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Stellingen 

1. Voor de ontwikkeling van een evenwichtig beheersysteem voor 
natuurbossen dient, op basis van de bionomische beginselen, de centrale 
stellingname voor de mens en zijn behoeftenbevrediging uit economische 
overwegingen, vervangen te worden door een centrale stellingname voor het 
biosysteem bos en de zich daarin voltrekkende spontane processen. 
[dit proefschrift] 

2. Bij oogstbeheersing op bionomische grondslag kan voldaan worden aan 
de eisen van instandhouding van de ontwikkelde bosmatrix en van de 
aanwezige soortensamenstelling door de houtoogst te laten plaatsvinden 
volgens de optredende sterftepatronen en te beperken tot aftakelende bomen. 

[dit proefechrift] 

3. Sterfteverschijnselen in tropische regenbossen treden op, in en bij 
bomen uit het kronendak, volgens een patroon van «locale impulzen ». 
[Putz, F. & K. Milton (1982). Tree mortality rates on Barro Colorado Island. In: E.G. Leigh, A.S. Rand & 
D.M. Windsor (Eds.). The ecology of a tropical forest Seasonal rhythms and long-term changes, p. 93-100. 
Smithsonian Institution Press, Washington, D.C.; dit proefschrift] 

4. De dynamiek van bossen, uitgedrukt als het sterftepercentage van een 
totale boompopulatie, zou, voor tropische regenbossen, uitgesplitst moeten 
worden in de optredende sterftepercentages bij de boompopulaties die deel 
uitmaken van de verschillende kronendak compartimenten om een juiste 
vergelijkingsbasis te verkrijgen. 
[dit proefschrift] 

5. Van boomsoorten die geen differentiatie tussen kernhout en spinthout 
vertonen kan men niet algemeen veronderstellen dat ze daarom een kortere 
levensverwachting hebben. 
[Ng, FS.P. (1986). Tropical sapwood trees. Natnralia monspeliensia, no. hors serie, Colloque 
international sur l'arbre I I : 61-67.] 

6. Groeimetingen aan een boom via opname van de diameter op borst-
hoogte geven een onvoldoend betrouwbaar beeld van de groeiverrichtingen. 

[dit proefschrift] 



7. Een bij veroudering binnen een boom optredende « afdaling van loof », 
aangeduid met de Franse bosbouwterm « descente de time », kan gepaard 
gaan met het« opklimmen van wortels », oftewel een « remontee des 
ratines » . 

[dit proefschrift] 

8. Het effect van « crown-shyness », zoals gedefinieerd door Jacobs 
(1955) ter aanduiding van afstandelijke boomkruinen bij exemplaren van 
eenzelfde soort en uitgebreid door Ng (1977) ter aanduiding van afstande­
lijke deelkronen binnen een volgroeide boom, wordt waarschijnlijk in eerste 
instantie veroorzaakt door een optredende waterstress en een verminderde 
zuigspanning van bladeren die zich binnen de optredende « ademruimten » 
van andere bladeren en bladmassa's ontwikkelen. 

[Jacobs, MR- (1955). Growth habits of the Eucalypts. Government Printer, Canberra.; Ng, F.S.P. (1977). 
Shyness in trees. Nature Malaysiana 2 (2): 34-37.; dit proefschrift] 

9. Omdat door menig onderzoek in « natuurlijke » bossen overduidelijk is 
aangetoond dat een bosecosysteem niet geteeld kan worden, maar een 
spontane ontwikkeling doormaakt, zou een universitaire vakgroep die deze 
processen bestudeert ook een overeenkomstige naam moeten dragen. 

10. Elke vorm van samenwerking waarbinnen informatieuitwisseling 
optreedt, dus ook ontwikkelingssamenwerking, wordt gekenmerkt door het 
cybernetisch basisprincipe, dat aangeeft dat de organisatievorm die de 
meeste informatie heeft weten op te bouwen alsmaar rijker wordt van een 
dergelijke samenwerking. 

[A basic Principle of Organization. In : Margalef, R. (1968). Perspectives in ecological theory. The 
University of Chicago Press, Chicago.] 

11. De nederlandse bosbouwterm « overstaander », gebruikt ter aanduiding 
van bomen die gehandhaafd zijn voor zaadproduktie na een bezaaiingskap, 
vormt tevens een goede benaming voor in tropische regenbossen voor-
komende « emergenten », omdat die zich zeer lang in een dominante positie 
in het kronendak kunnen handhaven en daar eenzelfde functie vervullen. 

12. Een proefschrift waarin de proeve van het geschrift nog voldoende 
aandacht krijgt behoort men pas te verdedigen op een leeftijd waarop de 
secundaire diktegroei zijn intrede heeft gedaan. 

Stellingen behorend bij het proefschrift van A.P. Vooren : Introduction de la 
bionomie dans la gestion des forets tropicales denses humides. 



Postulats 

1. Pour le developpement d'un systeme de gestion equilibree des forets 
naturelles, on devrait, sur la base des principes bionomiques, remplacer la 
priorite pour l'homme et l'assouvissement de ses convoitises selon des 
considerations economiques, par une priorite pour le biosysteme forestier et 
les processus spontanes qui s'y deroulent. 
[cette These] 

2. Avec une maitrise de la recolte selon des principes bionomiques, les 
exigences d'une conservation de la matrice vegetale et de la composition 
existante en especes peuvent etre assurees par une recolte de bois 
s'effectuant selon le cours des processus de mortalite et se restreignant aux 
arbres moribonds. 
[cette These] 

3. Dans les forets tropicales denses humides, la mortalite apparait, parmi 
les arbres de la voute forestiere et au sein de chacun d'entre eux, en 
« pulsions localisees ». 
[Putz, F. & K. Milton (1982). Tree mortality rates on Barro Colorado Island. In: EG. Leigh, A.S. Rand & 
D.M. Windsor (Eds.). The ecology of a tropical forest Seasonal rhythms and long-term changes, p. 95-
100. Smithsonian Institution Press, Washington, D.C.; cette These] 

4. La dynamique forestiere, exprimee par le pourcentage de mortalite de 
toute une population arborescente, devrait, pour des forets tropicales denses 
humides, etre specifiee en pourcentage de mortalite pour chacune des 
populations d 'arbres constituant les differents compartiments de la voute 
forestiere, afin d'obtenir une base de comparaison appropriee. 

[cette These] 

5. On ne peut supposer, de maniere generate, que les especes d'arbres ne 
montrant pas de differentiation en bois d'aubier et en bois de coeur, aient de 
ce fait une plus faible esperance de vie. 

[Ng, F5 J . (1986). Tropical sapwood trees. Natnralia monspeliensia no. hors sene Colloqne international 
sur l'arbre II: 61-67.] 

6. Les mesures de croissance d'un arbre, obtenues par releve de diametre a 
1,30 metres de hauteur, representent un indice insuffisamment fiable des 
prestations de croissance. 
[cette These] 



7. La regression de la frondaison d'un arbre lors du processus de 
senescence, designee par le terme « descente de cime » dans le lexique 
forestier francais, peut s'accompagner d'une « remontee des racines ». 

[cette These] 

8. L'effet de « crown shyness », ainsi qu'il a ete defini par Jacobs (1955) 
pour indiquer 1'espacement des cimes d'arbres d'une meme espece et etendu 
par Ng (1977) pour indiquer 1'espacement des « cimettes » au sein de la 
cime d'un arbre en phase de pleine expansion, est probablement en premiere 
instance provoque par un stress hydrique et une reduction de la force de 
succion foliaire des feuilles se developpant dans les « volumes de 
haletement » qui entourent les autres feuilles et feuillages. 

[Jacobs, MR. (1955). Growth habits of the Eucalypts. Government Printer, Canberra; Ng, F.S.P. (1977). 
Shyness in trees. Nature Malaysiana 2 (2): 34-37; cette These] 

9. Puisque maintes etudes dans les sylves « naturelles » ont clairement 
demontre qu'un ecosysteme forestier ne peut etre cultive, mais evolue de 
maniere spontanee, une unite de recherche universitaire etudiant ces 
processus devrait porter un nom approprie. 

10. Pour chaque forme de cooperation impliquant un echange d'informa-
tions, done egalement pour une cooperation en developpement entre pays, le 
principe de base de la cybernetique s'applique, stipulant que la forme 
d'organisation ayant reussi a accumuler le plus d'informations s'enrichit 
davantage par une telle cooperation. 

[A basic Principle of Organization. In : Margalef, R. (1968). Perspectives in ecological theory. The 
University of Chicago Press, Chicago] 

11. Le terme « overstaander » du lexique forestier neerlandais, qui designe 
les arbres maintenus comme semenciers apres coupe d'ensemencement, 
peut egalement etre utilise pour designer les « emergents » caracterisant les 
forets tropicales denses humides et occupant longtemps une position 
dominante dans la voiite, puisqu'ils s'y acquittent d'une fonction similaire. 

12. Une These de Doctorat accordant reellement de 1'attention a Pepreuve 
d'ecriture devrait par ailleurs etre soutenue a un age ou la croissance 
secondaire a fait son apparition. 

Postulate accompagnant la These de Doctorat de A.P. Vooren : Introduction de la 
bionomie dans la gestion des forets tropicales denses humides. 
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Avant-propos 

Pour la realisation de ce travail plusieurs etapes d'acquisition de connaissances ont 
ete franchies, chacune caracterisee par des rencontres decisives avec des personnes 
qui ont contributes, directement ou indirectement, a faconner les idees, a stimuler 
les reflexions, a polir les conceptions brutes et a arrondir les angles parfois encore 
trop vifs. 

D'abord en Cote d'lvoire, ou un stage initial au Laboratoire de Botanique du 
Centre ORSTOM d'Adiopodoume m'a permis de decouvrir la sylve tropicale, ses 
acteurs et le monde de la recherche scientifique qui tente de chiffrer les enigmes 
qui le passionnent. MM. Jean-Louis GUILLAUMET, Francis KAHN, Daniel-Yves 
ALEXANDRE et Christian DE NAMUR furent de ceux qui m'ont accompagne et 
m'ont fait decouvrir de nombreuses sources d'inspiration pour ce travail. 

Ensuite le rencontre avec le Professeur Roelof A. A. OLDEMAN, a ce temps 
nomme a PUniversite Agronomique de Wageningen, qui tout au long de ce travail 
sylvicole s'est profile comme le moteur de sa genese et le guide spirituel. Les 
premieres ebauches furent dressees a son instigation, le decollage premedite, les 
materiels testes. Du ballon captif cable au CNRS par M. Claude-Marcel et Mme 
Annette HLADIK au nouveau nomme «drone», heliporte et teleguide a 
PUniversite de Wageningen par MM. Jan-Hein LOEDEMAN et John STUIVER, 
ce fut Pavion ULM « Eagle » qui a finalement permis Penvol dans les nuages. En 
Foret de Tai, de courants ascendants au tourbillons revoltants, les passions furent 
partagees au cours des annees de terrain et de paillasse avec les stagiaires forestiers 
du Centre Neerlandais d'Adiopodoume: Riet BARINK, Niek BECH, Don 
OFFERMANS, Ronald SINOO et Loes DE LEEUW, Wenny HO, Wouter-Leen 
HIJWEEGE et Anne DE FRAITURE. Qui de nous a appris le plus de qui pendant 
ces frequents sejours en foret restera toujours une question ouverte. 

Des discussions stimulantes furent toujours une source d 'inspiration avec de nom-
breux autres chercheurs qui de ce temps sejournaient ou etaient de passage au 
Centre ORSTOM d'Adiopodoume, au Centre Technique Forestier Tropical, a 
PUniversite d'Abidjan, a l'Institut d'Ecologie Tropicale et a la Mission 
d'Assistance Technique Allemande. Les botanistes MM. Christian DE NAMUR, 
Tanguy JAFFRE, Mile Anneke DE ROUW, MM. Henri GNESIO TEHE, Michel 
GREMAUD, Jean MALEY et le Professeur Laurent AKE ASSI, les forestiers MM. 
Henri-Felix MAITRE, Jean-Guy BERTAULT, Bernard MALLET, Balle PITY et 
Jiirgen PRETZSCH, les pedologues MM. Emmanuel FRITSCH, Arie VAN 
KEKEM, Jean COLLINET et Christian VALENTIN, les hydrologues MM. Alain 
CASENAVE et Andre MAHJEUX, les zoologistes MM. Henri DOSSO, Ekkehardt 
WAITKUWAIT, Knut HENTSCHEL, M. Christophe et Mme Hedwige BOESCH, 
les entomologistes MM. Guy COUTURIER et Yaya SANGARE, ont tous bien 
voulu partage les experiences en Foret de Tai ou dans d'autres massifs forestiers en 
Cote d'lvoire. 



Le Ministere de la Recherche Scientifique de la Republique de Cote d'lvoire, le 
programme de l'Homme et la Biosphere, MAB-UNESCO, guide par MM. David 
KABALA et Malcolm HADLEY et l'Institut d'Ecologie Tropicale des MM. Henri 
DOSSO et Yaya SANGARE ont materiellement et administrativement soutenu ce 
travail. L'Ambassade Royale des Pays-Bas en Cote d'lvoire a assure les 
immatriculations et transports d'equipement. MM. Jean COLLINET et Bernard 
POUYAUD, dirigeants du Centre ORSTOM d'Adiopodoume, et M. Michel 
GREMAUD du Centre Suisse ont bien voulu autoriser l'hebergement, l'utilisation 
des bibliotheques, l'herbier, les laboratoires de botanique et photo et les nombreux 
vols d'essais effectues avec l'avion ULM a Adiopodoume. 

Au cours de la redaction, les differents chapitres ont ete lus et commentes par le 
Professeur Roelof OLDEMAN, MM. Jean-Louis GUILLAUMET, Daniel-Yves 
ALEXANDRE et Mme Annie GAUTIER-HION. Je les remercie pour les 
remarques constrictives apportees. Tout au long de ces annees l'aide technique et 
administrative de M. Eddie DE BRUIJN et Mme Marthy BOUDEWIJN a ete fort 
appreciee. 

II serait difficile de retracer les contributions de tout un chacun a l'appro-
fondissement des reflexions en dehors de la periode qui etait initialement prevue 
pour ce travail de these. Les idees evoluent et la longue redaction de ce travail 
realise en Cote d'lvoire, entrecoupee et suivie par d'autres missions scientifiques, 
s'en est certes trouvee enrichie. Que ceux et celles qui ne soient pas mentionnes ici 
pour leurs contributions ulterieures, veuillent bien m'en excuser, mais qu'ils 
retrouvent quelque part dans ce texte, ne serait ce que par son accomplissement, un 
signe de reconnaissance. 

II 



Glossaire des termes 

Anemochorie : dispersion des fruits ou des graines par le vent. 

Anthese : epanouissement de la fleur ou floraison. 

Architecture: un ensemble de rapports de dimensions entre les parties 
constitutives d'un systeme vivant a une echelle biologique determinee. 

Bionomie : 1. science qui etudie les relations probabilistes et deterministes du 
vivant avec le milieu ; 2. l'ensemble des lois positives, statistiques et 
mathematiques, par exemple, qui ont pu etre degagees de l'etude des 
phenomenes de la vie. Derive du grec ancien fiioC, = vie et vo\ioC, = loi, 
le terme est ici employe pour designer la science qui etudie les limites aux 
conditions de developpement et d'existence des differentes formes de vie 
dans des milieux changeants. 

Biometrie: 1. science qui etudie, a l'aide des mathematiques (statistiques, calcul 
de probabilites), les variations biologiques a l'interieur d'un groupe 
determine; 2. l'analyse statistique de l'observation des phenomenes de la 
vie. 

Dynamique: tout processus ou le facteur temps joue un role determinant. 

Ecosphere : la partie de la planete qui contient toutes les formes de vie et 
l'environnement physique qui conditionne leur existence ; [l'ecosphere est 
ici consideree plus etendue que la biosphere et incorpore ainsi egalement 
l'atmosphere et la lithosphere]. 

Ecosysteme : un systeme ecologique, sans dimensions spatiales et temporelles 
specifiques, constituant une entite par interaction d'une communaute 
d'organismes, ou « biosysteme », avec son environnement physique. 

Foret: un ecosysteme dont les principaux constituants de la biomasse sont des 
arbres qui forment une couverture telle qu'elle obscurcit durablement le 
sol. 

Geobiocenose : terme equivalent a « ecosysteme », utilise dans les langues slaves 
et germaniques (cf. Sukachev, 1944, cite par Odum, 1971) avant d'etre 
remplace par celui-ci. 

Homeostasie: etat d'equilibre d'un systeme physique ferme caracterise par 
autoregulation des flux d'energie et de matiere menant a l'entropie totale. 
Voir aussi « Biostasie » dans Oldeman (1983). 

Ill 



Jardinage : mode de gestion sylvicole d'une foret en futaie, essentiellement de 
coniferes, consistant a guider et favoriser, d'une maniere presque 
individuelle, le developpement des sujets en arbres de premiere qualite 
(voir Schutz, 1990). 

Monopodial: se dit d'un axe primaire vegetal (tige ou tronc) edifie par croissance 
indeterminee d'un bourgeon terminal. 

Resilience : capacite d'un ecosysteme de resister aux changements. 

Stationnaire: qui demeure un certain laps de temps dans le meme etat, qui ne 
change, n'evolue pas. Adjectif derive de station : espace quelconque 
presentant un ensemble determine de conditions d'existence ; lieu oil vit 
une espece animate ou vegetale. 

Structure: des dispositions ou arrangements d'arbres ou d'especes qui peuvent etre 
decrits par des modeles statistiques. 

Sustainability: neologisme anglais qui signifie litteralement «la capacite de 
soutenir». Couramment traduit en francais par « durabilite », qui n'a 
cependant pas le meme champs semantique et represente le caractere de 
ce qui est durable, c'est-a-dire de nature a durer longtemps. Le terme est 
employe dans le cadre d'un developpement qui envisage de reconforter les 
besoins actuels sans creer d'entrave pour une utilisation future des 
ressources disponibles. 

