.5) et par les
détritivores (A4.g) forme le plus important flux, de 'ordre de 390 kg.hal.an"1 (fig. 20,
Tab. XXX). Les prélévements par les racines sont d'environ 82 % (Ag3).

La différence de 70 kg.hal.an! (18 %) constitue la quantité qui migre vers les
profondeurs et les rivieres. On peut remarquer qu'elle est équivalente a celle qui entre
par les eaux de pluie incidentes (Ag,; = 69 kg.ha-l.an"t), répondant ainsi aux conditions

d'application du modele déterministe linéaire.

Les transferts vers les organes assimilateurs et reproducteurs prennent 88 % des
prélévements par les racines (A3, +A32). Les 12 % restants sont retenus dans le bois et

retournent au sol par la chute des fractions ligneuses (A3 4).

- 117 -



200

160}

120¢

80,

Poids sec¢/ N

40l

0 50 100 150 200 250
N dans les apports organiques a la litiére ( Kg,hq— “ qn—‘)
8000L

6000L

40001,

ids sec/ P

2000

Po

e = o o . ees 15

1 2 3 4 5 6 7 8 S 10 1 12 13 14
P. dans les apports organiques a la litiére (Kg.ha™' an™')
800}

600}

400L .

Poids sec/Ca

200}

:' % . 373
R X VU . Sy
100 150 200
Ca dans les apports organiques & la litiere { Kg ha .

% Forét dense seche dela Luiswishi

4. 250
an ')

Fig. 21 : Indice d'efticacité de N, Ca et P au sein des foréts tropicales et du muhulu. o = plantations; M =

foréts de montagne, W = foréts sur spodosol; S = savanes séches; (en trait continu ; la
régression polynomiale et l'intervalle de confiance au niveau 0,05, en traits discontinus). A partir
d'une étude similaire des écosystémes tempérés et boréaux (VITOUSEK, 1982, 1984).

- Efficiency index of N Ca and P into tropical forests and the muhulu. o+ = plantations; M =

montane forests; W = forests on spodosols; S = dry savannas. Polynomial regression and
confidence interval at the 0,05 level (dashed lines). From similar analysis in temperate and
boreal ecosystems (VITOUSEK, 1982, 1984).

Remarquons l'importance du flux direct entre la frondaison et le sol par le
pluvio-lessivage (Ao.14 + Ao3.4 - Aot = 88.2 kg. ha-l.an!). Il constitue 38 % du
transfert au sol des éléments minéraux par la liti€re.
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L'accumulation des €léments biogénes dans la matiére végétale vivante ou
morte, 1a lenteur de la décomposition de la litiére et la récupération presqu'instantanée
et totale de la masse minérale que le sol regoit annuellement des parties aériennes et des
horizons holorganiques, entrainent I'absence d'horizon d'accumulation d'éléments
chimiques et la concentration des racines dans les horizons organiques. La forét dense
séche se trouve ainsi en équilibre chimique avec son substrat (homéostasie), Cet
équilibre exprime la "grande plasticité écologique du muhulu" en ce qui concerne les
conditions édaphiques et engendre malheureusement son instabilité vis-a-vis des
facteurs anthropiques et climatiques; comme il en est d'ailleurs des foréts primaires
équatoriales. On y reviendra au chapitre IV .4, étant donné son importance écologique et
géographique.

Cinq variables. a savoir le quotient de pluviolessivage foliaire, le quotient de
prélevement des nutriments au sol, le taux de renouvellement, la mobilité et l'efficacité
des éléments au sein du muhulu, ont été étudiées en vue de définir la vitesse de
cheminement spécifique de chaque élément & travers les différents maillons du circuit
principal de I'écosystéme et ainsi d'en évaluer le dynamisme.,

L. QUOTIENT DE PLUVIO-LESSIVAGE FOLIAIRE (P}/A)

Il compare I'importance des éléments pluviolessivés par rapport aux éléments
restitués au sol par la chute annuelle de feuilles. Quatre groupes d'éléments (Tab.
XXXI) ont été identifiés.

a) Le potassium et le phosphore sont les plus facilement lessivés. Des quantités
de l'ordre de 2.8 et 3.5 fois la valeur des apports foliaires a la litiere atteignent
annuellement les horizons édaphiques.

b) Le calcium et le magnésium sont pluviolessivés en raison de 43 et de 76 % de
leur poids dans les apports foliaires au sol.

¢) Cinq éléments, le cuivre, le fer, le manganése, le sodium et le zinc, sont a
l'opposé, résorbés ou retenus par les feuilles lors des précipitations et n'en sont donc
pratiquement pas enlevés. La forte concentration de ces éléments dans les apports
foliaires au sol par rapport a leurs teneurs dans le pluvio-lessivat, entraine un rapport
des valeurs relatives trés élévé,

d) Enfin, l'azote n'est quasiment pas entrainé par les précipitations. Les teneurs
élevées qui en font 1'élément le plus abondant des essences du muhulu, suggérent qu'il
est sans doute récupéré dans la litiere par les nombreuses radicelles mychorrhizées des
horizons superficiels. Les essais de mise en évidence des bactéries libres fixatrices
d'azote telles que Azotobacter spp., Beijrinkia indica et Clostridium spp., généralement
citées, se sont révélés négatifs (MALAISSE-MOUSSET, 1974). L'atmosphére, source
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importante d'azote, n'a cependant pas fourni de quantités appréciables dans les eaux des
précipitations (v. IIL6. A). Si cette constatation n'implique pas une pauvreté de
I'atmosphére en cet élément, il permet de donner une place non négligeable aux
prélévements par les racines.

A l'examen des valeurs du tableau XXXI, concernant notamment le calcium, le
potassium. le magnésium et le phosphore, il parait clair que les feuilles du mois de
septembre utilisées dans les expériences de décomposition étaient fortement appauvries
a la fois par le pluviolessivage et par la translocation des éléments biogénes.

Py/A Pr/A

Ca 43 17 167 121
Cu 597 371 -598 -143
Fe 50 - 46 -
K 277 46 367 170
Mg 76 47 154 146
Mn 41 148 0.2 178
N 6 - 123 -
Na 1476 - -1276 -
P 340 8 256 139
Zn 133 300 -4156 2

1 2 3 4
N.B.  Colonnes 1 et 2 (P{/A) quotient de pluviolessivage foliaire: Colonnes 3 et 4 (Pa/A) quotient de

prélévement défini ci-aprés. Les valeurs des colonnes 2 et 4 sont tirées de GOLLEY et al. (1975).

Tab, XXXI : Quotient (%) de pluviolessivage foliaire et taux de prélevement des éléments minéraux pour
deux foréts tropicales : 1, 3 (forét dense séche) 2, 4 (forét de Panama)

- Leaves leaching ratio (%) and uptake ratio of mineral elements in two tropical forests. Column 1
and 3, dry evergreen forest; column 2 and 4. Panama forest.