Sylviculture : la culture des forets, qui est souvent, a tort, associee a une culture 
axee sur la seule production du bois, indiquee par le neologisme 
« ligniculture ». 

Sylvimetrie : neologisme inspire de biometrie*, designant les analyses metriques 
de la foret. 

Sympodial: se dit d'un axe primaire (tige ou tronc) qui est edifie par succession 
de differents segments d'axes differencies a croissance determinee. 

Vieillissement: voir texte p. 141 : ici employe pour indiquer tout processus 
menant au declin de l'arbre. 

Zoochorie : dispersion des fruits ou des graines par des animaux. 

IV 
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"A hundred and fifty years ago a plainsman could kill an 
American bison, cut out only the tongue for his dinner, 
and discard the rest of the animal. He was not in any 
important sense being wasteful. Today, with only a few 
thousand bison left, we would be appalled at such 
behavior." 

"the Tragedy of the Commons" 
G. Hardin, 1968 

1. INTRODUCTION 

Le probleme de la disparition des forets denses humides tropicales - dont tous les 
medias se sont fait l'echo depuis une quinzaine d'annees, longtemps apres la 
parution des premiers recits alarmants dans la litterature specialisee (voir par 
exemple pour I'Afrique de l'Ouest: Chevalier, 1929; Lavauden, 1934; Aubreville, 
1938) - peut, enfin, etre considere comme connu et internationalement debattu (cf 
Heissenbuttel et al., 1993). Aussi serait-il superflu de s'y attarder longuement dans 
le cadre de cette introduction. 

Le sort ultime qui va etre reserve a ces grandes formations vegetales ne peut pas 
non plus etre ignore dans un monde qui est inexorablement engage dans une 
expansion demographique galopante et une course effrenee aux dernieres res-
sources disponibles. Si les ecosystemes forestiers tropicaux n'echapperont point a 
« la globalisation des proces de transformation technique, economique, sociale » 
(Barrau et al., 1983), processus plus couramment designe comme «la 
mondialisation », et qu'il intrigue de pronostiquer combien de ce patrimoine natu­
re! pourrait spontanement survivre a cette frenesie d'expansion economique sans 
frein ni lien, il n'en devient pas moins urgent de determiner quelles strategies effi-
caces pourraient encore etre deployees pour inflechir les tendances actuelles d'une 
« conversion » quasi-totale {cf. Meyers, 1980; Poore et al, 1989). 

L'espoir de conserver a l'avenir une etendue encore substantielle de forets denses 
humides reside dans le reveil d'une opinion publique qui exige une reforme totale 
des pratiques d'utilisation de ces biomes. Fut-il dans un passe recent encore 
pratique courante de ne soustraire que quelques metres cubes de bois d'oeuvre par 
hectare avant d'abandonner un chantier d'exploitation ou une concession forestiere, 
sur le continent africain le plus souvent a la merci des formes d'agriculture vivriere 
et de rente, grandes consommatrices d'espaces boises, les preoccupations actuelles1 

se dirigent vers la creation de domaines forestiers permanents, durablement geres 
pour leur double vocation d'ecran ecologique et de ressource naturelle renouvela-
ble ( voir par exemple Cleaver et al., 1992; Johnson et Cabarle, 1993). 

Et « sub-acluelles" » comme attestent les ecrits de Chevalier (1929). 



Avec la rarefaction des ressources, l'abus incite par abondance devient incrimi-
nable comme l'illustre l'anecdote de Hardin (1968), cite en epigraphe. L'attitude 
que l'exploitation forestiere, exercee d'une maniere trop radicale dans la plupart 
des pays tropicaux (Repetto, 1988), a pu adopter dans l'utilisation des forets tropi-
cales correspond fatalement a cette description. La seule exploitation du bois 
precieux, devenu l'unique produit forestier negotiable dans le commerce interna­
tional - d'emblee considere inepuisable et ensuite conteste de l'etre - suffisait en 
effet a rentabiliser l'operation. Les multiples « passages », a intervalles de plus en 
plus rapproches afin de multiplier les gains rapides, resulterent dans une surexploi-
tation systematique des meilleures essences et entrainerent une grave devalorisa-
tion biologique et economique des forets residuelles (Poore et al., 1989). 

La disparition to tale du couvert forestier, qui n'intervient qu'a plus ou moins 
longue echeance apres une dilapidation qualitative, ne peut, cependant, etre impu-
tee au seul prelevement selectif de quelques essences (Esteve, 1992). Comme le 
soulignent Johnson et Cabarle (1993): "tropical deforestation is much less a matter 
of silviculture than of public policy, economic pressures, and social conditions". 

A l'echelle mondiale, la deforestation peut etre consideree comme la resultante 
d'un enchainement d'evenements qui se manifeste dans un contexte politique 
economique incitant a creer des gains rapides en numeraires, propres a conforter 
un developpement essentiellement urbain qui est stigmatise, pour son caractere 
inequitable et disparate, « elitaire » (Dumont, 1986). Basee sur une production du 
type minier, cette forme de « developpement » ne peut, en effet, qu'etre ephemere 
et instable. 

En Afrique de l'Ouest, et notamment en Cote-d'Ivoire, la negligence d'une gestion 
efficace des massifs, ouverts par exploitation forestiere, a permis l'installation fur­
tive des cultures sur briilis suivie d'une extension soutenue des cultures de rente 
(Bertrand, 1983; Pretzsch, 1986; Sawadogo, 1987). La disparition de la foret est ici 
l'expression d'une politique pretendument laxiste, mais en realite volontariste 
envers toute transformation (Repetto, 1988; Palmer, 1989; Barthod et al., 1994). 
En effet, apres le bois il n'y avait souvent d'autre recours que d'exploiter la fertilite 
ephemere du sol forestier afin de couvrir les besoins en devises pour subvenir aux 
exigences des populations toujours grandissantes, d'abord essentiellement rurales et 
ensuite, en majorite, urbaines. 

Le recul constant des aires de forets denses humides tropicales (cf. Lanly, 1994; 
FAO, 1997) et la reconnaissance et mediatisation des multiples valeurs et fonctions 
environnementales de ces riches biomes, dont la degradation et disparition sont 
presumees entrainer des modifications climatiques a l'echelle planetaire, ont reussi 
a provoquer un sursaut d'indignation dans l'opinion publique mondiale et plus 
particulierement chez les habitants du monde industrialise. Les atteintes a l'envi-
ronnement et le gaspillage des ressources naturelles sont desormais denonces par 
les medias comme une attaque contre notre base de vie planetaire. 



A-t-on cependant deja atteint le stade ou ces inquietudes febriles, alimentees en 
permanence par les recits de « quelques ames exaltees », vont se consolider en 
certitudes absolues, scientifiquement verifiees et verifiables, plus a meme de 
penetrer toutes les couches sociales et professionnelles et de fournir l'indispensable 
assise pour la prise de conscience planetaire et l'acceptation de mesures politiques 
mondiales efficaces? 

Pour l'instant, l'incertitude regne et le premier « Sommet de la Terre » a Rio, la 
CNUED (cf. Heissenbuttel et ah, 1993 ; FAO, 1997) n'a abouti qu'a un certain 
consensus concernant l'existence d'une problematique mondiale et a la creation 
d'un nombre de fora internationaux, sans que cela ait permis de degager des 
mesures concretes, applicables a court terme. II s'est revele, une fois de plus, que 
l'assise scientifique faisait encore largement defaut (Declaration de Rio: Principe 
15). 

Force toutefois est de reconnaitre que d'une preoccupation purement sectorielle a 
l'aube de ce siecle, la gestion et la conservation des ressources forestieres sont 
graduellement devenues une preoccupation universelle et quasi-publique (cf 
Westoby, 1978, 1987; Lanly, 1994). Or, face a cette evolution thematique, il y a 
urgence pour les professions forestieres de demontrer que d'autres voies peuvent 
etre empruntees afin de respecter les multiples fonctions qu'on attribue aujourd'hui 
a la conservation par gestion durable du patrimoine forestier mondial restant (e.g. 
Oldeman, 1991). 

Pour toutes ces raisons, il est peut etre important de rappeler que «le milieu 
forestier n'offre finalement aux hommes qu'une seule alternative: en disposer ou 
composer avec lui » (Barrau et al., 1983). 



2 . CONCEPT DE LA BIONOMIE 

Dans les premiers paragraphes de cet ouvrage nous tenterons de delimiter un 
champ d'investigation qui, apres jalonnement initial (Vooren, 1979; Vooren et 
Oldeman, 1980) et les premieres annees de recherche, s'est vu emporte, par le 
gonflement de la vague environnementale au cours des annees 80, dans une quete 
beaucoup plus vaste, axee sur la reorientation des methodes d'utilisation et de 
gestion des ressources naturelles. Nos recherches, qui s'articulent autour d'une 
interrogation sur l'exploitabilite de la foret tropicale dense humide, s'inserent plus 
harmonieusement qu'intentionnellement dans le cadre de cette quete universelle de 
« sustainability* » {sensu Prescott-Allen, 1990) et en regoivent, bien entendu, la 
consolidation d'un canevas ideologique qui nous permet aujourd'hui de sous-tendre 
plus fermement nos approches methodologiques. II n'en reste pas moins, 
cependant, que nous souhaitons garder, a l'instar de l'objectif initialement 
poursuivi, un esprit conceptuel independant et nous considerons comme notre 
principal devoir de maintenir les conceptions dans une position equilibree: a 
cheval sur une preservation stricte et une utilisation conditionnelle des forets 
denses humides. Ce chemin parait jalonne par les regies qui conditionnent la vie. 

2.1 Priorite bionomique ou economique? 

L'originalite de la demarche presentee ici reside dans l'idee de detourner en 
premiere instance toute attention des produits financiers qu'on peut obtenir d'une 
foret et de diriger les preoccupations essentiellement vers la perennite du systeme 
de production en tant qu'ecosysteme naturel a potentiel de recolte renouvelable. 
Nous proposons done, de prime abord, de nous atteler a la tache « d'administrer la 
vie », e'est-a-dire de se preoccuper de la bionomie* du systeme, avant de songer a 
« l'administration (production, distribution et consommation) des biens materiels » 
ou l'economie, et, par consequent, d'interroger davantage sur la « rentabilite biono­
mique » du systeme foret que d'envisager, a priori, une domestication economique. 

Une telle demarche est a la fois plus modeste que celle a laquelle recourt tout autre 
systeme d'amenagement ou de « mise en valeur », puisqu'elle n'a pas la pretention, 
au prealable, d'atteindre un seuil classique de rentabilite economique, et plus ambi-
tieuse puisqu'elle cherche a determiner un seuil de rentabilite bionomique, ou en 
d'autres termes, d'identifier ce qui est recoltable sans que cela porte atteinte aux 
grands equilibres et organisations biologiques du systeme tout entier (cf. Margalef, 
1968)2. 

2 On peut qualifier les mecanismes synergiques, regulateurs de la productivite, de temporisateurs de 
variations exogenes et d'aiguilleurs de flux d'energie et de matieres, necessaires pour construire et 
maintenir un ordre fonctionnel et structurel dans un systeme ouvert (cf. Odum, 1971; Glansdorff et 
Prigogine, 1971; Progogine et Nicolis, 1971). 



II va de soi que dans une optique de priorite bionomique notre premier objectif est 
d'assurer le maintien de ce potentiel de production et, par consequent, d'adapter 
nos besoins aux capacites de production de l'ecosysteme forestier nature! au lieu 
d'essayer de modifier et de soumettre le systeme a nos exigences specifiques. Nous 
realisons qu'une telle demarche peut surprendre par son non-conformisme aux 
regies classiques d'amenagement (e.g. Lavauden, 1934; Lamprecht, 1989 ; Peyron, 
1996)3, voire paraitre paradoxale, puisque, comme nous l'avons vu dans la section 
precedente, les raisons de la dilapidation des forets tropicales seraient essentielle-
ment d'ordre politico-financier. 

Cependant, il convient de rappeler que toute forme d'amenagement ou de gestion 
durable des ecosystemes forestiers va actuellement a l'encontre des consignes 
economiques qui considerent les ressources naturelles de bois tropicaux par la 
duree de leurs cycles de production comme des ressources non-renouvelables 
(Zivnuska, 1966), ou, par les pratiques courantes d'une exploitation de type minier 
et la fragilite du biosysteme producteur, « semi-renouvelables» (Gillis et al., 1983; 
Poore, 1989; De Graaff et Schipper, 1991). En effet, comme le precise Palmer 
(1989): "... it is clearly much more difficult to value a potentially renewable 
natural resource than those which are not renewable (such as mining products), 
readily renewed (such as farm products) or wholly manufactured." 

Par ailleurs, dans nos systemes classiques d'economies de prosperite, aucune 
valeur intrinseque n'est attribute a l'existence meme de ces ressources spontanees 
et leurs biens ne figurent pas dans les comptes nationaux comme sources potentiel-
les de revenus, ou de pertes en cas de dilapidation (Repetto et al, 1989). Ainsi que 
pour d'autres stocks faisant partie du capital naturel, « mis a la disponibilite de 
l'humanite par providence de la nature», tels gisements de petrole, gaz et 
mineraux, a extraction unique et done effectivement non-renouvelables par une 
duree de formation qui se mesure en temps geologique, leur valeur est limitee a ce 
qu'on designe en termes economiques comme la « rente ». Cette rente represente la 
valeur potentielle qui est seulement degagee au moment de l'extraction des 
ressources et egale la somme qui exce.de les frais d'exploitation. La valeur 
intrinseque initiate des stocks, ou gisements, egale done en termes monetaires zero, 
si Ton ignore les frais d'exploration et l'eventuelle fixation d'une rente retenue, 
e'est-a-dire le fait de savoir que ceux-ci existent en quantites exploitables et qu'ils 
peuvent rapporter a un instant ou un autre une rente dans des conditions favorables 
a leur exploitation (cf. Gilles et al., 1983). 

Par la nature meme de cette interpretation economique, il est comprehensible qu'on 
park en Francais d'une « mise en valeur» des ressources naturelles. Ceci signifie 
litteralement: degager une valeur de rente qui git dans leur accessibilite en 
quantites et aux localites facilement exploitables. II est evident qu'une telle 
interpretation d'un ecosysteme forestier comme stock de bois non-renouvelable, 
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ou, selon le cas, reserve de terres cultivables, est incompatible avec toute tentative 
de gestion durable de ses potentialites de production et capacites de reproduction. 
Si nous nous limitons un instant - et ceci uniquement pour caricaturer afin d' etre 
clair - a la seule production du bois dans un ecosysteme forestier, nous devons 
constater que dans nos systemes economiques sont uniquement escomptes le stock 
de bois sur pied de dimensions et de qualites exploitables et, accessoirement, s'il 
s'agit d'une concession forestiere permanente, la terre deboisee, disponible pour 
d'autres utilisations. Aucune valeur explicite n'est attribute au futur stock de bois 
represente par les jeunes arbres encore sous-dimensionnes et les generations encore 
a concevoir, potentiel renferme dans la capacite de reproduction sexuelle du 
peuplement mature. II n'est done pas etonnant de constater, comme nous l'avons 
fait ulterieurement (Vooren, 1992b), que la foret tropicale a ete rapidement dilapi-
dee et transformee. 

Un des remedes, qu'il conviendrait d'envisager sur le plan economique pour la 
reconnaissance de la foret comme source renouvelable de bois, serait d'attribuer 
une valeur a une future recolte de bois, done de reconnaitre explicitement sa 
« potentialite renouvelable». Par l'incertitude de revolution des prix sur le marche 
du bois et l'influence economiquement facheuse dans la dimension temps, se 
traduisant en taux de decompte et leur accroissement, un ordre de grandeur 
numeraire pourrait, par exemple, etre obtenu en indexant cette valeur intrinseque, 
considered incommensurable, ou allegrement ignoree a ne pas l'etre, sur les frais 
actuels de reforestation avec un melange, identique a la foret initiate, d'essences 
commerciales, etabli en differents cycles de plantation. 

On peut, d'autre part, remarquer que les analyses economiques, qui se basent sur 
l'assomption que la valeur d'une foret est proche de zero avant tout investissement, 
ne tiennent pas compte de la valeur reelle que cette ressource represente pour toute 
une societe, en reconnaissant seulement celle etablie pour un petit groupe d'interet. 
Dans un systeme economique a marche ouvert oil toutes les couches de la 
population sont impliquees dans le processus d'etablissement de prix et de leurs 
mecanismes regulateurs par des choix economiques et politiques qu'elles 
expriment, il n'y a pas lieu de douter du bien fonde des assomptions d'une poli­
tique economique classique. Par contre, dans des economies minees par un marche 
defaillant et une distribution desequilibree des richesses, il devient difficile 
d'admettre que la valeur economique d'un stock de bois sur pied serait proche de 
zero comme cela a ete frequemment proposee (World Bank, 1997). 

Force est done de constater que le systeme de valorisation economique ne permet 
pas, dans sa forme « productiviste » actuelle, de servir comme veritable base de 
depart dans le developpement des formes de gestion bionomique de la foret 
naturelle. Les raisons ultimes d'un tel etat de choses semblent profondement 
ancrees dans la dichotomie socio-economique de 1'homme et de la nature4 qui s'est 

4 

Basee sur les dogmes des religions judeo-chretiennes selon White (1967). Voir egalement la mise en 
garde, tres revelatrice a ce point, par le reverend Smith (1993). 



encore accentuee depuis le 18e siecle apres le rejet de la doctrine des physiocrates 
de F. Quesnay et le retour a de nouvelles formes et melanges de « mercantilisme » 
et de « liberalisme » (cf. Pretzsch, 1987). 