Cela contribue également a expliquer la vitesse de dégradation lente de la litiére
foliaire. La comparaison des quotients {(P)/A) obtenus dans le muhulu avec ceux établis
dans la forét de Panama par GOLLEY et al. (1975), montre, sauf pour le manganése et le
zine, des valeurs élevées pour le premier milieu et faibles pour le second.
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2. QUOTIENT DE PRELEVEMENT DES ELEMENTS (Pt/A)

C'est le rapport des éléments prélevés au sol par les racines sur les éiéments y
amenés par la chute foliaire annuelle. Il donne, une autre dimension du fonctionnement

du muhulu.

Les quantités de calcium, de potassium, de magnésium, d'azote et de phosphore
prélevées sont relativement importantes. Elles sont de 1 a 4 fois plus élevées que leur
masse respective dans les apports foliaires au sol. Les quantités relativement élevées de
Fe et de Mn (Tab. XXXI) dans les apports foliaires & la litiere par rapport a celles qui
sont prélevées, entrainent des quotients assez faible, respectivement de 46 et 0.2 %. Ce
sont en fait, des éléments qui sont retenus ou résorbés par les feuilles lors des chutes de
pluie (I1IL6).

Enfin, la remarque faite précédemment au point 1 concernant les valeurs élevées
du cuivre, du sodium et du zinc reste également valable dans le cas présent. De méme,
la comparaison des valeurs établies dans les deux foréts montre des prélévements élevés
en muhulu et faibles en forét de Panama.

En ce qui concerne 1'azote, bien que sa vitesse de libération par décomposition
des litiéres soit faible et que le transfert par pluviolessivage soit presque nul, son taux
de prélevement est de plus d'une fois sa masse dans les apports foliaires au sol et
souligne une activité relativement importante des racines. A ce propos, les travaux
récents réalisés dans les écosysteémes forestiers africains par HOBERG(1989) signalent
une importante activité des mycorrhizes dans les zones soumises a une saison séche

marquée,
3. TAUX DE RENOUVELLEMENT (TURN-OVER)

On définit ce coefficient comme étant le rapport de la quantité de matieére ou
d'éléments biogeénes renouvelée chaque année dans un compartiment de I'écosysteme
sur la quantité stockée dans ce méme compartiment. Il s'exprime en années.

TOUFFET (1982) précise que ce taux relie la structure au fonctionnement de
I'écosysteme et permet d'y apprécier la vitesse de recyclage du flux d'énergie et
d'éléments biogenes et donc I'état d'équilibre.

Le taux de renouvellement des éléments n'est pas constant; il varie avec
I'écosysteme et avec l'organe (Tab. XXXII). En général, la vitesse de recyclage des
éléments est élevée, elle est maximale dans Cj, faible dans C4 et encore plus réduite
dans C3, A l'exception du fer (2.9) et du manganese (11.4), pour lesquels les vitesses de
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renouvellement sont plus grandes en C4 qu'en Cj, pour les autres éléments, elles
s'établissent selon le gradient C; > Cy4 > Cs. Il est intéressant de noter déja ici la vitesse
de recyclage relativement élevée du calcium en Cy (0.50) et en C4 (1.30). Il en est de
méme de l'azote (1.90 en C; et 1.00 en Cy4), qui se révele plus vite recyclé que le
potassium ou le phosphore en Cy.

En comparant la forét dense séche de Luiswishi 4 la forét dense humide de
Panama, on constate en général que la vitesse de circulation des éléments est plus
élevée dans la forét de Panama que dans le muhulu. Dans les feuilles cependant, en
dehors du fer, du magnésium et du manganése, la vitesse de renouvellement devient
beaucoup plus élevée dans la forét dense séche de Luiswishi. Ce comportement est a
rattacher, vraisemblablement, & la présence d'une longue période de repos qui écourte la
période végétative et augmente la vitesse de recyclage des éléments. Le phénomene est
bien connu dans les zones désertiques ol la germination autant que le développement et
la mort des végétaux se font en un espace de temps relativement court.

Feuilles C1 Bois C3 Litiere C4
Ca 0.50 0.90 48.60 12.40 1.30 1.10
Cu 0.20 1.30 3.10 14.00 5.10 0.30
Fe 2.90 0.40 4,30 4.60 0.30 1.00
K 0.80 0.80 84.20 15.20 3.20 0.20
Mg 1.20 0.90 33.50 11.80 1.30 0.60
Mn 11.40 1.70 5.70 66.30 0.002 140

N 1.90 - 101.30 - 1.00 -
Na 0.10 0.90 6.00 11.40 9.40 0.10
P 1.00 1.60 10.90 11.70 1.80 1.20
Zn 0.02 0.90 0.30 167.50 22.70 0.40

1 2 3 4 5 6

N.B. Colonnes I, 3, 5 forét dense séche de Luiswishi; Colonnes 2, 4, 6 forét dense de Panama
(GOLLEY er al, 1975).

Tab. XXXII: Taux de renouvellement des éléments biogénes (années) dans deux foréts tropicales
humides

- Renewing rate (years) of biogenic elements in two humid tropical forests.
4. MOBILITE DES ELEMENTS

La mobilité des éléments est définie comme étant le rapport en poids des
éléments restitués au sol par la végétation sur les éléments que cette méme végétation a
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absorbé (ULRICH, 1968. cité par CLEMENT & TOUFFET. 1980). Elle rend compte de la
vitesse de circulation dans le cycle biologique.

L'absorption par les plantes désigne la quantité de chaque élément contenue dans
les parties vertes, a laquelle s'ajoute la fraction pluviolessivée (ROZE, 1980). A cause de
la résorption ou de la rétention du cuivre, du fer, du manganése, du sodium et du zinc
lors de chutes de pluies, on ne tiendra compte que des éléments majeurs pour lesquels
les taux de mobilité respectifs sont :

Ca Mg P K N

1.55 0.81 0.76 0.69 0.64

Le calcium présente un taux de mobilité élévé. Il vaut pratiquement deux fois
celui de chacun des éléments pris isolement. Cette grande vitesse de circulation du
calcium se comprend par le fait que la végétation du muhulu est pauvre en cet élément
(fig.11). (Cette pauvreté se retrouve aussi dans la composition minérale des végétaux de
la forét claire. Elle est donc liée au site. Cela explique d'ailleurs que son temps de
renouvellement en Cl et C4 est, & quelques exceptions pres, plus court que celui de
chacun des macroéléments (Tab. XXXII).