La demythification de la foret comme lieu de cultes et de rites et le decouplage des 
croyances et interdits animistes d'un mode d'exploitation respectueux de la nature, 
symbolisee dans l'occident par l'abattage d'un chene millenaire dedie au dieu Thor 
par l'eveque Boniface en l'an 724 et veneree ensuite comme victoire de la culture 
chretienne sur le paganisme et autres cultures «barbares», ont probablement 
conduit a cette nouvelle orientation du comportement humain vis-a-vis de la nature 
(cf. L. White, 1967). Deleage (1991) precise que "Pavenement du capitalisme 
industriel depuis le 16e siecle et son extraordinaire expansion depuis le 19e siecle 
ont opere une veritable revolution dans la representation collective de la nature. Le 
principe de la solidarity homme/ univers physique a ete remplace par celui de la 
domination de la nature par l'homme." Et il poursuit: "Cette revolution commence 
tres tot, des le Moyen Age selon Lynn White. Mais c'est depuis le 16e siecle que la 
vision prometheenne de la soumission de la nature a l'humain est devenue 
hegemonique dans la culture occidentale. Entre 1500 et 1800, le precepte de la 
Genese (I, 28) : « Remplissez la terre et soumettez-la » est devenu, sous Finfluence 
cumulee de la Reforme et de la Contre-Reforme, comme sous celle du scientisme 
des 18e - 19° siecles, l'un des axiomes fondateurs de cette culture et, avec lui, 
s'installe durablement l'anthropocentrisme absolu." 
"L'homme, si nous cherchons les causes finales, « peut etre considere comme le 
centre du monde » , proclame au 16e siecle, Francis Bacon. « II faut faire gorge a 
la nature » ecrit deux siecles plus tard Isaac Newton. L'homme a desormais 
autorite absolue sur l'ecosphere*, la nature est certes l'objet de celebration, mais 
uniquement comme espace de loisir, de reverie, de nostalgie, espace humanise" 
(Deleage, 1991) . Dorenavant, la valorisation economique s'est uniquement basee 
sur des actes de transformation du monde par le travail, ainsi que le dicte une 
philosophic chretienne. L'abime entre l'homme et la nature s'est ainsi creuse et 
l'homme s'est investi maitre des lieux. 

L'analyse historique (voir a ce sujet egalement Acot, 1988) recapitule le 
revirement des idees et approches economiques et nous permet de mettre en 
perspective le questionnement moderne de l'economie politique. Avec Poussin 
(1994), qui s'est plus particulierement attele a cette tache, nous pensons que 
"l'echec patent des politiques economiques occidentales menees dans la periode 
des crises et de reorganisation de l'espace socio-economique contemporain, est le 
signe d'une necessaire relecture du projet de l'economie politique du 18e siecle." 
Et, ainsi que le precise l'auteur dans sa conclusion: "relire le projet de l'economie 
politique classique a la lumiere de l'experience historique du 20e siecle constitue a 
la fois un defi a un certain « economisme » et une chance de penser autrement les 
rapports du politique et de l'economique". 

Mais d'ores et deja, de la prise de conscience environnementale, s'est degage un 
element indispensable pour l'adoption d'une nouvelle ethique dans la gestion des 



Figure 2.1 Mono - et plurivalence de forets face a l'utilisation unique ou multiple, a) Foret monovalen-
te comme source de bois d'oeuvre. b) Foret plurivalente avec obtention des produits divers: 
a = armes et autres ustensiles; ag = terres agricoles; b = boissons; be = bois d'energie; bo = 
bois d'oeuvre; d = plantes decoratives; f = fruits; ma = vecteurs de maladies; me= produits 
medicinaux; p = poissons; t = matenaux pour toitures; to = tourisme; tu = tubercules; v = 
venaison. Symboles ouvertes = produits remuneres; etoile = actuellement; triangle = 
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La reconnaissance d'un tel etat de choses : la foret ne doit plus etre considered 
comme une « usine a bois », cf. Dawkins, 1972; Myers, 1988; Vooren, 1992c; 
Oldeman, 1992; Steinlin, 1992, servant les seuls interets d'une clientele elitaire et 
distante - ouvre la voie vers des solutions plus appropriees (e.g. Sawadogo, 1991). 

Si plurivalence il y a toujours eu, meme sans reconnaissance explicite sur le plan 
national, les incompatibilites des differents usages risquent de s'aiguiser par une 
regression continue des surfaces boisees et la reclamation des services et produits 
par un nombre toujours croissant d'usagers, ruraux et urbains. Theoriquement deux 
solutions se degagent pour resoudre ce dilemme dans l'utilisation des ressources 
forestieres (cf. Odum, 1971). Premierement, on peut envisager de compartimenter 
le paysage forestier pour attribuer un usage specifique a chaque compartiment de 
foret: separation des objectifs d'amenagement pour differentes aires de foret. Les 
efforts actuellement deployes pour creer des zones tampons a usage reglemente au 
pourtour des aires de protection vont dans ce sens (cf. Sayer, 1991; Hadley, 1994). 
L'avantage evident d'une elimination, meme theorique, de toute ingerence multi-
fonctionnelle est cependant contrebalance par l'inconvenient d'un risque de 
changement d'affectation par pression economique et/ou demographique. 

Ce risque est reel et d'autant plus grand que le mode d'usage est considers faible 
sur le plan economique, comme c'est le cas notamment pour une aire de protection, 
et quand l'accroissement de la population dans ses environs est important. Sous la 
pression d'une plus forte demande pour un certain type d'usage, les aires affectees a 
d'autres usages risquent done d'etre compromises, sans compter les problemes 
pratiques qui se posent pour determiner et planifier quelles aires, et quelles 
surfaces, devront etre destinees aux differents types d'utilisation. Si cela pa rait deja 
assez delicat dans des societes politiquement et demographiquement stables, ayant 
une tradition de planification detaillee de l'affectation des sols, il devient illusoire 
de pouvoir atteindre ce meme degre de planification dans des societes en pleine 
evolution, a regimes politiques changeants et a forte evolution demographique, et 
ce, dans le monde entier. 

Deuxiemement, on peut envisager de trouver des compromis dans l'usage d'une 
aire de foret: integrer les differentes utilisations afin de gerer des forets pluri-
valentes. L'avantage reside dans l'obtention simultanee de differents produits et 
services d'une meme aire de foret et done dans une accumulation de valeurs, ce qui 
rend le systeme plus attractif et plus stable face aux evolutions economiques et 
sociales. Une plus grande diversite d'utilisations fournirait ainsi une base plus 
solide d'existence et, en corollaire, une plus grande incitation a l'accomplissement 
de sa perennite. II est evident qu'ici surgit un autre inconvenient: l'incompatibilite 
de certaines utilisations qui peut conduire a aiguiser des conflits territoriaux, 
evoques plus haut. Par exemple, on ne peut envisager simultanement de couper 
une foret a blanc et de promouvoir la protection des animaux sylvestres sur le 
meme site, ou de compter sur les bienfaits d'une sequestration durable de gaz 
carboniques dans une reforestation avec des arbres a croissance rapide destines a 
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servir ensuite comme combustible ou autre source de C02. II en ressort que ni 
l'une, ni l'autre des solutions theoriques ne soit entierement satisfaisante. Leur 
cotnbinaison pourrait cependant le devenir, a condition qu'elles se completent pour 
se corriger mutuellement dans les principaux defauts et que le tout reponde aux ca-
racteristiques des societes, regions ou pays pour lesquels la strategic est 
preconisee. 

II est ainsi envisageable de compartimenter les ressources forestieres a des echelles 
nationales ou regionales et de creer des grandes categories d'utilisations (voir les 
categories recommandees dans les nombreuses directives qui ont vu le jour dans le 
but d'une meilleure gestion des ressources forestieres: e.g. FAO, 1987; Poore et 
Sayer, 1987; Poore et al., 1989; ITTO/OIBT, 1990; Higman et al., 1999) et qui 
pourront etre considerees coherentes, si toutefois on prend soin d'harmoniser les 
modes d'intervention dans le cadre d'une strategic de perennisation de la foret. Ces 
directives s'accordent d'ailleurs toutes sur le principe que les modes d'intervention 
humaine et les degres de transformation de la foret en resultant constituent le 
principal critere d'harmonisation des types d'utilisation. 

2. 4 Forets monumentales et forets utilitaires 

Cependant, en s'approchant de l'extreme objectif d'une non-intervention dans le 
cadre d'une preservation integrate de certains milieux forestiers naturels, les 
sensibilites envers toute autre forme d'utilisation s'agrandissent disproportion-
nellement. La preservation en tant que strategic visant le maintien du statu quo 
dans revolution d'un ecosysteme nature! peut etre consideree utopique, voire 
contradictoire aux grands principes biologiques, parce qu'il va a l'encontre de la 
vie. On ne peut soustraire un milieu naturel aux interactions avec son 
environnement, et il faut desormais y comprendre celles d'ordre anthropique, ne 
sera it ce que parce que dans l'etat actuel des choses l'impact humain s'est repandu a 
des echelles planetaires (cf. McNeely et al., 1990). 

La poursuite d'un objectif visant un minimum d'intervention humaine pour garantir 
la preservation de differents types d'ecosystemes naturels revet cependant une 
importance certaine, car la sauvegarde complete des echantillons du patrimoine 
genetique et des ecosystemes intacts assure qu'on puisse disposer en tout temps 
d'un cadre de reference scientifique servant comme temoin de non-intervention 
intentionnelle et d'un reseau de milieux intacts abritant le cortege d'especes 
capables de recoloniser et restaurer, d'une maniere spontanee ou dirigee (Schrec-
kenberg et al., 1990), des geobiocenoses* severement degrades. Cette mise « en 
memorial » peut en outre etre consideree indispensable pour generer des connais-
sances sur leur evolution, d'oii une meilleure utilisation des ecosystemes naturels 
et, bien entendu, nos systemes de culture qui, rappelons-le, en sont issus et ne 
representent au fait que des systemes naturels domestiques a des degres differents, 
repondant aux memes regies et contraintes, que nous appelons d'ordre bionomique. 
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A part une fonction de laboratoire vivant et reservoir de genes in situ, une utilisa­
tion dans des buts educatifs et touristiques est souvent envisagee. Certes com­
patible avec une exigence de transformation minimale, il reste neanmoins neces-
saire de veiller au respect des exigences d'une moindre perturbation humaine. Dans 
la prevision d'un accroissement inquietant de la demande, s'ouvre de nouveau la 
voie d'une compartimentation: fermeture definitive au public de certains secteurs, 
juges fragiles. 

Que les protagonistes d'une non-intervention proclament qu'il y a antinomie entre 
toute forme d'utilisation et la preservation de l'integralite de la diversite biologique 
sur un site, n'exclue pas pour autant qu'en dehors des aires strictement reservees a 
cette fin, pares et reserves, representant actuellement une surface tres limitee de 
forets denses humides en Afrique (cf. Martin, 1991; Sayer et al., 1992), une plus 
grande etendue de forets « pristines » pourrait etre sauvegardee par une forme 
d'usage alliant la conservation a une production limitee et durable de produits 
forestiers de tout genre (cf. Muul, 1993, 1994). Au lieu de vouloir maximiser les 
rendements d'un seul produit, il devient alors necessaire d'envisager l'optimali-
sation des revenus d'une gamme de differents produits et services et de donner 
priorite aux qualites et durabilite de production de celle-ci. Cette diversification 
des activites pourrait passer par une exploitation bionomique de la matiere 
ligneuse, une gestion cynegetique et une peche ou collecte controlee de tout autre 
produit forestier non-ligneux. C'est plus particulierement a cette forme d'amenage-
ment et de gestion des « forets de servitude » que nous nous adressons par la suite. 
II nous semble que ce soit une option envisageable dans de nombreuses societes ou 
la foret et l'arbre n'ont pas encore perdu l'essentiel de leurs fonctions sociales (cf. 
Pelissiereia/., 1980). 

Comme le terme l'indique, ces forets sont essentiellement destinees a pourvoir aux 
premieres necessit.es de vie des populations locales et, accessoirement mais 
imperative me nt, a fournir des produits de luxe et confort, generateurs de l'essentiel 
du numeraire, necessaires pour couvrir les frais de gestion sur le plan national. Ce 
dernier objectif est en outre indispensable, dans l'etat actuel des choses, pour 
justifier, vis-a-vis d'une politique nationale d'amenagement du territoire, le 
maintien d'une couverture arboree sur une portion importante du sol. Cette forme 
d'occupation du sol se doit alors d'etre remuneratrice, me me dans l'immediat. 

Afin de l'assurer, nous estimons avec Leslie (cite dans Poore et al., 1989: 237)5 que 
dans les forets dites « naturelles » on devrait essentiellement s'orienter vers une 
production d'essences precieuses (p.ex. les Meliaceae en Afrique), fournissant des 
bois d'ebenisterie de luxe, dont les stocks s'amenuisent rapidement, les demandes 

5 "The long-term role of the natural forest, apart from its environmental qualities and the production of 
those other forest products which have not been brought into cultivation, is likely (as A.J. Leslie argued at 
the ITTO seminars) to lie in producing high-value timbers - the Rolls Royce end of the market rather than 
the Ford." 
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se maintiennent, voire s'elargissent (cf. Guppy, 1983) et la mise en culture s'avere 
difficile, sinon impossible (cf. Lamprecht, 1989). Cependant, nous n'invoquerons 
leur production que par des methodes compatibles avec de nombreuses utilisations 
plus traditionnelles, ou celles qui en derivent, permettant de reveiller les interets 
locaux dans une gestion bionomique des ressources forestieres. Ces multiples 
utilisations, des lors qu'elles seraient rationnellement conduites sous forme de 
recoltes et cultures maitrisees, reglementees et controlees a des taux 
biologiquement soutenables, constituent autant de garanties pour une perennisation 
des forets et espaces boises (cf. Vooren, 1992a; Vooren et al., 1995). A ce sujet un 
autre champ d'investigation s'est ouvert sur la gestion concertee (cf. Pinton, 1994), 
dont nous avons commente les possibilites ulterieurement (Vooren et al., 1995). 

Nos propos se borneront cependant aux aspects de production du bois d'oeuvre: 
explorer les voies par lesquelles son exploitation pourrait devenir une pratique de 
recolte bionomique qui soit done compatible, voire synonyme d'une perennisation 
de l'ecosysteme forestier tropical. 

2. 5 Vers un systeme bionomique en sylviculture6 

Au prealable nous definissons l'exploitation bionomique en sylviculture* comme le 
regime de prelevement des arbres forestiers qui s'adapte au rythme de renouvel-
lement spontane des individus dans leur biotope naturel. Par la suite on verra que 
cette definition demande encore d'etre precisee. On peut cependant d'emblee 
expliciter que l'exploitabilite bionomique en tant que terme de gestion d'un peuple-
ment forestier est en theorie atteinte lorsque les sujets arrivent au stade ontogeni-
que ou le seuil de vigueur tombe en-dessous du niveau necessaire pour la perfor­
mance reproductive, e'est-a-dire, en rapport avec la prestation physiologique de 
l'arbre, la capacite de fructifier (cf. Harper et White, 1974). L'exploitabilite 
bionomique se distingue alors de l'exploitabilite physique, definie dans Guigonis 
(1974) comme etant le terme d'exploitabilite qui est atteint lorsque l'arbre ou le 
peuplement donne des signes de deperissement, en agissant dans l'anticipation de 
cet evenement ultime. Au lieu de se referer aux derniers signes de vitalite d'un 
arbre, nous proposons done, afin d'eviter les risques bien connus de deterioration et 
de perte de qualite du bois, de s'orienter sur les premiers signes d'une ultime perte 
de vitalite. A partir de ce stade, l'arbre peut etre considere, en termes de dynami-
que de populations, comme un individu ayant accompli son role principal d'exis-
tence, e'est-a-dire contribuer a la perpetuation de l'espece. On vise done a individu-
aliser la coupe selon des methodes de recolte d'arbres « bionomiquement murs » . 

En s'appuyant sur une gestion individualisee des arbres en milieu forestier, 
l'approche dans la determination d'un terme d'exploitabilite devient semblable a de 

6 "Sylviculture" designe en fait la culture des forets (les "sylves") et non la culture des arbres ("arboricul­
ture"), ou la production du bois ("ligniculture"). 
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nouvelles approches europeennes actuellement developpees au sein des mouve-
ments "Arbeitsgemeinschaft Naturgemasse Waldwirtschaft" et "Pro Silva" (cf. 
Hasenkamp, 1992; Kuper, 1992; 1994). Elle en differe cependant de maniere ele-
mentaire par la nature meme de sa definition, qui est, corame son nom l'indique, de 
caractere bionomique et, de ce fait, depourvue de toute reference a la rentabilite 
financiere de la gestion. Rentabilite, qui est d'ailleurs, conforme a la logique du 
monde industrialise, essentiellement recherchee par Kuper c.s. dans une produc­
tion de bois par un amenagement unidirectionnel, sans consideration economique 
pour les autres fonctions productives et sociales de la foret cultivee. 

Contrairement a cela, on vise ici a optimiser les revenus par la diversification d'une 
production qui prend en compte les aspirations d'un ensemble d'acteurs 
economiques representees au sein d'une societe, qui, comme generalement sous les 
tropiques, est encore reste elementairement rural. Mais, ceci ne signifie cependant 
pas que cette production diversifiee devient l'objectif de la gestion; elle en consti-
tue seulement un justificatif. L'objectif reste, conformement aux premices 
bionomiques, d'assurer la perennite de l'ecosysteme forestier, de garantir le 
maintien de ses capacites de production par un souci constant pour la preservation 
des processus spontanes de reproduction de l'ensemble des especes, trame de 
rexistence et force vitale d'une foret « integre » (cf. Alexandre, 1989). 

La premiere preoccupation dans un systeme de «jardinage »* bionomique d'un 
ecosysteme forestier originel devrait ainsi etre d'assurer que toutes les conditions 
soient maintenues pour que la reproduction spontanee des multiples especes puisse 
suivre son cours. En aucune maniere le prelevement d'arbres ou d'autres elements 
forestiers ne devrait interrompre, ou considerablement alterer, le cycle de 
reproduction des especes recherchees et, indirectement, celui des especes 
dependantes. D'une maniere ideale, le prelevement d'individus ne devrait en rien 
affecter les rapports etablis au sein de l'ecosysteme intacte entre populations et ne 
devrait done pas depasser le seuil d'une simple ponction sur les populations 
concernees. 