Pour l'ensemble de cing éléments, leur mobilité reste relativement élevée. Elle
répond d'une part. a la courte période d'activité des plantes du muhulu, comme souligné
plus haut; d'autre part, a la faible vitesse de libération des éléments, laquelle crée au
moment de reproduction un appel important et permanent vers les parties vertes,

5. EFFICACITE DES ELEMENTS AU SEIN DU MUHULU

VITOUSEK (1982, 1984) définit l'efficacité (efficience ou rendement) d'un
élément au sein d'un peuplement, comme la quantité (A) relativement importante de
matiére organique produite par unité de nutriment prélevée (EA). (A apports
organiques a la litiere en kg.ha'lan"!, EA masse de 1'élément dans les apports
organiques a la litiére en kg ha-l-an'1).

La discussion de cet indice ne concerne que trois éléments, a savoir le calcium.
l'azote et le phosphore. 1] s'agit des seuls éléments que VITOUSEK (1984) avait analysés
dans 62 foréts tropicales. Ils permettent en conséquence d'établir des comparaisons
pour mieux situer le muhulu au sein des foréts tropicales. Les écarts a la moyenne
établis & partir des données fournies par l'auteur étant cependant beaucoup trop grands,
aucune information utile n'en peut étre tirée.
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Muhulu Moyennes Muhulu Moyennes

Ca 125 1341122 Mn -1708

Cu -2121 N 103 96 £ 46
Fe -7463 Nu -2153

K 81 P 1110 2515 +2058
Mg 350 Zn -1273

Tab. XXXIII : Indices d'efficacité des éléments biogenes dans la forét dense seche et indice d'efficacité
moyen de Ca, de N et de P calculés pour 62 foréts tropicales

- Efficiency index of the biogenic elements in a dry evergreen forest and mean efficiency index of
Ca. N and P, evaluated for 62 tropical forests.

Au travers de la figure 21 néanmoins, il ressort qu'a 'exception du phosphore.
les valeurs obtenues dans ta forét dense séche se rapprochent ou sont parmi celles des
foréts de montagne a efficacité élevée. Cela permet d'assurer, malgré six mois de repos
de la végétation, une production annuelle de matiére végétale équivalente a celle des
écosystémes tropicaux de basses altitudes o, selon DOMMERGUES (1963). un méme
élément peut revenir plusieurs fois dans le circuit. Quant aux autres €léments, l'absence
d'une échelle de référence ne permet aucune indication significative.

En conclusion, le muhulu & Entandrophragma delevoyi fonctionne comme les
foréts primaires de basses et hautes altitudes. Par des mécanismes complexes de
compensation, la présence d'une saison séche de six mois ne constitue pas un handicap
susceptible d'entraver son équilibre.

B. LA SAISON SECHE

Alors que les débris végétaux des parties épigées continuent & alimenter la litiére
tout au long de I'année et de maniére plus importante encore pendant la saison séche, un
certain nombre de postes. notamment ceux relatifs au prélévement des éléments du sol
par les racines, deviennent inexistants et par conséquent les transferts des éléments sont
inhibés a ces niveaux. Le cycle principal se trouve disloqué et comporte plusieurs
sections indépendantes (fig.20 B). La seule circulation interne qui subsiste encore
s'effectue en sens unique, des organes terminaux vers les parties ligneuses.

A partir de ces constatations, on peut supputer ce qui s'est passé lors des
épisodes climatiques secs au cours desquels la forét dense séche avait fortement reculé
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pour ne subsister que dans les sites les plus favorables a partir desquels son expansion
s'est faite & nouveau lors d'épisodes chauds et humides. Le mécanisme de cette
mouvance sera discuté au chapitre IV.4. Mais d'ores et déjd, on peut retenir que la
structure racinaire et la sécheresse prolongée du climat sont les éléments essentiels de la

compréhension du recul de la forét dense séche.

CHAPITRE 1V.3

PLACE DUMUHULU A ENTANDROPHRAGMA DELEVOYI AU SEIN DES
FORETS DENSES TROPICALES

Un des objectifs de ce travail est de situer la forét dense séche &
Entandrophragma delevoyi par rapport a I'éventail des foréts tropicales. La question que
l'on se pose ici est celle de savoir si la connaissance des apports organiques a la litiére et
de leur cycle, de la composition chimique des végétaux ainsi que des flux des éléments
minéraux, peut permettre d'inclure ou d'exclure sans ambiguité le muhulu des foréts
denses humides auxquelles il est souvent rattaché.

Au niveau des foréts tropicales humides, la compilation des mesures des apports
foliaires a la litiére effectuée par BRAY & GORHAM (1964) a fourni une moyenne de
6.8 t.ha-lan-!. Cette valeur est réguliérement mentionnée dans la littérature. Selon
ALEXANDRE (1981), cependant, la forét zairoise & Brachystegia avait été reprise deux
fois, ainsi que deux valeurs de forét de montagne. De plus, l'estimation des apports
foliaires & la litiere avait été faite & partir des apports organiques totaux a la litiere sur
base d'un seul coefficient de 0.66 tiré des seules mesures de NYE (1961).

Tenant compte de ces erreurs, ALEXANDRE a proposé une moyenne corrigée de
7.1 tha-lan'! pour l'ensemble des peuplements naturels denses. D'autres auteurs,
PROCTOR et al. (1983), LOWMAN (1988) entre autres, ont préféré situer leur estimation

par rapport aux quantités totales extrémes comprises entre 6 et 12 t.ha-l-an-1.

Les données disponibles relatives aux apports organiques totaux au sol dans les
foréts tropicales naturelles, situent les valeurs extrémes entre 3.4 et 15.3 tha-lan-l.
Celles-ci ont été établies respectivement par RAI (1981) dans la pluviisylve de South

Bhadra (Inde) et par LAUDELOUT et MEYER (1954) dans la forét ombrophile &
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Macrolobium de Yangambi (Zaire). Des quantités plus importantes (19, 23 et 25 t.ha
Lan-1) ont été enregistrées dans les foréts denses humides de Thailande par OGAWA et
al. (1961) et KIRA er al. (1964). Elles sont toutefois rarement citées, parce qu'on les
considére comme étant beaucoup trop élevées et méme biaisées par le fait que les
observations ne se sont méme pas étalées sur une année entiére.

Il convient d'ailleurs de rappeler la diversité des méthodes et des conditions
d'observation quant a la mesure des apports organiques a la litiére. En ce qui concerne
les apports foliaires au sol, par exemple, bien qu'ils en constituent la part de loin la plus
importante et la plus étudiée, les dimensions et le nombre de placeaux, la durée
d'observation, la fréquence des récoltes demeurent trés différents d'un auteur a l'autre
(v. IL1. A). C'est pourquoi PROCTOR (1983) et VITOUSEK (1984) ont attiré l'attention
sur les difficultés de comparer des données obtenues a partir de techniques non
standardisées et d'employer des dénominations qui sous-entendent des réalités diverses
(apports de bois au sol par exemple).

Pour notre part, c'est en considérant les données de la littérature en notre
possession comme caractéristiques des foréts étudiées que nous tentons de situer la forét
dense séche de Luiswishi.

En nous référant donc a l'annexe 1 relative aux apports organiques 4 la litiere et
aux quantités d'éléments minéraux majeurs habituellement analysés (Ca, K, Mg, N, P), la
comparaison des valeurs moyennes de 6.62 £ 1.42 t.ha"l.an"! d'apports de feuilles ainsi
que les 10,12 + 1.90 tonnes d'apports totaux annuels au sol, obtenues dans le muhulu &
celles respectivement de 6.27 + 1.88 (n = 51) et de 8.92 £ 3.63 (n = 84) t.ha-l.an"!
établies a partir des données des foréts denses tropicales, montre que ces valeurs sont
comparables. D'autre part, on remarquera encore que la production de litiére n'est
nullement liée  la situation géographique d'une forét, mais plutdt aux types biologiques
dominants, ce qui entraine une dispersion des valeurs,

11 se dégage donc que la diminution des quantités d'apports organiques & la
litiere en progressant du sud vers le nord & partir de zone équatoriale observée dans
I'hémisphére boréal (BRAY & GORHAM, 1964), ne se retrouve pas dans I'hémisphére
austral; et cela jusqu'aux limites de la région zambézienne et méme au-deld, comme on
peut l'apercevoir par l'importance des valeurs observées par LOWMAN (1988) en
Australie (entre 30 et 34° de latitude sud). Ces valeurs varient entre 5.0 et 6.3 tonnes
pour les apports foliaires et entre 8.3 et 10.9 tonnes pour les apports totaux a la litiere.
Cette diminution n'est donc pas un critére discriminatoire efficace capable de permettre
une particularisation d'un écosystéme forestier dense tel que le muhulu.
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Il semble toutefois possible, sur base de Ja phénologie de la défoliation, de
pouvoir faire une dissociation entre les foréts de basses et celles de moyennes et hautes

terres, voire méme selon DEVINEAU (1976) d'en établir une distinction physionomique!

Si on considére les éléments minéraux, les valeurs moyennes annuelles (Tab.
XXIII) relatives au calcium (62.0) et & I'azote (96.0) s'écartent de la moyenne respective
de 99 et 110 kg. ha-Lan"! calculée en nous fondant sur les données de I'annexe 1. Celles
en revanche qui concernent le potassium (38.5), le magnésium (22.1) et le phosphore
(4.9), sont proches de leur moyenne respective (34, 26 et 5, Tab. XXXIV).

Notons en ce qui concerne le phosphore, que KLINGE ef af. (1983) étaient
parvenus & la méme conclusion en délimitant dans les régions tropicales, les domaines
de variation des macro-éléments des végétaux vivants (fig.11).

Ca(n=>54) N{n=52) K (n=48) P(n=52) Mg (n=48)
99.05 + 83.57 110.05+£47.14 34.151£28.26 5.04+3.79 25.6647 £ 13.32
62.0 96.0 38.5 +9 22.1

Tab. XXXIV : Quantités annuelles moyennes (kg.ha'!.an"l) d'éléments minéraux restitudes au so par les
apports organiques a la litiere en forét tropicale (caracteres normaux) et en foreét dense seche
(caracteres gras).

- Mean annual amount (kg.ha l-an !)of mineral elements restored to the soil by the organic
supplies to the litter in tropical forests (roman type) and in the dry evergreen forest (bold type).

Qu'il s'agisse de Ca et de N ou de K, de Mg et de P, la forte dispersion des
valeurs (les coefficients de variation se situant entre 43 (N) et 84 % (Ca)) suggere leur
lien avec la flore et la nature des sols. Comme dans le cas des apports organiques a la
litiére, la quantité d'éléments apportée au sol par la chute des parties aériennes, ne
permet pas d'individualiser un écosysteme déterminé. Nous confirmons l'idée de
GOLLEY et RICHARDSON {1977) selon laquelle chaque forét a une composition
chimique unique, mais devrait partager des caractéristiques communes avec des
écosystémes de composition floristique et de fonctionnement similaire poussant sur des
substrats chimiquement similaires.
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CHAPITRE IV .4

NATURE CLIMACIQUE DES ILOTS DE FORET DENSE SECHE

Y a t-il quelqu'intérét & déméler I'écheveau de l'origine des ilots de foréts denses
séches? La réponse a cette question est affirmative. En effet, la notion de climax est
d'une grande importance dans la mesure ou elle permet de situer les groupements
végétaux dans la série évolutive régionale. Elle est aussi importante pour tenter de
tracer I'histoire des paléoclimats et leurs conséquences sur le milieu physique et la
végétation.

Les hypothéses relatives aux origines du muhulu telles qu'elles ont été énoncées
au chapitre 1.3 peuvent é&tre regroupées ici en deux catégories, selon qu'on les lie 4 Ia
présence d'un type de sol particulier (ilots relictuels ou édaphiques) ou au contraire
qu'on les considére comme des foréts climaciques. De 1a découlent les difficultés qu'on
éprouve a définir les processus par lesquels la forét primaire a été morcellée en
lambeaux dispersés dans la forét claire.

Les activités anthropiques, plus spécialement la pratique locale de chitimene
(pratique culturale qui consistait a déboiser un espace donné, a rassembler les végétaux
coupés dans un couloir ol ils sont briilés afin d'y pratiquer la culture) et le feu de
brousse généralisé, sont de plus en plus mis en question et jugés insuffisants pour
expliquer seuls le recul de la forét dense séche, par ailleurs, ininflammable et situé dans
une région qui a toujours été considérée comme sous-peuplée.

Définir le processu de régression du muhulu, est, dans une large mesure,
élucider I'énigme de son origine. Une telle démarche suppose que l'on connaisse au
préalable la structure et le fonctionnement de ce type de forét. Or jusqu'ici, en dehors
des travaux d'observation empirique et d'expérimentation de LHOAS (1957), SYMOENS
et BINGEN-GATHY (1959) et SCHMITZ (1962) (chapitre 1.3), 1a base de réflexion d'autres
auteurs est plus spéculative que pratique.