Si cette preoccupation primaire s'adresse au taux de prelevement afin de preserver 
la diversite iwterspecifique, elle devrait egalement se rapporter au moment 
d'intervention afin de garantir la variabilite genetique a l'interieur d'une meme 
population pour la sauvegarde de sa diversite /nfraspecifique. Les pratiques 
courantes d'une exploitation systematique des sujets d'une meilleure forme avant 
la fin de leurs cycles de reproduction introduit le risque d'une erosion genetique au 
sein d'une population par suppression precoce des reproducteurs les plus 
performants (cf. Namkoong et ai, 1996). Une foret, ou de certaines essences il ne 
subsiste que des arbres difformes comme semenciers, a clairement ete dilapidee 
par la perte d'une partie de son riche capital genetique (cf. Kremer, 1996). Nous 
considerons done que la perennite de la ressource biologique repose sur ses 
capacites reproductives intactes, quantitativement et qualitativement, de toutes les 
especes composantes. 
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3. HYPOTHESE DE TRAVAIL 

La foret utilitaire, ainsi que nous l'avons designee dans les paragraphes precedents, 
ne pourra conserver l'integralite de ses capacites d'ecosysteme autoregulateur, en 
homeostasie*, ou «biostasie » sensu Oldeman (1990: 175), avec son milieu 
physique, qu'en respectant les proprietes initiates d'un milieu composite ou chaque 
espece, animate et vegetale, joue un role essentiel et precis dans le maintien de cet 
equilibre dynamique vital. Cette conception de la foret comme systeme biologique 
structure, parfaitement coherent et autoregulateur, capable de se maintenir et de se 
reconstituer spontanement apres toute forme de perturbation habituelle, constitue 
ici a la fois le principe conceptuel et l'hypothese generate du travail. Principe par 
son evidence toute « naturelle » pour les sciences biologiques et ecologiques (cf. 
Odum, 1971; Van Miegroet, 1976; Jacobs, 1988; Oldeman, 1990; etc.), cette 
conception devient pourtant, en tant que notion, nettement plus hypothetique pour 
les sciences humaines d'orientation economique (voir § 2.1). 

Comme nous l'avons expose dans les paragraphes precedents, l'approche economi­
que percoit la foret essentiellement comme un systeme necessitant une « domes­
tication » , une operation decrite par Lamprecht (1989) comme une serie d'inter-
ventions destinees a accommoder ses performances aux besoins materiels de 
l'homme. Ici, « dans la droite ligne de la pensee bionomique », nous partons du 
principe que toute transformation importante, ou « uniformisation » (cf. Donis et 
Maudoux, 1951), deteriore l'organisation complexe du systeme, brise sa structure, 
fragilise, en tant que dynamique inhabituelle, sa survie par retrecissement excessif 
de sa base d'existence qui repose sur une diversite genetique elevee, une matrice 
vegetale complexe et une biomasse importante, et affaiblit done sa resilience* (cf. 
Gomez-Pompa et ah, 1972; Holling, 1973). Ceci risque de le conduire vers un 
chronique appauvrissement general et quasi-permanent (cf. Denslow, 1985), voire 
un effondrement total (cf. Lovejoy et ah, 1973 ; Oldeman, 1990 : fig. 6.6). Toute 
tentative de modification importante de la composition et de la structure d'une 
foret naturellement heterogene diminue done sa chance de survie et deteriore sa 
productivite. Par consequent, nous considerons que toute intervention autre qu'une 
recolte maitrisee selon les principes d'une gestion bionomique l'expose au peril de 
destabilisation et a raneantissement. 

De ce principe de travail decoule un postulat qui considere qu'une foret dans un 
environnement hospitalier, soumis a des variations moderees, evolue au regime 
d'une dynamique interne, inherente aux processus de renouvellement perpetuel qui 
se deroulent en son sein (voir chapitre 6). La regeneration naturelle y suit alors un 
cours « normal », e'est-a-dire qu'elle reproduit un me me melange d'especes. Ainsi, 
la composition de la foret dans son integralite est ajustee a ce regime habitue! et 
n'evoluera que dans un laps de temps necessaire a l'etablissement de plusieurs 
generations d'arbres seculaires. On peut alors dire que la foret a atteint un etat 
« stationnaire»*. Ce n'est que par l'intermediaire de changements extraordinaires 
dans l'environnement physique et atmospherique (variations climatiques abruptes, 
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cataclysmes naturellcs a faibles frequences: eruptions volcaniques, tremblements 
de terre, glissements de terrain, raz de maree, incendies, et autres contraintes 
majeures comme ionisations et radiations), causant d'importantes modifications du 
milieu abiotique, de la matrice vegetale et de la composition floristique, que 
l'ecosysteme peut etre confronte a un stress inhabituel qui induit une alteration de 
ces composantes et se repercute done sur les relations interspecifiques. 

Mais dans de telles circonstances, que peut-on encore qualifier « d'habituel» ou 
« d'inhabituel » et de « normal » ou « d'extraordinaire », done quel potentiel de 
regeneration heberge la foret evoluee que nous cherchons a conserver et a valoriser 
a travers les temps et qui lui permettra de se reconstituer spontanement? 
Examinons ce postulat plus en detail. 

3.1 Potentiel de regeneration de la foret 

Une foret stationnaire, evoluant au regime de remaniements internes, dus a une 
dynamique moderee, n'abrite plus d'especes adaptees a une anomalie, e'est-a-dire 
des elements floristiques constamment exposes a diverses formes de stress severe 
comme observees dans les lisieres ou dans des milieux inhospitaliers: terres 
meubles et inondables, berges exondees, roches eruptives, zones arides ou 
marecageuses ; milieux particuliers ne permettant pas l'extension d'une couverture 
forestiere proprement dite. Ce n'est qu'en cas de bouleversement que ces elements 
peuvent envahir les lieux qui leur sont nouvellement offerts en assurant, dans ces 
circonstances exceptionnelles, la «cicatrisation» des surfaces devastees (cf. 
Mangenot, 1955, 1958; Van Steenis, 1958). Par leur presence permanente en 
marge de la foret intacte et leurs apparitions intermittentes et plus ou moins 
ephemeres au sein de la sylve meme, nous sommes enclin a les considerer comme 
des especes « marginales », exclues de la communaute forestiere comme de vrais 
« nomades ecologiques » (Van Steenis, 1958). Ainsi, on les rencontre couramment 
dans les successions forestieres dites «secondaires», premiers stades de 
reconstitution de la foret apres essartage, etudies en Cote d'lvoire par Guillaumet et 
al. (1978). Elles y sont representees par des especes ligneuses et arborescentes a 
duree de vie limitee telles Musanga cecropioides (Moraceae), Trema guineensis 
(Ulmaceae), Macaranga hurifolia (Euphorbiaceae), especes «cicatricielles», 
absentes de la foret intacte en temps « normal ». Leur presence au sein de la sylve 
est done toujours signe d'un bouleversement recent a ampleur exceptionnelle, 
ayant cree un desordre. Contrairement a d'autres auteurs (voir la revue des 
interpretations dans Swaine et Whitmore, 1988; Alexandre, 1990), nous ne les con-
siderons done pas, par definition, comme des especes forestieres proprement dites. 

Ces elements, etrangers a la foret intacte, se caracterisent notamment par leur 
incapacite de se regenerer dans une ambiance forestiere et se distinguent ainsi des 
especes qui s'installent dans des trouees plus modestes ou « chablis », crees par le 
perpetuel processus de re nouvellement interne (cf. Kramer, 1926). Ce dernier 
groupe d'especes, aussi designees comme « nomades » par Van Steenis (1958), se 
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caracterise essentiellement par une taille et une longevite beaucoup plus elevees 
(type Khaya ivorensis dans Alexandre, 1990), et, par consequent, par une presence 
durable au sein de la foret. Un manque de regeneration in situ est done lie a leur 
caractere itinerant, voire a l'absence momentanee, dans certains sites, de trouees de 
dimensions convenables a leur installation, dont les besoins varient d'une espece a 
une autre (Budowski, 1965, 1970; Bazzaz, 1979, 1991; Oldeman et Van Dijk, 
1991). Atteignant des ages seculaires, la frequence des ouvertures convenables a 
leur propagation peut done etre reduite sans qu'elles soient immediatement exclues 
de la foret, contrairement a la situation chez les « marginales », dependant de 
bouleversements extraordinaires dont la faible frequence, en dehors d'activites 
humaines, outrepasse, dans la plupart des forets (cf. Denslow, 1987), largement 
leur brievete de vie. Leur capacite d'attente au sein de la foret peut cependant etre 
prolongee par un stockage de graines dans le sol (Guevara et Gomez-Pompa, 1972; 
Alexandre, 1978; Cook, 1980). 

La regeneration des « nomades » est done tres espacee, aussi bien dans le temps 
que dans l'espace, et peut ainsi echapper a une observation d'etendue limitee, 
d'autant plus qu'elle soit caracterisee par un developpement rapide des jeunes 
individus (Jones, 1956; Alexandre, 1990). II n'est done pas etonnant de constater 
que, parmi ces especes, certaines ont parfois ete stigmatisees comme "ne faisant 
jamais de petits" (dixit Aubreville, 1938; eg. Jones, 1950, 1956; Richards, 1973; 
Neil, 1981; De Klerk, 1991). 

Certes favorisees par des interventions humaines, la presence d'une forte propor­
tion de ces specialistes de regeneration en chablis peut en effet etre interpretee 
comme preuve d'un ancien cycle d'ouvertures agricoles dans une foret (Richards, 
1973). Cette derniere « dependance » de l'homme (Van Steenis, 1958) doit cepen­
dant etre nuancee avec la demonstration de l'anciennete de la predominance de 
certaines especes designees comme « depourvues de preexistants ». Des etudes 
palynologiques par Assemien et al. (1971, citees dans Sowumni, 1986), sur des 
pollens datant d' il y a 8045 ± 100 ans (done avant l'ere des activites agricoles 
intensives de l'homme, presumee avoir debute autour de 3000 ans BP, cf. 
Sowumni, 1973; Hamilton, 1992), ont par exemple mis en lumiere la predomi­
nance ancienne dans des forets cotieres de l'actuelle Cote d'lvoire de Piptadenia-
strum africanum, espece citee par Aubreville parmi celles qui "ne font jamais de 
petits". Cette espece a cependant su se maintenir au cours de ces 10.000 ans 
comme une des legumineuses les plus caracteristiques des formations denses 
humides en Afrique de l'Ouest et Centrale (Aubreville, 1957; De Saint-Aubin, 
1963; Voorhoeve, 1979; Hall et Swaine, 1981; Tailfer, 1989). Elle a du, par conse­
quent, pouvoir beneficier d'apparitions regulieres de trouees naturelles a 
dimensions convenables a sa regeneration. Avant romnipresence de l'homme, 
cultivateur et chasseur, n'y aurait-il pas eu, comme le suggere Kortlandt (1984), un 
impact nettement plus important de la part des grands mammiferes, notamment 
l'elephant, dont la forte presence regionale est encore si manifeste dans le nom de 
cette cote, avant que n'intervienne son aneantissement par un commerce assidu, et 
deja tres ancien, de l'ivoire (cf. Schwartz, 1993; Riezebos et al., 1994) ? 
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II y a cependant un autre facteur, que nous considerons d'une importance majeure, 
notamment pour les forets denses humides de l'Afrique occidentale, dont 
l'extension se limite a une fine frange continentale (cf. Lawson, 1986): les 
oscillations climatiques. Elles ont vraisemblablement atteint des ampleurs et 
provoque des effets beaucoup plus dramatiques sur la repartition des especes et 
leurs aires d'occupation a l'interieur des sylves denses, qu'on ne l'estime generale-
ment (cf. Guillaumet, 1967; Richards, 1973; Peltre, 1977; Livingstone, 1983; 
Hamilton, 1992 ; Vincens et ah, 1996). La monotonie topographique de la region 
(voir § 4.3), se presentant sous forme d'immenses plaines et bas-plateaux sans 
relais montagneux d'importance, a probablement largement contribue a amplifier 
ces migrations de la flore (cf. Aubreville, 1949b), rendant significatives meme les 
oscillations climatiques d'une amplitude relativement faible. Comme le remarque 
Livingstone (1983): "Cette evolution explique la presence en regions seches 
d'especes plutot caracteristiques de zones plus humides, mais qui ont pu s'adapter, 
et en foret dense humide d'especes plus tropophiles. C'est le cas, par exemple, dans 
la foret semi-caducifoliee de Cote d'lvoire A'Afzelia africana, et de Detarium 
senegalense en Basse Cote d'lvoire" (voir aussi Aubreville, 1938). 

Nous pensons que c'est egalement le cas, mais d'une maniere moins explicite, pour 
un grand nombre d'especes « nomades » a longue duree de vie, qui ont pu se main-
tenir au sein des formations humides grace a des ouvertures parfois importantes du 
couvert (endroits physiologiquement «sees», Alexandre, 1990), voire a la 
fragmentation des massifs, mais qui serait originellement plutot issues de forma­
tions plus ouvertes et plus seches. Elles auraient ete predominantes, d'apres 
Sowumni (1986), lors d'une phase climatique anterieure, nettement plus a ride. De 
par leur caractere decidu, Piptadeniastrum africanum, comme les grands Melia-
cees, Entandrophragma spp., Khaya spp., reputees etre des specialistes de rege­
neration en trouees naturelles, montrent leur affinite avec des formations plus 
« arides ». Ceci est d'ailleurs confirme par leurs aires de repartition contempo-
raines qui s'etendent encore en Cote d'lvoire et au Ghana des forets cotieres jusque 
dans les forets semi-decidues seches (cf. Aubreville, 1931; Hall et Swaine, 1981). 
Elles se rarefient cependant au sein des forets perhumides du Liberia (Voorhoeve, 
1979), mais sans pour autant en disparaitre completement. Meme s'il n'est pas 
exclu que, sous l'effet d'une humidification periodique du climat et une evolution 
progressive de la foret vers un type perhumide, ces especes deviendraient de plus 
en plus rares, rien ne nous permet d'affirmer aujourd'hui que c'est effectivement le 
cas dans les forets du Sud-Ouest ivoirien et qu'un soi-disant manque de rege­
neration en constitue un signe precurseur (cf. De Klerk, 1991). II en resulte, que 
leur presence dans les forets denses humides est due a un effet conjugue 
d'oscillations climatiques et de dynamique interne, dont le regime a ete favorable a 
leur perennisation. 

Le cas de l'Okoume (Aucoumea klaineana) au Gabon, que nous avons eu 
l'occasion d'etudier par la suite (Vooren, 1996), constitue un autre bel exemple de 
ce comportement « nomade ». Confine dans une aire d'origine relativement 
etriquee (cf. Brunck et ai, 1990), l'Okoume s'est repandu sous rinfluence d'une 
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recente rehumidification du clitnat depuis 3000 ans BP, en recolonisant les 
savanes, ou les mises a feu repetitives l'ont cependant freine dans son avancee. 

Les bouquets et peuplements presque purs, d'ages differents, qu'on trouve au sein 
de la foret au centre du Gabon, temoignent de son pouvoir colonisateur et 
marquent revolution de sa progression sur les savanes incluses, decrite par De 
Foresta (1990) a la limite de l'aire de repartition actuelle dans le Mayombe 
congolais. L'acceleration recente de son avancee, datant d'il y a 150 a 300 ans, qui 
expliquerait sa bonne presence actuelle en taux et dimensions exploitables au sein 
des forets dans les regions interieures du pays, doit vraisemblablement etre mise en 
parallele avec une diminution rapide des activites repetitives de mise a feu des 
savanes par des chasseurs nomades. Le commerce assidu d'esclaves (cf. Du 
Chaillu, 1861), au IS4"* et debut 19^ siecle, pourrait en etre la cause. La demande 
de main-d'oeuvre pour les chantiers forestiers, ouverts sur la cote en debut du 20eme 

siecle, depeupla ensuite l'interieur du pays. La propagation de l'Okoume, d'une 
part stimulee par l'extension des activites agricoles et d'autre part freinee par les 
mises a feu des savanes d'autrefois, aurait done ete fortement influenced par 
1'homme, tout en etant dirigee par les fluctuations climatiques. 

On voit par cette breve explication des strategies de regeneration ex situ1, que la 
composition floristique d'une foret ancienne traduit son histoire naturelle de flux et 
reflux. La reponse de l'ecosysteme aux facteurs dynamiques, a partir du potentiel 
floristique initialement disponible (cf. Alexandre, 1990), se reflete ainsi dans son 
cortege floristique comme s'il s'agissait d'un syndrome d'adaptation aux differentes 
formes de stress (cf. Connell, 1978; Rossignol et al., 1998). La gamme 
d'evenements dynamiques qui l'ont affectee dans le passe determine done 
largement sa capacite de reponse aux futurs impacts, d'ordre naturel ou 
anthropique, et e'est precisement cette capacite de stacker et de transmettre les 
experiences du passe qui la caracterise comme systeme vivant (cf. Lwoff, 1962 cite 
dans Prigogine et Nicolis, 1971; Oldeman, 1990). 

Une augmentation hors du commun des frequences de tels evenements par des 
interventions humaines repetees, risque cependant d'induire un etat de stress quasi-
permanent qui rejette l'ecosysteme dans un stade evolutif anterieur (cf. Denslow, 
1985). En aneantissant l'edifice vegetal occupant un volume productif de 50 m de 
haut avec son organisation structuree (cf. Alexandre, 1984), sa coherence et sa 
productivite genetique, les experiences, cumulees durant sa longue evolution et 
stockees sous forme d'une composition en especes ponderee, seront egalement 
effacees, et le systeme, une fois affecte sur de tres grandes surfaces, doit etre 
considere agonisant (cf. Gomez-Pompa et al., 1972). C'est pourquoi, dans notre 
approche de gestion bionomique, la regeneration spontanee de la foret "reste 
davantage a constater qu'a induire" (cf. Maitre, 1992). 