L'écologie des foréts relictuelles et édaphiques revét, bien siir, un intérét évident
quant a la connaissance des caractéristiques des sites ou ces foréts se sont maintenues.
Les groupements végétaux de cette nature restant néanmoins cantonnés dans des
espaces restreints, présentent un intérét relatif limité et un faible attrait économique.
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L'étude des ilots climaciques. au contraire, retient particulierement l'attention
des botanistes, des phytosociologues et des géographes. Le climax régional est en effet
défini comme "la forme finale de végétation qui se trouve en harmonie parfaite avec
l'interdépendance spécifigue ainsi qu'avec les conditions actuelles du climat régional et
de 1a maturité du sol" (GAUCHER , 1981). C'est donc une formation végétale capable de
s'étendre dans un méme climat régional, et susceptible par conséquent d'étre prise en
compte dans la résolution des problémes cruciaux qui se posent a la zone tropicale,

comme la savanisation des espaces jadis forestiers.

Sur base des travaux antérieurs (chapitre 1.3) , auxquels nous venons de faire
altusion, en particulier de ceux de SCHMITZ (1962), nous excluons I'éventualité d'flots
édaphiques ou hérités d'un climat ancien. Nous nous intéressons uniquement a la forét
dense seche de Luiswishi en tant qu'un stade d'une série évolutive.

La question que l'on se pose est celle de savoir, a la lumiere des études récentes,
notamment celles relatives a la composition minérale des végétaux du muhulu, si on
dispose de suffisamment d'informations nouvelles susceptibles de confirmer ou
d'infirmer la nature climacique des flots de foréts denses séches?

Plusieurs critéres peuvent étre examinés pour différencier les foréts climaciques
des foréts jeunes, spécialement la forte mycorrhization des racines d'arbres des foréts
primaires, la structure racinaire et le statut minéral (STARK, 1971). Nous ne discuterons
que ces deux derniers pour lesquels nous disposons des données.

A. LA STRUCTURE RACINAIRE DANS LES HORIZONS EDAPHIQUES

Décrivant la forét vierge climacique amazonienne et la forét secondaire non
climacique (Capoeira), STARK (1971) en a, entre autres, comparé le systéme racinaire.
11 est subhorizontal et superficiel dans la forét climacique; il est orienté vers les

profondeurs dans le cas des foréts non climaciques.

La recherche des racines menées en foréts tempérées belges (NOIRFALISE ,
1969), a montré que la localisation des radicelles varie avec 1'dge de la forét et la
compacité du sol. Ce dernier caractére entraine un enracinement superficiel. L'auteur
souligne qu'en tout état de cause, la majorité des racines est confinée dans les quarante

premiers centimétres du sol.

Dans les régions tropicales ol la plupart des travaux ont eu pour cadre des foréts
connues comme climaciques, beaucoup d'auteurs, parmi lesquels KERFOOT (1963),
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JENIK (1971), KLINGE (1976), ont abouti a la conclusion que la structure racinaire est
analogue 3 celle observée dans les foréts caducifoliées tempérées. Dans les foréts de
Kade (Ghana) et de Yangambi (Zaire), d'un 4ge variant entre 2 et 50 ans, 85 % des
racines se situent dans les trente premiers centimétres du sol (GREENLAND & KOWAL,
1960).

Profondeur (cm) 0a-25 25a-75 ~75a-100 Totaux
Diameétres (cm)

0.01-0.19 312.20 94.40 14.10 420.70
0.20-049 45.30 27.10 2.50 74.90
0.50-0.99 12.50 9.10 2.10 23.70
1.00-1.99 5.40 5.40 0.40 11.20
2.00-2.99 1.20 5.80 - 7.00
3.00-4.99 0.10 - - 0.10
25.00 0.10 - - 0.10
Totaux 376.80 141.80 19.10 ' 537.70

Tab. XXXV: Structure racinaire (m.m2) de la forét dense séche de Luiswishi (résultats inédits
partiellement empruntés & MALAISSE)
- Root structure (m.m2) of the dry evergreen forest of Luiswishi (unpublished results partly

borrowed from MALAISSE)
Profondeur (cm) 0a-25 25a-75 -754-100 Totaux
Diamétres (cm)
0.01-0.19 295.70 42.00 11.10 348.80
0.20-0.49 28.00 11.20 240 41.60
0.50-0.99 8.30 830 270 19.30
1.00-1.99 2.90 4.40 1.30 8.60
2.00-2.99 - - -
3.00-4.99 - - -
Totaux 334.90 65.90 17.50 418.30

Tab. XXXVI : Structure racinaire (m.mr2) de la forét claire a Brachystegia spp . (résultats inédits de
MALAISSE).

- Roof structure (m.m-2) in the open forest with Brachystegia spp (unpiblished results of
MALAISSE)

La forét dense seche & Entandrophragma delevoyi, compte environ 3800 km de
racines a I'hectare, soit 70 % de l'ensemble des racines. De celui-ci, 3120 km (58 %)
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sont des fines racines (diametre inférieur ou égal & 0.20 cm), se trouvent entrelacés dans
les vingt-cing premiers centimetres du sol.

En forét claire (Tab. XXX V1), en considérant les mémes subdivisions du profil
pédologique, les proportions sont relativement gardées. L'horizon superficiel (0 & 25
cm) concentre environ 3350 km de racines dont 2960 km de fines racines. valeur &
peine inférieure de 5 % 4 celle enregistrée en muhulu (Tab. XXXV).

Le fait que les racines soient localisées dans les couches superficielles n'est donc
pas une caractéristique des foréts climaciques. La distribution des racines est régie par
un certain nombre de facteurs parmi lesquels la localisation des substances nutritives,
Ihumidité, I'aération et la conformation du sol sont les principaux (GAUCHER . 1981).
Ces facteurs trouvent des expressions plus favorables dans les horizons supérieurs.

Dans de bonnes conditions, la recherche des nutriments et de l'eau parait étre
plus déterminante dans l'orientation des racines. En effet, la création par les termites
arboricoles de galeries aériennes comportant des éléments prélevés dans le sol, favorise
le développement des racines aériennes, ce qui engendre une intrication de la
rhizosphére et de la phyllosphere en foréts équatoriales. Dans les foréts tempérées. ot
les termites sont absents, il existe une simple une juxtaposition des deux milieux dont la
limite coincide avec la surface du sol (JENIK, 1971).

Si la structure racinaire ne permet pas de dissocier la forét climacique des foréts
non climaciques, elle est pourtant la clef de la compréhension de l'instabilité des
muhulu et de leur réduction en lambeaux de dimensions réduites.

PAVLYCHENKO (1937, cité par KERFOOT, 1963, p. 21) signalait déja que "Any
disturbance of the major functions of the root system has a profound and usually
deleterious effect upon the aerial portion of the plant. In fact. as it is fairly well known,
the root systems are generally the first part of the plant to be affected by environmental
changes, and the success of any plant or group of plants in different regions will depend
largely on the adaptability of the root to those changes”.

Deux facteurs majeurs qui entrafnent la destruction des racines, les épisodes
climatiques et les activités anthropiques (feux de brousse et abattage des arbres ),
peuvent étre évoqués dans les variations d'extension de la forét dense seche.

1. MODIFICATIONS CLIMATIQUES

Les investigations consacrées 4 la géomorphologie du Shaba, plus précisément
celles d'ALEXANDRE-PYRE(1967, 1971), ALEXANDRE (1984), ALEXANDRE et
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ALEXANDRE-PYRE (1987), ont mis en évidence, l'alternance d'épisodes climatiques secs
(de type désertique) et chauds et humides (de type équatorial) au cours du Quaternaire.
Elles ont marqué les paysages naturels de la région. Des recherches palynologiques
(MBENZA, 1983; ROCHE, 1989; VINCENS, 1989) ont montré que les foréts zambéziennes
(forét dense seche, forét claire, savane ligneuses, forét-galerie) ont évolué vers une
densification lorsque les conditions climatiques devenaient chaudes et humides; vers
une réduction quand elles devenaient plus séches (fig.22).
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Fig. 22 : Synthése des analyses polliniques effectuées sur des échantillons prélevés au Shaba méridional et
de I'évolution du climat qui en est déduite pour les quarante derniers millénaires (MBENZA &
ROCHE, 1980)

- Synthesis of the pollen analysis made on samples from the Southern Shaba and of the climate
fluctuations inferred from them for the last 40 000 years (MBENZA & ROCHE, 1980)

Aux épisodes secs, les groupements végétaux forestiers se sont
vraisemblablement confinés dans des sites propices a leur survie et a partir desquels ils
se sont développés & nouveau chaque fois que le climat redevenait favorable. Il s'agit
des fonds des vallées humides,
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2. LES ACTIVITES ANTHROPIQUES

Bien que les foréts denses tropicales se maintiennent par le simple fait qu'elles
ne brilent pas, certains écrits (SCHMITZ, 1962, 1971 & STREEL, 1963) lient
exclusivement, de maniere peut-étre trop simpliste, la déstabilisation et la réduction de
la forét dense seche aux feux de brousse et a 'abattage des arbres. Il faut tempérer ces
propos et les replacer dans leur chronologie. La sédentarisation des peuples primitifs a,
certes, impliqué un recours régulier a la forét, notamment pour la cueillette et la chasse,
mais ces activités y ont été menées dans le respect de la nature, comme continuent a le
témoigner aujourd'hui encore les indigénes de la forét (Pygmées) et de la savane
(Boshimans). Car en effet, la nature est un domaine sacré, source de vie pour ces

peuples.

Les activités humaines dévastatrices sont proches de nous. ROCHE et BIKWEMU
(1989) situent leur apparition vers 1500 B.P. dans le bassin de Kashiru au Burundi. Au
Shaba, MBENZA (1983) note qu'elles sont relativement récentes.

Le chitimene, quoi qu'il ait été, sembletil, largement utilisé¢ dans les environs de
Lubumbashi a cause de la médiocrité des sols, les exploitations de bois pour des besoins
divers, les feux de brousse, ne suffisent pas a expliquer 1'état actuel de morcellement des
muhulu. Le Shaba est une région souspeuplée (méme aujourd'hui encore la densité de
population au Shaba n'est que de 9 habitants au km? : chiffre de 1989).

La technique de chasse, avec incendie de la brousse, ne concerne que la forét
claire. Le recul de la forét, postérieur 4 3000 B.P.(période d'expansion des formations
végétales actuelles), est synchrone d'une pulsation défavorable a son expansion (fig.22).
Les feux de brousse ne peuvent donc &tre considérés comme la cause originelle de la
réduction et de la naissance de la forét claire; mais plutét comme une conséquence de
l'apparition de ces formations inflammables. Ce réle est aussi celui de "léchages"
répétés du front du muhulu exposé au faciés favorable au feu courant. Il en découle un
recul progressif du front 4 la maniére d'une érosion progressive, empéchant ainsi
l'expansion et la jonction de divers massifs forestiers denses et maintenant la forét claire
dans un état d'équilibre instable.

En conclusion, en admettant que la forét claire résulte de la dégradation de la
forét dense séche, il apparait, sur base des cartes de la végétation du Shaba (LHOAS,
1957; DEVRED, 1960), que cette forét dense séche a jadis occupé la quasi-totalité du
Haut Shaba. Son morcellement et donc 'apparition de la forét claire considérée comme
antérieure 3 l'installation des bantu (SCHMITZ, 1962) ne peuvent étre que consécutifs
aux épisodes climatiques secs. Actuellement cependant, en utilisant volontairement les

- 133 =



incendies, en abattant les arbres, I'homme devient le seul grand responsable de la
réduction et de la disparition de la forét.

B. LA COMPOSITION CHIMIQUE DES VEGETAUX VIVANTS

La composition minérale des végétaux des foréts tropicales telle qu'on la
découvre dans le présent travail (Tab. XIV) et dans les travaux antérieurs (notamment
ceux de GRUBB, 1977; GOLLEY et RICHARDSON, 1977), dépend de la nature des especes
constitutives, du type de sol sur lesquels ces foréts sont établies et de 1'dge des essences
concernées. En ce qui concerne la variation due a 'dge des peuplements, elle n'est
évidente que pour les foréts jeunes , deux ans et moins (FOLSTER et al., 1976, dans la
forét de Colombie, BARTHOLOMEW ef al., 1953, dans les foréts équatoriales de
Yangambi au Zaire).

Quant a la variation dans le temps de la composition minérale des végétaux
laquelle est en fait I'expression de la migration des éléments a travers les différents
orgares de la plante, elle n'est pas non plus particuliere a une forét donnée. Elle résulte
d'un processus de maintien d'équilibre, inhérent a tout écosysteme forestier méme si
dans certains cas elle est peu perceptible.

En conclusion, la composition minérale ne peut permettre le départ entre les
foréts climaciques de celles qui ne les sont pas. Nos analyses confirment les résultats
obtenus auparavant par GOLLEY et RICHARDSON (1977, p. 43) dans les foréts de
Panama en comparant le contenu minéral de neuf foréts, "There is relatively little
commonality between types of forest and that there is much more between geochemical
factors governing elemental distribution”.

Si l'on ne peut caractériser les foréts climaciques vis-a-vis des autres par leur
seule composition minérale, pas plus qu'il n'est possible de distinguer les foréts
tempérées des foréts équatoriales selon ce méme critére, , la circulation des éléments
biogenes s'opére néanmoins en circuit fermé dans un écosystéme forestier climacique et
le différencie vis-a-vis d'un écosystéme jeune. Le muhulu de Luiswishi avec sa capacité
d'autoréguler des masses importantes d'éléments essentiellement stockées dans la
phytomasse et la matiere organique morte, constitue la preuve chimique du niveau
ultime d'évolution atteint par la forét dense seche.