7 

Dans cette explication nous avons fait abstraction des especes qui se regenerent in situ puisqu'elles sont 
consideiees incapables de recoloniser d'importantes surfaces devastees (cf. Gomez-Pompa et al.. 1972). 
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Figure 4.1 Sud-Ouest de la Cote d'lvoire avec le Pare National de Tai (limites de l'aire centrale erigee 
en Pare National par decrets presidentiels de 1972, 1973 et 1977). La station de recherche 
ecologique, construite lors du demarrage du projet MAB de l'UNESCO, est situe a 20 km au 
sud-est de la bourgade de Tai dans la zone de protection du Pare. 
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4. CADRE PHYSIQUE 

L'essentiel des informations presentees dans les pages suivantes ont etc recueillies 
dans le Pare National de Tai, reserve forestiere situee dans le Sud-Ouest de la Cote 
d'lvoire (figure 1.2). La selection de ce lieu d'etude tient essentiellement aux 
possibilites tres limitees qu'offre actuellement la couverture forestiere de l'Afrique 
de l'Ouest, severement entamee et modifiee au cours de ce dernier siecle, pour 
etudier la dynamique et la composition d'un ecosysteme forestier dans son etat 
primitif. 

Avec une superficie classee initialement en Pare National d'environ 348.000 ha8 

cette foret dense humide "quasi-sempervirente" (voir § 5.1) represente un des 
derniers grands vestiges relativement bien preserves du bloc forestier guineen 
occidental d'autrefois qui s'etendait du Sierra Leone par le Liberia et la Cote 
d'lvoire jusqu'au Ghana (cf. Martin, 1991; Sayer et al., 1992). 

Les grands traits historiques, une description generate du milieu naturel du Pare, 
classe en Reserve de la Biosphere et Site du Patrimoine Naturel Mondial par 
l'UNESCO (respectivement en 1978 et 1982), ainsi que son etat actuel de conser­
vation, sont presentes dans Guillaumet (1967), Bousquet (1977, 1978), Guillaumet 
et al. (1984) et Riezebos et al. (1994). Les implications de la conservation du Pare 
sur le developpement de la region, et vice versa, ont etc. commentees par Vooren 
(1987, 1992a) et Bonny et al. (1992). L'implantation humaine et son evolution 
sociale sous 1'emprise d'un « developpement volontariste» de la region du Sud-
Ouest sont amplement decrits par Schwartz (1993). Un expose du secteur forestier 
en Cote d'lvoire, comme secteur d'activites economiques, est presente dans 
Vooren (1992b) et Riezebos et al. (1994). 

La zone principale d'etude dans le Pare National de Tai, affectee aux recherches 
scientifiques en 1975 dans le cadre du programme international MAB-UNESCO 
"Projet Tai" (Guillaumet et al., 1984), couvre la partie amont du bassin versant de 
l'Audrenisrou, affluent de premier ordre du fleuve Cavally. Situee de part et d'autre 
de la limite sud-ouest du Pare (5°50'N; 7°20'O), la zone renferme une superficie 
d'environ 7.200 ha a l'interieur de celui-ci. Ce secteur du Pare est rendu accessible 
par les activites d'exploitation forestiere qui se sont deroulees sur la rive gauche de 
l'Audrenisrou jusqu'en 1975. La rive droite a ete epargnee, au moins a l'interieur 
du Pare, de toute forme d'exploitation industrielle du bois et la foret a ainsi pu y 
conserver, dans sa totalite, un caractere originel (cf. Huttel, 1977). Cette zone, 
d'une superficie approximative de 1.500 ha, a ete retenue comme site principal 
d'etudes. Le paysage onduleux y est constitue de collines et cretes arrondies, qui 
culminent a 195 m d'altitude environ, separees par des affluents de l'Audrenisrou 
(Fritsch, 1980). 

Approximativement 455.000 ha avec toutes les zones de protection decretees et incorporees. 

24 



Figure 4.2 Localisation des stations d'etude dans le bassin-versant (BV) de 1'Audrenisrou. Les pistes 
forestieres sont dues a ['exploitation forestiere, sauf pour la section a partir du point G de la 
limite du Pare jusqu'au dispositife d'etude hydrologique BV-3 et BV-2, amenagee dans le 
cadre du projet MAB-UNESCO. 
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4.1 Stations d'etude 

4.1 .1 Dispositif de recherche 

Une station d'etude a ete delimitee en aout 1981 couvrant un versant d'une 
longueur de 500 m, entre le sommet de colline et l'axe principal de drainage dans 
le bas-fond, sur une largeur de 200 m. Le choix de l'emplacement a ete essentiel-
lement base sur des criteres de representativite du versant (Fritsch, 1980, 
comm.pers.; transect LS de 100 a 600 m), regularise de la pente : peu incisee et 
ravinee, accessibility : 20 minutes a pied de la base hydrologique BV-2. Une 
surface d'approximativement 10 ha etant consideree suffisante, d'une part pour 
contenir tous les stades de regeneration de la foret apres chablis, constituant ainsi 
un echantillon complet de la mosaique forestiere (Oldeman, 1990), et d'autre part 
pour couvrir du sommet au bas-fond les differents types de foret qui se succedent 
dans une sequence topographique (cf. Guillaumet, 1967; Huttel, 1977; Vooren, 
1979; Kahn, 1983). Situee aupres de la ligne de partage des eaux entre le Saro et 
l'Audrenisrou (figure 4.2), cette station represente une pente a exposition sud-ouest 
(220° sur la boussole) a declivite relativement forte de 8%. La denivelee atteint 39 
m, caracteristique pour un type d'interfluve « sureleve » en tete de thalweg, decrit 
par Fritsch (1980) comme "des versants de « type concave » (interfluve IA) qui, 
comme leur nom l'indique, sont nettement concaves a l'amont, mais deviennent 
rectilignes ou legerement convexes a l'aval. Le raccord avec le bas-fond est peu 
accuse" (voir figure 11 dans Guillaumet et al., 1984). 

Une station a plus faible denivelee (17 m) et de plus faible surface (7 ha), situee a 
cheval de la limite du Pare (point G), quelques centaines de metres plus proche du 
cours d'eau principal de l'Audrenisrou et dans un sous-bassin versant adjacent (BV-
3; figure 4.2), avait ete etudiee en 1977/78 (Vooren, 1979). Quelques donnees de 
ces etudes seront ici selectivement representees pour la description des 
caracteristiques des differents types de forets rencontrees (chapitre 5). Les grands 
arbres (> 30 cm 0 ) de cette station ont ete remesures au cours de l'annee 1982 
pour obtenir quelques indications sur leur accroissement en dia metre (Bech, 1983). 

Ce secteur du Pare a ete intensivement etudie dans le cadre du Projet Tai. Les deux 
sous-bassins versants experimentaux, BV-2 et BV-3 (117 et 143 ha), elements du 
dispositif de recherche hydrologique mis en place en 1978 dans la partie amont du 
bassin versant de l'Audrenisrou (4.000 ha), ont permis d'etudier l'hydrologie de 
surface (ruissellement, ecoulement, erosion) sous foret naturelle. Les resultats de 
ces etudes, demontrant une forte aptitude au ruissellement et a l'erosion 
superficielle des versants (voir § 4.4 et 6.5), sont presentees dans Casenave et al. 
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500 m 

Figure 4.3 Station d'etude d'une surface nominate de 10 ha, etablie en 1981 dans le bassin versant 2. 
U s surfaces ombragees ont feit l'objet d'un inventaire d'arbres a partir de 30 cm 0 . Les 
bandes intermediaires ont ulterieurement ete etudiees pour les arbres > 50 cm 0 par Van 
Rompaey (1993: fig. 40). Courbes de niveau a intervalle de 2 m de denivele. 
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(1980, 1981, 1984) et resumees dans Collinet et al. (1984). L'organisation et 
revolution du paysage de la rive droite de l'Audrenisrou ainsi que sa couverture 
pedologique ont ete etudiees et decrites a l'aide de quarante transects et cartogra-
phiees au 1/15.000*"* sur une surface totale de 1.600 ha (Fritsch, 1980). Le transect 
LS de Fritsch a servi de « toposequence » de reference pour un echantillonnage de 
profils de sol sous forme de 5 monolithes (CI-1 a CI-5), preleves par Van Kekem 
et conserves a ISRIC (International Soil Reference and Information Center), 
Wageningen, Pays-Bas (Van Kekem, 1986). La vegetation forestiere des sous-
bassins experimentaux BV-2 et BV-3 a fait l'objet d'etudes specifiques sur la 
structure de la vegetation conduites par Huttel (1977), sur la composition 
floristique des lianes par De Namur (1980) et sur les chablis par Bonnis (1980), 
auxquelles nous refererons plus amplement dans les chapitres suivants. Un groupe 
de chimpanzes, dont le territoire peut s'etendre sur environ 30 km2, etait sous 
observation dans le secteur (Boesch, 1978). 

La station d'etude de 10 ha, etablie en 1981, a ulterieurement servi comme parcelle 
de reference a un certain nombre de travaux scientifiques conduit dans le cadre du 
programme multidisciplinaire « Analyse et mise au point de systemes d'utilisation 
des terres dans la region de Tai» de l'Universite Agronomique de Wageningen, 
execute durant la periode 1986 - 1992 (Vooren et al., 1992). La representativite du 
versant a ete si generalement reconnue et appreciee, qu'elle a peut-etre ete portee a 
l'extreme par la pratique de la reproduction copieuse des donnees deja rendues 
disponibles: cf. Vooren, 1985: fig. 2, 10; Fraters, 1986: fig. III.9, III. 17; Van 
Reuler et Janssen, 1989: fig.3; Wierda et al., 1989: fig. 2; De Rouw, 1991: fig. 2.5; 
Berenschot, 1991: fig.2.5; Jans et Poorter, 1991: fig. 3, 13; Van Rompaey, 1993: 
fig. 27; De Rouw, 1994: fig.2; Slaats, 1995: fig. 1.4; Van Reuler, 1996: fig. 6.2 etc. 

Pour quelques etudes specifiques sur la distribution de tres grands arbres, la surface 
de la station a occasionnellement ete portee a 31 ha (Offermans, 1985; § 7.3) ou 25 
ha (Van Rompaey, 1993). Le reste des observations a ete effectue sur la surface 
nominale de 10 ha, subdivisee en 10 bandes de 50 x 200 m, orientees parallelement 
a la ligne de la crete (figure 4.3). En respectant l'orientation de l'axe principal de la 
pente et celle de la ligne de crete, formant un angle de 83°, le dispositif prenait 
obligatoirement une configuration en parallelogramme, dont la superficie 
theorique est de 99.254 m2. La ligne de crete et le layon homologue dans le bas-
fond, ainsi que quatre layons (ou « filets ») de base, equidistants de 50 m et 
paralleles a l'axe de la pente, ont ete ouverts en degageant a la machette un 
minimum de perches, lianes et baliveaux obstruant la libre circulation a pied. Les 
limites exterieures de la parcelle ont ete materialisees en marquant les arbres en 
bordure d'une ceinture de peinture orange, la subdivision en dix sous-parcelles en 
les marquant a la peinture blanche. Cette materialisation a ete completee par un 
bornage de distances avec des piquets en bois sur les quatre layons de base. 

Dans les deux bandes couvrant le bas-fond et le bas-de-versant (de 400 a 500 m), 
les deux du milieu-de-versant (de 200 a 300 m) et les deux couvrant le haut-de-
versant et le sommet de colline (de 0 a 100 m), d'une superficie totale nominale de 
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6 ha, les arbres egaux ou superieurs a 30 cm 0 ont ete numerates avec de la 
peinture bleue, mesures avec un ruban gradue en centimetres et identifies jusqu'au 
nom de l'espece. Un herbier de terrain a permis la verification des noms avec des 
specimens conserves dans l'herbier du Laboratoire de Botanique au Centre 
ORSTOM d'Adiopodoume (transfere depuis 1988 au Centre National de 
Floristique a l'Universite Nationale de Cote d'lvoire). Messieurs H. Gnesio Tehe, 
Ch. De Namur et M. Gremaud, botanistes au Centre ORSTOM et CSRS 
d'Adiopodoume, et A.J.M. Leeuwenberg, taxonomiste a l'Universite de 
Wageningen, ont bien voulu verifier les identifications et assister a la 
determination de quelques especes peu communes. 

4.1 .2 Traces d'occupation humaine 

D'apres ce premier inventaire floristique, une partie de la bande du sommet, site 
pourtant peu propice a l'agriculture, montrait dans sa composition floristique des 
signes evidents d'une mise en culture ancienne: abondance relative d'especes 
typiques d'un recrfl secondaire telles Discoglypremna caloneura, Terminalia 
superba, Alchornea floribunda (cf. De Namur, 1978a) et, signe ineluctable, la 
presence d'un stipe demesurement long d'un palmier a huile, Elaeis guineensis (cf. 
Aubreville, 1947; 1959 T-III: 317; Pelissier, 1980). Sur une surface irreguliere 
d'approximativement 1 ha (0,5 a l'interieur de la bande), les especes habituelles du 
« sous-bois » telles Corynanthe pachyceras, Calpocalyx brevibracteatus, Chryso-
phyllum taiense et Strombosia glaucescens etaient remplacees par des especes 
forestieres a plus fort caractere heliophile, telles Funtumia elastica et Stereosper-
mum acuminatissimum (cf. Voorhoeve, 1979). La composition floristique, la taille 
des arbres et la physionomie generate correspondaient a un recrfl apres abandon de 
culture d'approximativement 40 ans d'age (De Namur, comm. pers.). Cette datation 
situe la mise en culture autour des annees 40, periode pendant laquelle un effort 
supplemental a ete demande aux populations sous forme de travail peu ou pas 
remunere ou de taxes supplementaires (cf. De Rouw, 1991: 42). II y eut alors une 
tendance de se soustraire a de tels « travaux forces » par retrait temporaire « loin 
en foret noire » pendant quelques annees (comm. pers. des villageois de Gouleako, 
village Oubi le plus proche). D'autres raisons pour s'eloigner des zones cultivees 
constituaient l'infestation des cultures de riz par des aulacodes (« agoutis », cf. 
Aubreville, 1957: 20) ou la prevalence de maladies infectieuses dans les villages. 
Quelques parcelles isolees a vegetation «secondaire» d'ages similaires ont 
effectivement ete identifiees et etudiees dans le bassin versant de l'Audrenisrou 
(De Namur, 1978b; Jaffre et De Namur, 1983), ou ont ete suspectees sur photo­
graphies aeriennes (l/lS.OOO6 ) sous forme de petits peuplements de 4 a 7 pieds de 
palmiers a huile (cf. Fritsch, 1980: 13; obs. pers.), qui peuvent se maintenir assez 
longtemps dans les bas-fonds marecageux aux endroits exondes, et probablement 
se regenerer spontanement. 

D'autres signes d'une presence humaine, supposee ancienne, "aujourd'hui parfaite-
ment indiscernables dans la vegetation" (Guillaumet, 1967), ont regulierement ete 
decouvertes au cours de prospections pedologiques, tels couches de charbon dans 
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le sol ou debris de poterie (Fritsch, 1980; Van Herwaarden, comm.pers.). La 
localisation a des profondeurs assez importantes de 40 a 80 cm dans des sols 
graveleux laisse pressentir leur anciennete fort importante (mais voir Schwartz et 
Lanfranchi, 1990, fig.3). Rien ne nous permet cependant de rattacher leur origine a 
une epoque posterieure ou anterieure a la derniere phase d'expansion de la foret 
sous l'influence d'une humidification du climat entre 3.000 et 3.500 ans BP 
(Sowunmi, 1986), ni de decerner s'il s'agissait des feux de forets ou de savane, 
d'origines anthropique ou spontanee. Les morceaux de poterie meriteraient une 
etude plus approfondie pour eclaircir cette question. Des elements d'aspect char-
bonneux decouverts dans les sols des versants et montrant une distribution 
reguliere ne sont probablement pas pyrogenes, mais proviennent de l'ecorce imput-
rescible des racines de l'espece Diospyros sanza-minika (Aubreville, 1959: T-III: 
170; Moreau, 1979), arbre de petites a moyennes dimensions (20 a 25 m de haut), 
montrant dans sa repartition spatiale une preference particuliere pour les bas-de-
versants a proximite du lit principal de l'Audrenisrou, ou il constitue par endroits 
de veritables peuplements en sous-bois. 

II en resulte que l'impact humain sur un massif forestier de type dense humide par 
une mise en culture temporaire de petites parcelles tres isolees, correspondant par 
sa magnitude et frequence a des perturbations d'ordre naturel qui peuvent survenir 
occasionnellement (voir chapitre 6) est physionomiquement indiscernable quand le 
temps d'abandon remonte a plus d'une centaine d'annees. Jusqu'au debut de ce 
siecle, done avant l'explosion demographique et l'acceleration du developpement 
technologique, l'impact des activites humaines sur la foret, surtout dans des regions 
si faiblement peuplees que le Sud-Ouest de la Cote d'lvoire (c/. Schwartz, 1993), 
n'a vraisemblablement jamais pu rivaliser avec les vicissitudes climatiques qui ont 
si profondement et si frequemment modifiees l'aire d'extension des forets denses 
humides dans cette partie de l'Afrique au dernier million d'annees (cf. Guillaumet, 
1967; Richards, 1973; Hall et Swaine, 1981; Livingstone, 1983; Sowunmi, 1986; 
Hamilton, 1992 ; ECOFIT, 1996). Avec Livingstone (1983), nous pensons qu'il y a 
raison de douter de l'hypothetique stabilite des forets denses humides de plaine sur 
des periodes de plusieurs centaines d'annees et ceci en parfaite absence de 
perturbations anthropiques. La particularity de l'Afrique de l'Ouest, qui consiste 
essentiellement en une immense etendue de plaines et de bas plateaux, n'offrant 
aucun relais montagneux d'importance a une flore en migration, a probablement 
largement contribue aux importantes oscillations de la bande forestiere et a un 
appauvrissement relative de sa flore dans la paleohistoire. Ceci n'est pas sans 
rappeler 1'idee imaginee d'Aubreville (1949b) « d'avoir vu courir les flores sur 
l'Afrique, chassees comme des hordes sauvages ». 