La germination dans la forét claire des graines d'espéces de la forét dense seche,
la colonisation de divers biotopes du Shaba méridional par cette méme forét dense
seéche, l'absence dans la région d'une formation plus évoluée qu'elle, 'homéostasie,
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constituent des preuves suffisantes pour affirmer la nature climacique des foréts denses
seches.

L'expansion des foréts denses peut encore &tre observée sur une plus grande
échelle. En effet, la plantation des arbres fruitiers en l'occurence, Persea americana,
Elaeis guineensis, Cola nitida, Pachylobus edulis, pratique courante dans certaines
parties du Zaire (Bas-Zaire, Bandundu, Kasai), dans les zones en défens entourant les
villages, est le point de départ de l'extension de massifs ligneux qui se densifient
progressivement au fil de temps, Ils s'enrichissent d'especes sempervirentes grace a la
dyszoochorie, surtout lorsque les villages ne sont pas trop éloignés de lambeaux
forestiers le plus souvent de type galeries. Cette expansion permet d'entrevoir la
dynamique de la végétation des régions des savanes.

Une dynamique analogue s'observe pour d'autres ilots de forét dense séche. Dans
le Bandundu, les flots de forét dense séche a Cryptrosepalum exfoliatum subsp.
pseudotaxis (bisangi) reconquiérent la forét claire (mabwati). Cette conquéte a inspiré
la sagesse bantu de plusieurs adages imagés dont le plus expressif est certainement
"Mua kala nseki muakuma bisangi" (Yaka-Kwango), qui littéralement se traduit par :
sur le sol nu s'est installée la forét dense.

Les autochtones ne sont pas intrigués outre mesure par la naissance et le
développement d'une forét dense. C'est un phénomene qu'ils vivent depuis des temps
immémoriaux. Ils ne parviennent cependant pas & réaliser I'impact du feu sur le sol et la
végétation; comme ils n'arrivent pas non plus & se défaire d'une ficheuse habitude
ancrée dans leurs moeurs, celles de briller la brousse pour des raisons agricoles et
cynégétiques.

L'évolution plus ou moins généralisée de différents groupements végétaux vers
une formation dense dans les divers territoires de la région zambézienne, en I'absence
d'activités anthropiques, incite 3 penser que la forét dense est le climax non seulement
du Shaba méridional mais de la majeure partie de la région zambézienne.
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SYNTHESE ET CONCLUSION GENERALE

L'étude des influences climatiques sur le cycle biogéochimique a permis de définir
le modele de fonctionnement de la forét dense séche du Shaba méridional. Celui-ci est
entiérement contr6lé par l'alternance dans le climat de deux saisons bien contrastées qui
se distinguent par la présence ou au contraire ['absence de précipitations laquelle se
répercute tant sur les cycles des apports organiques 4 la litiére que sur la composition
minérale des végétaux. C'est elle qui en exprime le mieux le rythme et les aspects
quantitatifs.

En se référant au rythme annuel de la chute des débris organiques épigés, deux
cycles principaux ont été identifiés. Il y a d'un c6té, le cycle de la défeuillaison ainsi que
celui de la dissémination des diaspores pour lesquels 1a période de chute massive coincide
avec la saison séche. Les quantités obtenues représentent 73 et 62 % des apports
organiques annuels a la litiére respectifs (6623 et 245 kg.ha'!). De l'autre, celui de la
chute de bois mort qui, a 'opposé, atteint une intensité maximale (62 %) en saison des

pluies.

Les deux types de cycles évoluent en quasi-opposition de phase, soulignant par 12
le caractére non aléatoire de la chute de "litiére". De ce fait, les influences marquées du
climat régional sur ces cycles pourraient étre étendues a ceux d'autres formations
végétales de la dition. A titre d'exemple, I'analogie qualitative avec les mémes cycles en
forét claire (MALAISSE ef al., 1975), montre qu'il en est ainsi.

En ce qui concerne la variation temporelle de la composition minérale des
différents organes végétaux, le niveau des teneurs principalement en macroéléments, est
généralement déterminé par les influences concourantes du potentiel de pression de l'eau
du sol et du potentiel de pression de I'atmospheére.

La redistribution saisonniére et périodique des éléments entre les organes
assimilateurs et les parties ligneuses, se résout en un mécanisme de cession et de
rétrocession. Il implique au niveau minéral que les débris organiques épigés, quels qu'ils
soient, récoltés en période de chute massive, sont appauvris. C'est une stratégie vitale de
maintien d'équilibre sans lequel la forét disparaitrait de ce milieu ou les prélévements des
éléments minéraux nutritifs du substrat pédologique ne sont possibles qu'en saison des
pluies. Le flux et le reflux des éléments minéraux dans 'écosystéme expliquent le
phénomene migratoire. Celui-ci n'est ni lié a 1'dge des feuilles ni 4 un organe déterminé
de la plante; mais englobe tout I'écosystéme
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Le role du climat réside dans sa capacité d'exercer une intluence sur le cycle
biologique, c'est-a-dire celui d'imposer, entre le biotope et la biocénose, le sens du
déplacement des flux des éléments biogenes. Il ne semble pas en étre, en tout état de
cause le déclencheur. Ainsi, le débourrement qui, souvent, se produit pendant la saison
séche avant méme le début des pluies, est lié aux rythmes biologiques des végétaux de la
dition et non & un retour des pluies.

Par ailleurs, la biomasse foliaire, la biomasse ligneuse et 1a litiére, constituent les
principaux réservoirs minéraux a partir desquels les éléments biogénes sont prélévés et
redistribués a travers les compartiments de I'écosystéme muhulu. Par le modéle
déterministe linéaire de GOLLEY et al. (1975), on établit qu'un flux des éléments
minéraux de l'ordre de 390 kg.ha! arrive annuellement au sol. Environ 320 kg.ha-l.an-!
sont recyclés par les racines.

Les pertes par entrainement vers les horizons de profondeur et les riviéres sont de
l'ordre de 70 kg.ha-l.an"!, équivalentes aux entrées par 'atmosphére. La végétation ne
vit plus au dépend d'un manteau d'altération déja lessivé, mais au contraire, elle lui
restitue les éléments minéraux nutritifs,

Leur récupération rapide et totale par les racines crée, en toute saison, une
situation de relative constance de la composition minérale du sol. Cela indique donc un
état d'homéostasie du muhulu, type de fonctionnement qui caractérise un stade
climacique, terme ultime d'une série évolutive progessive.