L'homme, l'agriculteur-chasseur prehistorique, n'aurait-il pas etc oblige de suivre 
ce deplacement des milieux particulierement favorables a ses besoins en terres et 
en gibier que constituent les lisieres de foret, la ou a « la limite de son domaine, la 
foret est a la fois la moins vigoureuse et la moins dynamique » (Pelissier, 1980), 
done la plus maniable? 
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4.2 Climat 

Nulle part dans le monde intertropical la vegetation epouse si parfaitement les 
changements latitudinaux climatiques qu'en Afrique de l'Ouest, region relative-
ment peu accidentee et d'une forme a extension latitudinaire (cf. Lawson, 1986). 
C'est dire toute l'importance du climat dans la determination de la repartition 
spatiale des differentes formations vegetales et l'importance, qui reste somme toute 
relative, que nous y consacrons dans ce paragraphe. Pour cette breve presentation 
nous nous sommes en particulier bases sur les travaux de l'ASECNA (1979), Maley 
(1981, 1982) et Monteny (1983, 1987). 

Le climat du Sud-Ouest de la Cote d'lvoire est essentiellement determine par le 
deplacement saisonnier de la zone de convergence intertropicale (ZCIT). La ZCIT 
est une vaste zone de convergence d'une masse d'air oceanique chargee d'humidite 
et une masse d'air sec d'origine continentale qui se deplacent sur le continent 
ouest-africain dans un mouvement annuel nord-sud et a sens inverse. La confluen­
ce des alizes boreales et australes dans cette zone a basses pressions a incite R. 
Gamier (1973, cite dans Maley, 1981) a indiquer la ZCIT comme «l'equateur 
meteorologique » . Un equateur qui migre done par rapport a l'equateur geographi-
que, mais dont la position moyenne se situe au nord de ce dernier a cause d'une 
desequilibre thermique entre les deux hemispheres qui resulte de rimportance des 
masses de terre dans l'hemisphere nord. 

Ce mouvement saisonnier est engendre par le deplacement apparent du soleil entre 
les deux solstices. De mars a septembre le soleil apparait au-dessus de l'hemisphere 
nord et l'echauffement du sol dans la partie septentrionale du continent africain y 
cree une depression relative dans les basses couches d'air. Cette contraction de 
masses d'air continental attire le flux d'air oceanique (« mousson ») qui, plus frais 
et charge d'humidite, done plus lourd, se glisse sous l'air continental sec et chaud. 
L'avancee de la zone de contact frontale, le FIT (« front» intertropical), vers le 
Nord, generalement de mars a septembre, est accompagnee par une succession de 
cinq differents types de temps (figure 4.4). 

4.2 .1 Zones et types de temps 

Un temps sec et sans couvert nuageux (zone A) est associe a une presence pre-
dominante de la masse d'air continental dans les basses couches atmospheriques, 
de part et d'autre de la trace au sol du FIT, s'etendant jusqu'a 150 a 300 km au Sud 
de celui-ci. Avec l'avancee du FIT, une premiere couche d'air oceanique, encore de 
faible epaisseur, penetre sur le continent (zone B), et apporte quelques nuages 
d'altitude a developpement tres limite et sans grand potentiel pluvieux. Quelques 
perturbations orageuses isolees peuvent cependant s'y produire par convection 
thermique. Le passage de cette zone de transition est autrement caracterise par des 
nuits a ciel degage et une formation frequente de brumes et brouillards le matin. 
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Lui succede une zone a forte activite orageuse et pluvieuse (zone C) dans laquelle 
on peut distinguer une premiere zone de perturbations organisees (Q) consistant en 
series de puissants cumulonimbus a caractere orageux, alignes dans la direction 
predominante du vent de mousson (voir Fig. 3.3 dans Hall et Swaine, 1981). Le 
passage de cette premiere zone pluvieuse correspond a «l'intersaison orageuse » 
(Drochon, cite dans ASECNA, 1979), s'etalant generalement de mars a mi-mai. Ce 
temps est caracterise par de fortes averses, ou lignes de grains, accompagnees de 
rafales de vent atteignant des vitesses de 100 km/h, parfois en forme de tornades. 
Le passage des perturbations orageuses est alterne par des periodes d'ensoleille-
ment intense dans une atmosphere nettoyee de brumes et de poussieres. Les 
temperatures elevees favorisent l'evaporation et engendrent une puissante 
convection thermique qui permet le developpement vertical d'enormes cumulo­
nimbus atteignant la limite de la troposphere. Les «pluies de mousson», 
precipitations a caractere continu mais de faible ou moyenne intensite, proviennent 
d'une couverture totale de nuages de type stratiforme dans la zone Q . Les 
temperatures et l'activite thermique s'abaissent dans les zones a nebulosite quasi-
stationnaire, excluant les phenomenes convectifs energiques rapides. Le passage de 
cette zone correspond a la grande saison des pluies, de mi-mai a mi-juillet. 

Une cinquieme zone de subsidence, a faible precipitations (zone D), est a la traine 
de la mousson et caracterise le temps de la petite saison seche qui regne dans la 
partie meridionale de la Cote d'lvoire lors de l'extension maximale en latitude de la 
ZCIT de mi-juillet a fin aofit/ debut septembre. 

Avec le retrait de la ZCIT vers le Sud, generalement apres mi-septembre, les cinq 
zones de temps repassent en ordre inverse sur le continent. Cette regression 
s'effectuant en general plus rapidement que l'avancee, les precipitations s'etalent 
sur une periode plus courte (« petite saison de pluies ») et s'averent localement 
moins importantes. Toutefois, sur la region de Grabo-Tabou les hauteurs d'eau sont 
importantes des septembre et les precipitations se prolongent en decembre par un 
effet conjugue du relief (influence de la dorsale guineenne) et de la latitude 
(extreme Sud du pays; cf. ASECNA, 1979). 

Le retour de la masse d'air continental vers mi-decembre annonce le debut de la 
saison seche. Les vents du nord-est (« harmattan ») amenent de l'air chaud, sec, 
charge de poussieres et l'influence dessechante peut se faire sentir jusqu'a la cote 
ou la brume de poussiere peut persister quelques jours, voire, au cours des 
dernieres decennies, parfois quelques semaines. Scaetta (1941) y voit un effet 
fertilisant lorsque la brume seche, composee de particules fines de quartz et de 
kaolinite d'origine saharienne, est captee par la vegetation forestiere (voir egale-
ment McTainsh, 1984; Baudet et Bertrand, 1988; Stoorvogel, 1993). En dehors de 
la periode principale, de decembre a mars, ces flux de poussiere peuvent interferer 
avec la mousson et provoquer des pluies « salissantes » (cf. Bertrand, cite dans 
Ma ley, 1982). 
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Des irregularites peuvent apparaitre dans le mouvement general de la ZCIT et 
affectent alors le regime saisonnier du temps. Des mouvements temporaires de 
regression ou d'acceleration brusque dans l'avancee ou le recul de la ZCIT sont 
frequemment observes et perturbent la duree « normale » de certaines saisons. Des 
variations annuelles plus prononcees peuvent generalement etre correlees a une 
extension tardive ou incomplete de la masse d'air oceanique (Lamb, 1983). Si les 
annees deficitaires en pluies, assez frequentes au cours des dernieres decennies (cf. 
Lhomme, 1981; Quencez, 1988), et les anomalies observees dans la repartition 
intra-annuelle de la pluviosite, peuvent etre partiellement liees a de tels 
phenomenes, provoques par un changement d'intensite dans la circulation au sein 
des « cellules de Hadley » (cf. Maley, 1981), leurs causes exactes restent encore a 
elucider (voir p.ex. Pool, 1989; Adejuwon et al., 1990; Van Rompaey, 1993; 
Blokhuis et al., 1994). 

4.2 .2 Periodicite de la pluviosite et duree des saisons seches 

Des periodes a moindre pluviosite ont recu une attention particuliere au cours des 
annees 70 et 80 par la secheresse persistante qu'elles ont provoque dans la region 
du Sahel (voir p.ex. Sircoulon, 1985). Elles peuvent etre interpretees comme des 
anomalies climatiques locales, et devraient alors etre placees dans le contexte 
d'une apparition de cycles multi-annuels de periodes excedentaires ou deficitaires 
en pluies (Snoeck, 1975; Adejuwon et al., 1990), ou comme l'expression d'un 
changement climatique regional, lie a une deforestation excessive (Aubreville, 
1938,1949a). Tandis que l'origine des anomalies climatiques, qui se manifestent a 
l'echelle mondiale (cf. Maley, 1981; Trenberth et al., 1988) et la repercussion sur 
la definition des conditions climatiques actuelles restent a elucider, leur 
signification pour l'installation et la croissance des vegetaux est evidente. Les 
extremes climatiques ont une incidence plus manifeste sur les conditions de vie 
d'une plante que les moyennes etablies sur de longues periodes (cf. Whitmore, 
1975; Briinig, 1983a). C'est pour cela que nous avons juge utile d'etablir les durees 
de saison seche pour la vegetation forestiere en comparant les intensites pour une 
periode deficitaire en precipitations et une periode excedentaire, avant de presenter 
quelques donnees climatiques generales, nettement moins significatives a ce sujet. 

La determination exacte de la duree de la saison seche pour la vegetation forestiere 
n'est pas facile, car d'importantes abstractions doivent etre faites. II est, par exem-
ple necessaire de porter attention a la capacite de retention en eau du sol qui est 
determinante pour la prolongation de la periode de croissance au cours d'une 
saison dite seche lorsque les apports d'eau par precipitation n'arrivent plus a 
combler les pertes par evapotranspiration, c'est-a-dire l'evaporation par des 
surfaces exposees du sol et de la vegetation plus la transpiration des vegetaux. 
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Les caracteristiques du sol, telles profondeur, texture et porosite, qui jouent un role 
important dans la conductivity hydraulique et la variation de la reserve en eau du 
sol, changent significativement entre les sols de differents sites topographiques 
(voir Fritsch, 1980 et section Sols ci-apres). Une estimation precise de l'evapo-
transpiration reelle pour chaque type de vegetation forestiere est en fait presque 
indispensable {cf Monteny et Casenave, 1989). Les estimations globales de 
l'evapotranspiration potentielle utilisees couramment pour la determination des 
deficits hydriques dans une foret specifique ne peuvent cependant representer que 
des approximations grossieres de la realite (Boulet et al., 1983; Bruijnzeel, 1990). 

Malgre ces limitations importantes, une impression de l'intensite de la saison seche 
dans la foret de Tai peut etre obtenue en utilisant la methode des totaux mouvants 
de la pluviosite journaliere sur 30 jours. Cette methode a ete mise en application 
avec succes par Mohr et Van Baren (1954) pour l'lndonesie et par Schulz (1960) 
pour la vegetation forestiere de Suriname (voir egalement la discussion dans 
Boulet et al., 1983) et presente l'avantage d'eliminer l'obscurcissement que 
provoque l'utilisation d'un systeme de division du temps selon le calendrier {cf 
Whitmore, 1975: 44). La methode est basee sur la simplification que les reserves 
en eau du sol s'etalent sur une periode de 30 jours. L'evapotranspiration potentielle 
moyenne pour cette periode est fixee a 100 mm, ce qui est valable pour la 
vegetation forestiere dans la foret de Tai (comm. pers. E. Fritsch; 1363 mm/an 
pour BV-2 selon Bruijnzeel, 1990; l'evapotranspiration mensuelle d'avril a 
novembre se situant dans une fourchette de 85 a 150 mm selon Monteny et 
Casenave, 1989), et une deficience hydrique n'apparait que lorsque les reserves en 
eau du sol, representees par le cumul de la pluviosite sur les 30 jours precedents, 
tombent en-dessous de 60 mm. Avec ces abstractions, un suivi journalier de 
revolution du stock d'eau du sol est obtenu pour determiner au jour pres le debut et 
la fin des periodes seches. 

Nous avons utilise les donnees de pluviosite journaliere enregistrees au pare 
meteorologique de la zone d'etude a Tai {cf. Monteny, 1983; Guillaumet et al., 
1984) pour etablir la frequence et l'intensite des saisons seches qui sont apparues 
au cours de deux periodes de 24 mois consecutifs (figure 4.5). La premiere periode 
s'etale de mai 1978 a mai 1980 et represente un intervalle de 24 mois globalement 
excedentaire en precipitations avec des totaux annuels de 2052 mm pour 1979 et 
2066 mm pour 1980, tandis que la deuxieme periode de mai 1982 a mai 1984 peut 
etre consideree deficitaire (1694 mm pour 1982 et 1301 mm pour 1983) par 
rapport a la moyenne decennale de 1870 cm {cf. Van Rompaey, 1993 d'apres 
ANAM, 1987). La figure 4.5 montre clairement que ce secteur de la foret de Tai 
est soumis a une saisonnalite variable, mais bien marquee. Des periodes d'une 
pluviosite abondante alternent avec des periodes de secheresse significative, dont 
l'une revient systematiquement et l'autre occasionnellement. Avec un minimum de 
40 jours consecutifs de secheresse durant les mois de decembre-janvier-fevrier, la 
periode consistante ou «grande » saison seche, apparait en effet comme la 
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principale periode de deficit hydrique au cours de l'annee, mais elle peut etre 
egalee en intensite par la « petite » saison seche de juillet-aout (voir aussi dans 
Huttel, 1975b), comrae ce fut le cas en 1978. L'apparition concomitante des deux 
periodes de deficit hydrique sur des annees consecutives, comme en 1972-73 et 
1983-84, exposent la foret a un severe stress hydrique d'une duree totale de 6 mois 
sur 12. La periodicite d'apparition de ces secheresses particulierement rigoureuses 
n'a pas pu etre determinee a cause d'un manque de series completes de mesures 
pluviometriques journalieres s'etalant sur une periode suffisamment longue (cf. 
Van Rompaey, 1994). Tout se passe cependant comme si les conditions climati-
ques requises pour le developpement d'une formation forestiere de type dense 
humide sempervirente (pluviosite annuelle jamais inferieure a 1500 mm; siccite 
temporaire de duree toujours inferieure a 3 mois: Catinot et al., 1983) sont mises 
au defi dans la Foret de Tai. 

Meme si la methode que nous employons est loin d'etre parfaite, elle permet de 
demontrer la saisonnalite tres marquee du climat et l'occurrence de periodes 
defavorables, parfois prolongees, pour la croissance des arbres (cf. Lemee et al., 
1975). En complement des influences phenologiques deja demontrees pour la Foret 
de Tai par Guillaumet (1967) et Alexandre (1980), nous postulons ici (cf. Vooren, 
1985,1986 et chapitre 5) pour l'existence d'une periodicite saisonniere qui est bien 
plus accusee que Ton ne l'admet habituellement et de nature telle que son rythme 
s'impose a tous les niveaux du fonctionnement ecosystemique (cf. Leigh et al., 
1982). L'appellation "foret dense humide a influence saisonniere" ou "foret 
sempervirente saisonniere" (cf. Unesco, 1973) nous semble done appropriee, du 
moins pour le secteur de Tai. 

4. 2. 3 Differents types de pluie 

On a vu qu'il y a deux types de nuages a activite pluvieuse dans les flux d'air 
oceanique de la mousson: les cumuliformes et les stratiformes (cf. Maley, 1981). 
Les precipitations qu'ils engendrent sont de nature tres differente et peuvent etre 
caracterisees d'apres leur intensite, duree et taille des gouttes. Les cumulonimbus 
de la zone Q (figure 4.4) favorisent par leurs grands developpements verticaux la 
formation des gouttes d'une taille > 2 mm qui tombent sous forme de lignes de 
grains. Les precipitations atteignent done une forte intensite mais sont de faible 
duree. Les perturbations quasi-stationnaires du type stratiforme de la zone Q , 
nuages beaucoup moins epais, produisent, par contre, une pluie qui tombe 
lentement, regulierement, pendant de tres longues durees et avec des gouttes d'une 
taille inferieure a celle des cumulonimbus. 

Ces deux differents types de pluie peuvent avoir, selon la predominance de l'un ou 
de l'autre, une incidence particuliere sur la stabilite des sols et de la vegetation (cf. 
Maley, 1981; 1982). Une predominance de pluies a grosses gouttes et a forte 
intensite est synonyme d'infiltration tres reduite dans le sol et done de ruisselle-
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ment superficiel et d'erosion incisive formant des rigoles, ayant ainsi, comme nous 
le demontrons plus loin dans le chapitre 6, une incidence significative sur la 
dynamique forestiere. Ce type de pluie apparait au cours des mois d'avril/mai avec 
l'avancee de la ZCIT et revient aux mois d'octobre/novembre (voir les pics dans la 
pluviosite cumulee sur trente jours pour l'annee 1979 sur la figure 4.5). La 
dominance des pluies fines (p.ex. de juin a septembre 1979) n'engendre, a faible 
humectation initiate des sols (cf. Collinet et al., 1984; Monteny et Casenave, 
1989), qu'un ruissellement diffus a faible force erosive et provoque une infiltration 
quasi-totale de l'eau dans les sols a bonne permeabilite (Maley, 1981). Sa 
signification pour le « remplissage» des stocks d'eau dans le sol est done nettement 
superieure a celle du premier type. Par contre, l'interception par la masse foliaire 
de la voflte forestiere peut atteindre jusqu'a 40% dans le cas d'une petite pluie fine 
a faible duree (Cardon, 1979; GKiillaumet et al., 1984; Hutjes et al., 1990). Les 
bilans hydriques mensuels et annuels peuvent done sensiblement varier selon la 
predominance de l'un ou de l'autre de ces types de pluie. Ceci confirme 
I'approximativite des methodes d'estimation de bilans hydriques sur la base de 
pluviosites mensuelles ou annuelles moyennes. 

La variabilite interannuelle de l'extension de la ZCIT entraine une variabilite dans 
la predominance de l'un des deux types de pluie au cours d'une ou de plusieurs 
annees. II y a raison de penser qu'une baisse de la pluviosite annuelle, comme 
signalee durant les dernieres decennies (Quencez, 1988; Adjuwon et al., 1990), 
s'accompagne d'une augmentation des lignes de grains au detriment des « pluies de 
mousson» par effet d'extension incomplete de la ZCIT {cf. Maley, 1981). 
L'absence d'averses de longue duree (la fraction pluviometrique > 40 mm), sig­
nalee a partir de 1965 au Burkina Faso (Albergel et al., 1985) en etroite correlation 
avec une deficience chronique de precipitations, semble renforcer cette hypothese. 
Cette modification du regime pluviometrique serait a mettre en relation avec une 
reprise et une intensification de l'erosion moderne, comme signalees dans la Foret 
de Tai (Fritsch, 1980; Riezebos et al., 1994; a comparer avec Stoorvogel, 1993). 

4.2. 4 Donnees climatiques generates 

Le regime climatique general est etabli a l'aide de series d'observations de longue 
duree et peut etre schematise sous forme d'un diagramme ombrothermique de 
Gaussen (fig. 4.6; cf. Walter, 1970). Le climat sur le site de recherche dans la Foret 
de Tai correspond aux types saisonniers Am/Aw de la classification de Koppen (cf. 
Briinig, 1983a) avec un regime pluviometrique a distribution bimodale. 

La pluviosite annuelle moyenne s'eleve a 1833 mm avec un ecart type de 338 mm 
sur une periode de 30 ans (Casenave et al., 1980), d'apres les donnees pluvio-
metriques recueillies a la sous-prefecture de Tai. Le deficit hydrique annuel moyen 
atteint 259 mm (cf. Vooren, 1979) et s'etale sur une periode de presque 4 mois (la 
zone hachuree dans la figure 4.6). 
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Figure 4.6 Diagramme climatique compose avec des donnees provenant des postes meteorologiques de 
Tai en de la station ecologique MAB-Unesco. Voir texte pour plus d'explications. 

Les temperatures moyennes mensuelles oscillent autour de la moyenne annuelle et 
atteignent 25,2°C au mois de decembre et 27,4°C en avril. La temperature 
minimale absolue, mesuree au pare meteorologique du site de recherche (Monteny, 
1983), descend jusqu'a 11°C par l'influence de l'Harmattan. Le rayonnement 
solaire global, parametre determinant du bilan radiatif, varie au cours de l'annee 
avec l'etat de la declinaison solaire et la transparence de l'atmosphere. Les valeurs 
mensuelles maximales sont atteintes en mars/ avril et octobre/ novembre, au debut 
et a la fin des intersaisons orageuses. Une variation mensuelle de 30 a 40% a ete 
enregistree, avec des minima en juillet/ aofit lors de la « petite saison seche » et en 
decembre/Janvier avec la presence des brumes seches de l'Harmattan. 

4.2. 5 Interactions climat - vegetation 

L'influence qu'exerce le climat sur la vegetation, comme on a pu voir dans la 
repartition des differentes formations vegetales en Cote d'lvoire (cf. Vooren, 
1992b), ou, comme on le verra par la suite, sur l'architecture et la dynamique d'une 
formation forestiere specifique, est generalement consideree comme le facteur 
determinant, a cote des facteurs additionnels d'ordre topographique et edaphique 
(cf. Aubreville, 1955; Mangenot, 1971; Guillaumet et Adjanohoun, 1971; De 
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Rouw et al., 1990; Van Rompaey, 1993; Vooren, 1994). Beaucoup moins evidente 
est Taction reciproque, c'est-a-dire l'influence qu'exerce la vegetation sur le climat 
local et regional, voire mondial (cf. Briinig, 1983a; Shuttleworth et Nobre, 1992). 
Elle devient meme sujet a controverses quand il s'agit des modifications clima-
tiques qui, par l'intermediaire des changements dans l'albedo et remission supple-
mentaire des gaz a effet de serre, resulteraient d'une deforestation a grande echelle 
(p.ex. Potter et al, 1975, 1981; Whitmore, 1991). 

C'est pourtant deja en 1938 qu'Aubreville formule 1'hypothese que la presence 
d'une couverture forestiere dans des regions qui se trouvent sur la limite d'exten-
sion de la foret dense et sous le vent de la mousson augmenterait la pluviosite 
totale de 15 a 20% par an par l'effet de reinjection de vapeur d'eau dans l'at-
mosphere. Cet auteur souligne ensuite l'effet attenuant de la presence d'une couver­
ture forestiere sur les vicissitudes climatiques par le maintien d'un degre hy-
grometrique eleve et la permanence d'une couche d'air humide au-dessus des 
frondaisons. Par la remission des vapeurs d'eau au debut de la saison seche, les 
condensations des brouillards et la formation des rosees matinales, les taux 
d'humidite atmospherique sont virtuellement perennises dans les environs de la 
foret dense humide. Aubreville attire egalement l'attention sur les actions mecani-
ques de la canopee, qui par la rugosite de sa surface ralentit les vitesses des vents 
humides et « accroche les nuages bas » (Aubreville I.e., p. 142). Ces effets aerody-
namiques des canopees forestieres, encore hypothetiques en 1938, se sont vus con­
firmed ensuite, entre autres par les travaux de Briinig (1970, 1983b), qui souligne 
rimportance de la texture rugueuse d'une surface vegetale sur la creation des 
mouvements d'air en tourbillons et l'intensification des transferts de chaleur et de 
vapeur d'eau. L'augmentation de la turbulence dans les basses couches 
atmospheriques et la formation des courants d'air rotatifs (« wind eddies ») peuvent 
contribuer a la formation de nuages qui sont une forme majeure de transfert 
d'energie calorifique et constituent un element essentiel dans le bilan thermique 
mondial (Maley, 1982; Salati et al, 1983; Salati et Vose, 1984; Monteny, 1986). 

Quant au role de la foret comme regenerateur de pluie, les investigations de Salati 
et Vose (1984) ont demontre la capacite de la foret amazonienne quant a la remise 
en circulation des vapeurs d'eau. Dans le bassin de l'Amazone un taux de remission 
de 75% des precipitations par les actions combinees de l'evaporation et de la 
transpiration en un temps de cycle moyen de 5,5 jours ont ete enregistre. Les 
auteurs arrivent a la conclusion qu'une deforestation a grande echelle dans le 
bassin de l'Amazone doit inevitablement avoir des repercussions sur le bilan 
hydrique de la region par diminution du transfert foret - atmosphere, formation 
reduite de couvertures nuageuses et done pluviosite moindre pour des regions 
situees sous le vent (voir aussi Shuttleworth et Nobre, 1992, appendix 1). 
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Pour la Cote d'lvoire, et par extension, pour l'Afrique de l'Ouest, Monteny (1986, 
1987) et Monteny et Casenave (1989) arrivent a des conclusions similaires: 60 a 
75% de la vapeur d'eau remis par la foret, equivalent a 70 a 80% de l'energie du 
rayonnement incident. Ces auteurs precisent par ailleurs qu'en presence d'une 
couverture forestiere continue, les taux eleves d'humidite atmospherique seraient 
virtuellement maintenus sur une distance de 400 km a l'interieur des terres. On 
comprend rimportance du maintien d'une couverture forestiere pour la regulation 
du climat et des bilans hydriques regionaux. Les phenomenes de changements 
climatiques par deforestation excessive, susceptibles d'alterer les conditions de la 
croissance des cultures dans les zones forestieres, devraient cependant etre places 
dans un contexte de substitution de la couverture forestiere par d'autres couvertures 
vegetales (cf. Whitmore, 1991). II reste alors a preciser in extenso quel effet exerce 
le remplacement de la foret par d'autres couvertures vegetales sur le climat 
regional a travers des modifications dans l'albedo, les quantites de vapeur d'eau 
reinjectees dans l'atmosphere, les caracteristiques aerodynamiques des couvertures 
vegetales, les stocks de carbone inclus dans la biomasse, les variations des taux 
d'ozone dans la troposphere, remission des aerosols et gaz a effet de serre par 
combustion (cf. Andreae et Goldhammer, 1992; Shuttleworth et Nobre, 1992). 

4.3 Geologic, hydrologie et relief 

Le Sud-Ouest de la Cote d'lvoire peut etre decrit en termes geomorphologiques 
comme une vaste peneplaine faiblement inclinee, descendant d'une moyenne alti­
tude de 250 m jusqu'au niveau de la mer sur une distance de 300 km. Le paysage 
onduleux de 1'interfluve du Sassandra et Cavally constitue la transition entre les 
plateaux septentrionaux de la savane preforestiere et le paysage en « demi-oran-
ges» dans l'hinterland de Tabou - San Pedro. La topographie ondulee du Pare 
National de Tai s'accentue du Nord au Sud et le relief du terrain devient de plus en 
plus prononce pour atteindre un aspect mamelonne dans sa partie meridionale (cf 
Rougerie, 1960; Van Herwaarden, 1992; Riezebos et al, 1994). Bien que les 
denivelees restent en general tres faibles, autour de 25 m en moyenne (DRC, 
1967b), le terrain n'est pas pour autant dote d'importantes surfaces planes. Par 
consequent, l'organisation des milieux physiques et biotiques s'articule autour de 
ce modele a formes laches (cf. Koli Bi, 1984) et s'impregne fortement de son ca-
ractere monotone et repetitif. 

La region est drainee par un important reseau de cours d'eau, reparti en trois grands 
ensembles que constituent les bassins versants du Cavally, du Sassandra et des 
petits fleuves cotiers qui prennent leur source au sud de la chaine de collines de 
Grabo. La superficie du Pare National de Tai est dans son ensemble essen-
tiellement drainee par les affluents du Cavally, en ordre d'importance notamment 
la Hana, Meno et Nze, dont les cours d'eau exploitent les failles du megacycle 
orogenique eburneen, orientees SW-NE. Leurs tributaires de second ordre 
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exploitent un reseau de failles perpendiculaires, de datation geologique plus 
recente, ma is leurs ramifications en amont, qui incisent le modele par ravinement, 
semblent s'etendre sans orientation preferentielle (Fritsch, 1980). Des failles 
tectoniques mineures peuvent en outre etre detectees sur photographies aeriennes 
au 15.000*"* par un alignement caracteristique de tres grands arbres (obs. pers.), 
dont le developpemerit particulier a pu etre favorise par des apports d'eau 
souterrains. Ces accumulations et mouvements d'eaux geologiques ont ete tres peu 
etudies, voire systematiquement negliges dans l'etablissement des bilans hydriques, 
ma is ils pourraient avoir, dans cette region, par l'intensite de la tectonique cassante 
qui l'a fortement fissuree, une importance non-negligeable sur la croissance de ces 
arbres geants. 

Les formations geologiques des orogenies eburneenne (1.550 - 2.100 MA) et 
liberienne (anterieur a 2.500 MA), qui se presentent dans la region en larges 
bandes alternees d'orientation SW-NE, consistent essentiellement en roches 
metamorphiques et plutoniques (Tagini, 1971; Gtiillaumet et al., 1984). Les roches 
metamorphiques eburneennes, regionalement indiquees comme « birrimiennes », 
se presentent principalement sous forme de schistes sericiteux et chloriteux dans la 
vaste bande exploitee par le cours superieur de la Hana (Papon, 1973). Leur 
metamorphisme relativement important confere aux sols issus de cette roche-mere 
une capacite de retention en eau qui est superieure a celle des sols issus des roches 

, plutoniques liberiennes moins metamorphisees, gneiss et migmatites, qu'on trouve 
large me nt representees ailleurs dans la region. Cette caracteristique geologique 
serait a mettre en relation avec la persistance des especes forestieres arborescentes 
plus exigeantes en eau dans cette zone climatiquement peu propice a leur reparti­
tion (cf. Guillaumet, 1967; Guillaumet et Adjanohoun, 1971; Van Rompaey, 
1993). 

La roche-mere, de nature migmatique et mica-schistique dans le bassin de 
l'Audrenisrou (Guillaumet et ah, 1984), est generalement couverte d'un epais 
ensemble pedologique, qui en est issu par des alterations importantes et deja fort 
anciennes. Elle n'apparait a la surface que dans les lits des cours d'eau et, plus 
sporadiquement, sur des terrains a forte declivite. Des ilots d'aspect granitique, a 
hauteurs variables, a formes arrondies et pentes raides, se distinguent ici et la dans 
le paysage comme des futurs inselbergs dans une plaine d'erosion encore en 
formation. Leurs apparitions locales d'une repartition quasi-erratique, comme sur 
la rive gauche de l'Audrenisrou, peuvent cependant etre associees a une echelle 
regionale avec l'existence de bandes geologiques etroites d'orientation SW-NE {cf. 
De Rouw et al, 1990). Ils sont alors a mettre en relation avec les alignements 
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Figure 4.7 Series de hauteurs et chafnes de collines orientees SW-NE disposees en alignements 
paralleles dans l'arriere-pays de Tabou (d'apres Schwartz, 1993). 

paralleles de domes granitiques plus eleves qui apparaissent plus au sud dans 
1'arriere-pays de Grabo - Tabou (figure 4.7) et qui represented des masses 
rocheuses plus resistantes, degagees par erosion des gneiss et schistes. L'un des 
inselbergs les plus caracteristiques est le Mont Nienokoue, point culminant du Pare 
National de Tai (396 m) a la limite sud-ouest. D'apres Lacroix (cite dans Cheva­
lier, 1909), la roche serait composee de granulites a muscovites, pauvres en biotite. 

Toute revolution des formes du paysage dans l'espace, en allant du Sud au Nord, 
traduit en quelque sorte revolution dans le faconnement du relief depuis l'Eocene 
par l'intermediaire des processus d'alteration et de pedogenese qui se sont deroules 
lors d'une alternance de phases climatiques seches et humides. Lors des phases 
humides, l'alteration chimique intensive provoquait l'accumulation de fer et 
d'alumine dans les arterites, qui durcissaient ensuite en carapaces et cuirasses lors 
des phases seches. Leur dissection et demantelement successifs au cours des diffe-
rentes periodes interglaciaires ont progressivement modele le paysage de la region 
de Tai en deux ou trois etagements. Les temoins cuirasses les plus anciens, et par 
consequent les plus degrades, datant du « Haut Glacis » du fin tertiaire (cf. Fritsch, 
1980), s'observent dans les positions culminantes du relief (195 m d'altitude), 
tandis qu'un deuxieme niveau indure, qui peut etre rattache au « Moyen Glacis » 
de l'ere quaternaire, est present autour de 170 m d'altitude et constitue soit des 
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replats dans les modeles situes en tete de thalweg, soit des sommets aplanis des 
modeles plus en aval. 

Une forme de roche decomposee, d'une coloration violette dominante, peut etre 
observee dans la region de Tai dans les bas parois des plus importantes ravines 
(voir figure 6.7) et au fond de certaines fosses pedologiques (cf. Fritsch, 1980). Des 
fragments de cette « saprolite » (= roche putride) sont frequemment observes dans 
les sols en positions hautes du modele a des profondeurs d'environ un metre, en 
association avec des fines racines des arbres (cf. De Rouw et ai, 1990), qui 
peuvent done profiter d'une liberation des mineraux par alteration de la roche-
mere. Huttel (1975c) note conformement a ceci une premiere concentration de 
racines dans les premiers 20 cm du sol et une deuxieme en profondeur, entre 1,10 
et 1,30 m, ou Ton observe une legere augmentation relative en cations echangea-
bles. Les racines des arbres se concentrent done dans des horizons edaphiques 
riches en eau et en elements nutritifs et peuvent puiser dans des reserves en 
profondeur (cf. Proctor, 1992), ou elles atteignent, dans les sols peu profonds, 
l'horizon d'alteration. Citant les investigations de Nye et Greenland (1960) au 
Ghana, Boyer (1982) considere meme que la foret joue le role d'une « pompe a 
mineraux » avec des racines qui vont puiser en profondeur une certaine quantite 
d'elements nutritifs, qui seront, apres incorporation dans la biomasse aerienne et 
apres decomposition, restitues aux horizons superficiels du sol. Stoorvogel (1993), 
par contre, a ecarte cette compensation par alteration du substrat (cf. Bernhard-
Reversat, 1983) de pertes d'elements nutritifs par erosion, supposee trop peu 
importante par lui dans le bilan global des apports et pertes a l'echelle d'un sous-
bassin versant de l'Audrenisrou. 

4.4 Sols et aspects d'enracinement, drainage, erosion et fertilite 

Les sols issus de differents substrats geologiques, ou, comme pour les migmatites, 
d'un substrat tres heterogene, ne representent pas toujours une image fidele des 
variations lithologiques in situ. Les differences locales dans la roche-mere restent 
souvent masquees par l'anciennete de la couverture pedologique qui, au cours de sa 
genese, a subi de fortes alterations, accompagnees d'importants remaniements et 
transports lateraux qui ont sensiblement contribues a uniformiser les arterites. A 
une echelle regionale, des grands ensembles edaphiques peuvent cependant etre 
reconnus d'apres la texture de leurs composants: sols sablo-argileux issus de 
roches-meres granitiques, sols argileux issus de schistes sericiteux et chloriteux et, 
comme pour la region de Tai, les sols d'un type intermediaire issus de migmatites 
et gneiss (cf. Rougerie, 1960; DRC, 1967b; Papon, 1973; Van Kekem, 1984; 
Blokhuis, 1994). 

A une echelle locale, la topographie, elle-meme fortement influencee par le 
substrat geologique (cf. Rougerie, 1960; Avenard, 1971), regit essentiellement la 
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differenciation pedologique a travels des processus de transport differentiel 
d'elements grossier et fin le long de la pente, de ferralitisation par translocation et 
accumulation de sesquioxydes de fer et d'aluminium, de hydrodynamique super-
ficielle et erosion, enfin de drainage et circulation interne de l'eau. Les sols seront 
done mieux interpretes dans une sequence topographique ralliant le point le plus 
eleve dans le paysage au bas-fond le plus proche (voir § 5.2.2 a 5.2.5). 