La dégradation du matériel mort se trouve également sous la dépendance de
l'alternance des deux saisons. Les pertes pondérales n'ont lieu qu'en saison des pluies.
Cependant, A I'encontre de ce qui est habituellement observé dans les régions tropicales,
la décomposition de la litiére est trés lente. Les taux annuels obtenus en usant les
formules adéquates - celles de JENNY er al. (1949) en l'occurrence (76 % pour les
feuilles, 37 % pour le bois) -, ou en observant la disparition d'une quantité déterminée de
litiere (55 % pour les feuilles, 10 % pour le bois), sont proches. I faut 6 ans pour que la
litiere foliaire annuelle disparaisse totalement et 13 ans en ce qui concerne le bois. Cette
lenteur est attribuée a plusieurs facteurs :

a) la nature de I'humus. Il est apparu que les caractéristiques de cet humus le
rapprochent plut6t du moder que du mull,

b) la discontinuité des précipitations au cours de l'année. Bien que certains
travaux (notamment ceux de BIRCH, 1968, cités par MENAUT, 1974) considérent au
contraire que l'alternance des saisons est un facteur idéal pour la décomposition des
litiéres, les observations de terrain prouvent le contraire. Il existe plut6t une période active
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pendant laquelle la décomposition a lieu, et une période de repos correspondant a la
saison séche.

¢) I'absence d'une action de grande envergure des termites. Cette particularité
place d'ailleurs le muhulu dans une catégorie de formation végétale exceptionnelle par
rapport & d'autres foréts denses et méme la forét claire voisine ol le role des termites est
prépondérant. Dans ce dernier milieu, les termites par leur campagne de récolte de
matiéres organiques pratiquent une véritable razzia qui n'a de concurrent que les feux de
brousse.

Au niveau de la libération des éléments chimiques, a l'exception d'un départ facile
et important de potassium et quelques fois de fer et de phosphore, les éléments étudiés
dans le cadre du présent travail sont fortement retenus dans les tissus végétaux. Il en
résulte que l'entrainement de certains éléments et la rétention des autres engendrent, pour
ceux retenus, une augmentation relative des teneurs, quel que soit 'emplacement des
échantillons en observation. Cela place de nouveau le muhulu parmi les milieux
particuliers en région tropicale ot généralement, les courbes de libération des éléments
chimiques et de perte pondérale sont similaires.

Une difficulté de libération des éléments chimiques pendant la décomposition de la
litiere confére au pluviolessivage de la frondaison, un r6le important dans l'entrainement
des nutriments vers le sol et leur mise  la disposition des plantes. Les quantités apportées
par cette voie, y compris I'apport par I'atmosphére (157 kg.ha-l.an"l), représentent
environ 67 % de la masse minérale annuelle que les apports organiques a la litiére

restituent au sol.

Une seconde source de nutriments pour la phytocénose, certainement la plus
importante, est 'absorption des éléments, sans doute essentiellement par l'entremise de
mycorrhizes présents dans les horizons organiques. C'est en particulier le cas de l'azote,
macro-éléments non libéré par le pluviolessivage et dont le taux de prélévement annuel de
123 % (Tab. XXXI1) le rattache aux autres éléments majeurs (Ca, K, Mg, P) également
récupérés dans une grande proportion. Les taux de récupération sont compris entre 154
(Mg) et 367 % (K).

La grande productivité du muhulu associe ce peuplement d la majorité des foréts
denses de basses terres. Qu'il s'agisse de la défeuillaison ou de la chute des débris
organiques totaux, les quantités respectives obtenues dans la forét dense séche (6.62 et
10 thalanl) sont comparables aux valeurs moyennes établies dans les foréts
susmentionnées (6.27 + 1.88, n = 51; 8.92 + 3.63, n = 84). Celte capacité est rendue
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possible par des taux de renouvellement élevés, par la grande mobilité et efficacité des
nutriments circulant au sein de la forét dense séche.

En n'examinant que les taux de renouvellement des cing éléments majeurs dont il
a été question plus haut, les évaluations en forét dense seéche pour les feuilles (Cy) et la
litiere (C4), sont sensiblement analogues 4 celles obtenues par GOLLEY er al. (1975) dans
une forét ombrophile du Panama.

La mobilité des mémes éléments est comprise entre 0.64 (N) et 1.55 (Ca). Elle est
la plus élevée pour le calcium, élément faiblement représenté dans les végétaux du
muhulu; elle est faible pour l'azote, élément le mieux représenté parmi ceux étudiés ici,
mais difficilement libéré lors du pluviolessivage des frondaisons et au cours de la
décomposition de la litiére.

Quant a l'indice d'efficacité des éléments, en ne considérant toujours que les
macro-éléments, les valeurs sont comprises entre 81 (K) et 1110 (P) (v. IV.2. A. 5). La
comparaison faite pour trois d'entre eux, & savoir le calcium (125), I'azote (103) et le
phosphore (1110) pour lesquels VITOUSEK (1984) a étudié les indices d'efficience dans
62 foréts tropicales, considere la valeur de deux premiers éléments cités comme étant
assez proche de celle des foréts de montagne dont l'efficacité est par ailleurs assez élevée;
tandis que celle du P s'en éloigne tout en occupant dans la distribution une position
moyenne.

Eu égard a ce qui précede et dans le climat actuel, I'inhibition en saison séche du
cycle biologique principal ne constitue pas un handicap au fonctionnement de la forét
dense séche, d'autant plus que les activités biologiques fonctionnent au ralenti. Par ces
mécanismes, un schéma de diminution des apports organiques a la lititre 2 mesure que
l'on s'éloigne de I'Equateur (BRAY & GORHAM, 1964; MOSANGO, 1989 - 1990), ne peut
étre utilisé efficacement pour distinguer dans I'hémisphere sud, les foréts tropicales des
foréts équatoriales.

En ce qui concerne la place du muhulu dans la série évolutive de Luiswishi, I'état
homéostasique de cette forét, sa capacité de s'étendre sur des substrats variés et de
phagocyter les formations qu'elle envahit, peuvent étre considérés comme des preuves
tangibles de sa nature climacique. Par ailleurs, la répétitivité dans des territoires éloignés
du Shaba du méme phénoméne d'envahissement des formations ouvertes par les
formations denses, laisse & penser que dans la majeure partie de la région zambézienne, la
forét dense constitue vraisemblablement le climax. L'alternance d'épisodes climatiques
successivement humides et un peu plus chauds (Pluviaux) et secs (Interpluviaux) est 4
l'origine de son recul et de sa réduction en flots de dimensions réduites. Les muhulus se
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seraient maintenus dans des sites a économie d'eau plus favorable, sorte de nunataks, qui
auraient été le point de départ de nouvelles extensions chaque fois que les conditions
climatiques le permettaient. Ce n'est que plus tard que les activités anthropiques ont
renforcé I'isolement des flots et ont maintenu et maintiennent encore aujourd'hui la forét
claire dans une situation d'équilibre instable (pyroclimax).
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