Pour la station d'etude, une telle toposequence ou « chaine des sols » (figure 4.8) a 
ete etablie par Fritsch (1980), a qui nous empruntons egalement l'essentiel de la 
description suivante (voir aussi rinterpretation dans Fraters, 1986). La presence et 
la localisation des formations indurees au sommet (195 m) et en bas de versant 
(« petroplinthite » a env. 155 m), represented, au moins pour celle du sommet, des 
reliques de cuirasses ferrugineuses precedemment decrites. Les residus, blocs et 
nodules graveleux, originaires du demantelement partiel, se retrouvent par 
epandage lateral le long de la pente dans une couche d'epaisseur decroissante. 
L'extension maximale en epaisseur (95 cm) de cet ensemble «lithorelictuel» est 
obtenue immediatement sous le dome sommital. Les sols jusqu'au tiers inferieur de 
la pente, de coloration rouge en amont et jaune en aval, sont done caracterises par 
une forte presence de gravillons ferrugineux en haut des profils. L'horizon 
superieur s'est enrichi de matieres organiques, dont le taux est de l'ordre de 2%, 
notamment dans les premiers 10 cm. 

Dans les horizons sous-jacents a l'ensemble gravillonnaire, on observe sur une 
extension verticale importante une accumulation d'elements argileux kaolinitiques 
de plus en plus fins. Cette observation est egalement valable pour son extension 
laterale, oii, dans le tiers inferieur de la pente, s'est constitue un ensemble argileux 
extremement compact, enrichi de fer et d'aluminium et susceptible de durcir irre-
versiblement par dessechement. Cette couche de « plinthite » (Van Herwaarden, 
1992) s'est effectivement transformee plus en aval en « petroplinthite» (carapace 
lateritique datant du « Bas Glacis » : Fritsch, 1980), la oii l'ensemble gravillonnaire 
atteint la limite de son extension laterale et ne le recouvre plus9. Les sols en bas-
de-versant ont ete ulterieurement recouverts par colluvionnement et alluvionne-
ment d'un paquet de materiaux meubles argilo-sableux atteignant localement un 
metre d'epaisseur. Leur succedent plus en aval les sols sableux hydromorphes, de 
couleur blanche/grise, caracteristiques du milieu edaphique de bas-fonds periodi-
quement inondes. 

Cependant, il n'est pas certain que cette derniere observation constitue un element dans la 
relation de cause a effet (W.A. Blokhuis, comm.pers.). 
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Figure 4.8 Coupe transversale des horizons pedologiques de la station d'etude etablie en 1981 (d'apres 
le transect LS de Fritsch, 1980). 

4 .4 .1 Aspects d'enracinement 

Dans cette toposequence, les conditions d'enracinement pour les arbres sont tres 
variables et certains sites presentent des contraintes, soit par obstruction mecanique 
a cause de la presence d'indurations a faible profondeur ou d'horizons compacts a 
plinthite, soit par obstruction physiologique (manque d'oxygene) a cause des 
inondations periodiques dans les bas-fonds. La reduction d'espace pour le libre 
developpement des racines se reflete immanquablement dans rarchitecture de la 
foret, qui, des lors, est incompletement realisee (voir § 5.2.5). En cas d'obstruction 
mecanique, l'extension verticale des systemes racinaires butte sur les cuirasses et, 
carapaces, mais des fines radicelles qui les penetrant superficiellement contribuent 
cependant a leur demantelement progressif. Des ensembles edaphiques a tres forte 
teneur de gravillons (75 % volumique ou plus, cf. Boyer, 1982), qu'on observe ici 
dans les positions hautes du modele, constituent egalement un milieu difficilement 
penetrable. Ceci s'observe aux deformations morphologiques des racines qui pren-
nent alors des aspects tortueux et aplatis (cf. Fritsch, 1980). Sur le site de sommet, 
les arbres a contreforts et racines tragantes semblent en outre avoir ete contraints 
d'etaler l'essentiel de ces systemes de support a la surface meme du sol (voir photo 
de couverture). La forte presence des elements grossiers a d'ailleurs l'effet 
d'abaisser la teneur en eau utile des sols (cf. Boyer, 1982), ce qui rend les horizons 
superficiels dans les positions hautes du modele sensibles au dessechement, malgre 
le bon taux d'humectation signale par Fritsch pour la totalite des profits. 
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4. 4.2 Aspects de drainage et d'erosion 

Le libre drainage vertical est generalement assure dans les sols gravillonnaires, 
sauf en presence d'horizons indures ties peu permeables ou d'autres horizons a 
conductibilite hydraulique fort contrastante comme les ensembles de plinthite a 
faible porosite. Un drainage a composante late rale predominate se manifeste 
alors, comme dans le tiers inferieur de la pente et sur le sommet, ou, par fortes 
precipitations entrainant une saturation rapide d'horizons superficiels, l'eau 
ruisselle a la surface ou « rejaillit» aux points d'inflexion convexo-concave du 
modele. Sur la station d'etude, une rigole d'erosion prend effectivement «sa 
source » en contrebas du dome sommital dans l'ensellement de la crete (encart 3D 
figure 4.8). 

L'impression obtenue du transect de la figure 4.8, que les sols a drainage vertical 
sont predominants dans les sous-bassins de l'Audrenisrou, est faussee par sa 
localisation en tete de thalweg. Pour les 117 ha du BV-2, Casenave et al. (1980) 
indiquent une occupation spatiale des sols a drainage lateral et superficiel de 65%, 
une extension des bas-fonds sur 24% de la surface et une presence de sols a 
drainage vertical sur les 11% restants. Cette predominance des sols a hydrodyna-
mique superficielle explique en grande partie l'aptitude au ruissellement des 
bassins versants de l'Audrenisrou (Collinet et Valentin, 1979; Casenave et al., 
1980, 1981; Fritsch, 1980; Guillaumet et al., 1984; Wierda et al., 1989) et 
l'importance des phenomenes d'erosion qu'on y constate, meme sous foret 
naturelle. L'autre facteur est constitue par l'agressivite du climat, qui, avec une 
capacite erosive de 52 selon la formule proposee par Fournier (cite dans Fritsch, 
1980): [pluviometrie du mois le plus humide]2 / pluviometrie annuelle, fournit les 
conditions pour le developpement d'une erosion lineaire. Les consequences pour la 
dynamique forestiere de tous les trois differents types d'erosion qu'on observe dans 
ce secteur de la Foret de Tai, erosion en nappe, erosion en rigole et erosion en 
griffe (cf. Fritsch, 1980), seront traitees dans le chapitre 6. 

4. 4. 3 Aspects de fertilite 

En general, les sols de la region de Tai, forts anciens, profonds, fortement lessives 
et issus des alterites de roches migmatiques precambriennes, ont ete qualifies de 
chimiquement pauvres, de forte a moyenne acidite et a faibles taux de ma tie res 
organiques et de bases echangeables (Fritsch, 1980, 1982; Moreau, 1982; Guillau­
met et al., 1984; Jaffre, 1985; Fraters, 1986; Van Reuler et Janssen, 1989). Leurs 
aptitudes culturales sont par consequent limitees (DRC, 1968). Malgre cette 
fertilite mediocre des sols, une vegetation forestiere a pu s'y developper pour accu-
muler et rnaintenir, durant des periodes climatiquement favorables, et ceci proba-
blement d'une maniere consecutive pendant au moins les derniers trois ou quatre 
milliers d'annees (Hamilton, 1992), une importante biomasse aerienne d'environ 
450 T/ha en moyenne (allant de 350 T/ha dans les bas-fonds a 560 T/ha sur les 
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meilleurs sites situes immediatement sous les sommets de collines, cf. Huttel, 
1977). Comment expliquer une telle luxuriance de la vegetation dans un eco-
systeme qualifie de «oligotrophe » et qui serait en outre sujet a un appau-
vrissement en elements nutritives, presume « structurel » par Stoorvogel (1993)? 

Ainsi que le precise Jordan (1991), l'aspect agrologique a souvent predomine dans 
l'appreciation et l'analyse des qualites chimiques des sols. La stigmatisation d'un 
sol comme «pauvre» pour des especes culturales, selectionnees pour leurs 
aptitudes de croissance et de production rapides sous des conditions de culture 
optimalisees dans ce but, est incomparable avec les exigences plus modestes des 
plantes forestieres en general, et particulierement pour des formes perennes et 
arborescentes, pourvues de systemes racinaires a plus grand potentiel d'extension 
(voir egalement Proctor, 1992) dont les capacites sont encore multiplies par la 
presence des organismes symbiotiques comme les champignons mycorrhiziens 
(Smits, 1994 ; Yasman, 1995). En rapport avec les conditions specifiques qu'impo-
sent les milieux oligotrophes, toute une serie d'adaptations (voir l'enumeration dans 
Jordan, 1991) est en general supposee avoir evolue au sein des ecosystemes 
forestiers afin de capter, stocker et recycler les elements les plus « critiques ». 

L'element a priori le plus insaisissable dans les regions tropicales serait le 
phosphore, notamment par son originalite de comportement dans les sols 
ferralitiques. La fixation des anions phosphoriques sur les hydroxydes de fer et 
d'aluminium (cf. Boyer, 1982) les rend inassimilables pour les plantes et une libe­
ration de phosphore stocke dans la vegetation est limitee par accaparement imme-
diat par des micro-organismes decomposeurs de matieres organiques (cf. Noij et 
ah, 1993). Le phosphore est ainsi considere comme l'element limitatif pour la 
croissance des arbres (Janssen et ai, 1990). Jordan (1991) suggere cependant que 
cette relative pauvrete en phosphore ait pu etre surmontee par les especes 
forestieres par absorption de silicates disponibles en profondeur, qui, une fois 
retournes au sol superficiel par decomposition de la litiere, peuvent remplacer les 
anions phosphoriques au complexe de fixation d'hydroxydes de fer et d'aluminium 
(cf. Jordan, 1989: 87), ou sont directement troques dans les radicelles contre du 
phosphore avec les mycorrhizes. Cette theorie expliquerait la forte teneur en 
silicates d'arbres forestiers (Koeppen, 1978, cite dans Jordan, 1991), mais devrait 
encore etre testee pour sa validite dans les processus d'echange phosphorique. 
Cependant, selon la loi de Liebig (cf. Odum, 1971), l'azote deviendrait alors 
limitatif pour la croissance des vegetaux et ensuite le potassium, etc. (cf. Van 
Reuler et Janssen, 1992). 

De cette breve discussion concernant la disponibilite des elements nutritifs et 
l'ambigu'ite de l'existence des formations vegetales sur des sols dits pauvres, il 
resulte, qu'avec Jordan et Herrera (1981), on peut se demander si les elements 
nutritifs devront reellement etre consideres « critiques*. Comme le precise Proctor 
(1992) dans une synthese des connaissances sur les limitations d'elements nutritifs 
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dans les forets denses humides tropicales: "[There is] no support to the view that 
nitrogen, phosphorus or potassium are limiting in lowland evergreen rain forests." 
Ce meme auteur est ensuite amene a conclure que: "Current dogma about rain 
forest soils and mineral nutrition should be accepted with caution. The soils may 
not be unusually infertile or dangerously fragile. Mineral nutrients may not 
seriously limit tree growth." 

Proctor confirme ainsi les conclusions obtenues auparavant par Vitousek et 
Sanford (1986) que "an association between soil fertility and above-ground 
biomass is therefore unlikely in any but the most extreme cases", ou, comme le 
formulent Anderson et Spencer (1991): "There appears to be little evidence that 
the stature and productivity of mature forests are related to the inherent fertility of 
parent soil". 
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5. ORGANISATION DE LA FORET 

Structure*, architecture* et dynamique* sont trois aspects de l'organisation d'une 
foret que nous presentons dans ce chapitre. Ces termes ne differencient 
aucunement des attribute bien circonscrits et les interactions des phenomenes 
qu'on tente de delimiter sont multiples; leurs champs semantiques ont par 
consequent egalement tendance a se rapprocher et notamment les termes structure 
et architecture ont souvent ete utilises d'une maniere qui prete a confusion (cf. 
Halle et al, 1983). Structure est un terme qui traduit le caractere repetitif d'un 
arrangement d'elements individuellement reconnaissables constituant un 
organisme, un objet ou de la matiere inerte. L'architecture decrit le plan selon 
lequel differents elements sont assembles pour constituer un ensemble fonctionnel. 
C'est dans ce sens que nous employons ces deux termes par rapport aux 
caracteristiques decelees dans la vegetation arborescente. Structure pour designer 
le caractere repetitif dans l'organisation de la foret aboutissant a la reconnaissance 
de parametres permettant la formulation de lois mathematiques ou statistiques (cf. 
Rollet, 1974), architecture pour indiquer le dessein dans l'organisation et 
l'expression des plans genetiques sous l'influence de differentes variables 
environnementales (cf. Halle et al., 1978). 

5.1 Composition en especes et repartitions spatiales 

A l'instar de Rollet (1974), on peut deceler des structures globales dans les especes 
composantes des forets, si Ton dispose d'une quantite suffisante de donnees 
permettant des analyses statistiques qui font ressortir leurs elements structurants; 
cela n'etant pas notre premier objectif, nous nous contentons ici de quelques 
analyses selon des classifications numeriques d'especes d'arbres presentes dans la 
voute forestiere sur deux stations d'etude. D'apres les evaluations faites a partir des 
photographies aeriennes a grande echelle (cf. Vooren et Offermans, 1985), cela 
concerne les individus d'un diametre minimum de 25 a 30 cm qui composent une 
masse feuillee, que nous definissons comme la voflte forestiere, faisant ecran aux 
conditions macro-climatiques. Dans nos inventaires, nous avons par consequent 
utilise un diametre inferieur de 30 cm. 

II ne s'agit done pas d'un inventaire floristique considerant toutes les especes de 
plantes, tel qu'effectue par Ake Assi et Pfeffer (1975) dans le Pare National de Tai 
et l'aspect phytosociologique de la composition en especes d'une foret ne sera done 
pas considere; le sujet ayant ete intensivement debattu par Aubreville (1950), 
Mangenot (1955), Guillaumet (1967), Hall et Swaine (1981) et De Rouw (1991). 
Considerant uniquement les grands arbres, les informations portees par ces 
« megaphanerophytes » paraissent pourtant aussi riches que celles contenues dans 
un echantillon complet de toute la vegetation (cf. Hall et Swaine, 1976). II suffit 
en effet d'adapter l'echelle d'etude a leurs dimensions, comme propose pour une 
etude plus specifiquement designee a analyser ces effets (Van Rompaey, 1993). 
Selon cette etude et Huttel (1977), une surface de deux hectares suffirait pour 
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disposer d'une quantite de donnees suffisamment informative a l'egard de la 
composition en ties grands arbres ( 0 > 70 cm). Nous comparons ici les donnees 
obtenues sur les deux stations d'etude auparavant decrites (§ 4.1; figure 4.1), l'un 
representant une faible pente de 2,4 % sur une longueur de 700 m, l'autre une 
relative forte pente de 8 % sur une longueur de 500 m. L'ecart d'altitude entre les 
deux sommets atteint une vingtaine de metres. Station A represente une foret a mi-
distance entre l'axe de drainage principal, l'Audrenisrou, affluent du fleuve 
Cavally, et la ligne de partage des eaux avec l'affluent voisin, le Saro. A la 
peripheric du bassin versant de l'Audrenisrou est localisee la station B. 

5.1.1 Variations continues 

Nous comparons leurs compositions en especes arborescentes (voir Annexe 1) afin 
de degager quelques grands traits de la repartition spatiale a l'interieur d'un bassin 
versant. Guillaumet (1967), De Rouw et al. (1990) et Van Rompaey (1993) ayant 
expose le gradient regional qui existe dans le Sud-Ouest de la Cote d'lvoire, 
essentiellement sous l'effet d'un gradient pluviometrique oriente NE-SW, et Huttel 
(1977), Vooren (1979) et Kahn (1993) le gradient « toposequentiel » sous les effets 
du drainage et de l'hydraulique differentielle des sols (voir egalement § 4.4 et 5.2), 
nous examinons, sur la base du concept de continuite dans les gradients (cf. 
Whittaker, 1967), le gradient intermediate qui traduit l'effet de la « cuvette » 
dans un bassin de riviere. 

Celui-ci est exprime en variations d'altitude et de distance jusqu'a l'axe de 
drainage principal, se refletant dans differents types de modele (cf. Rougerie, 
1960 ; Fritsch, 1980) et une variabilite en disponibilite en eau a l'echelle d'un petit 
bassin versant d'un affluent d'ordre 2 d'un fleuve, occupant une surface qui se 
mesure en centaines d'hectares, et celui d'ordre 1 en dizaines de milliers d'hec-
tares. Ces facteurs sont graduellement transposes par des facteurs de variation du 
climat (pluviometrie, ensoleillement, temperature) et du substrat geologique, qui 
deviennent dominant a l'echelle d'un grand bassin de fleuve comme le Cavally, 
couvrant des centaines de milliers d'hectares. II n'est pas exclu que l'effet de la 
cuvette incorpore deja une repartition pluviometrique differentielle due a 
l'exposition de certains versants aux vents dominants dans un bassin versant d'un 
affluent d'ordre 1 comme celui de l'Audrenisrou. Casenave et al. (1980) l'ont 
constate dans la partie amont du bassin, toujours la mieux structured et montrant 
les plus fortes variations en altitude. Tout depend de l'echelle a laquelle la 
difference d'altitude provoque un effet orographique qui devient perceptible dans 
la repartition pluviometrique. La dissymetrie dans les formes des versants d'une 
interfluve, generalement constate dans le Sud-Ouest (cf. Fritsch, 1980; Koli-Bi, 
1984), traduisant probablement differentes intensites d'erosion par rapport a 
l'exposition d'un des deux versants aux vents dominants, pourrait eventuellement 
en etre une indication. Le concept de E.P. Odum (1971) d'un bassin versant 
comme unite de base distinctive dans les etudes d'un ecosysteme et unite 
structurante dans l'organisation et ramenagement des paysages par sa forte 
hierarchisation atteindrait alors toute son ampleur. 
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Les donnees ici recueillies sur les variations en composition d'especes ne peuvent 
cependant avoir qu'une valeur indicative; il aurait ete preferable de disposer d'une 
serie d'inventaires sur des toposequences a distances variables d'un axe de drainage 
principal pour demontrer cet effet sur la repartition des especes d'arbres. Nous 
signalons ici seulement les tendances actuellement observables dans les 
representations de certaines especes sur les deux stations et qui confirment les 
observations complementaires faites dans le bassin de l'Audrenisrou, suivant 
differents itineraires. Une verification ulterieure plus systematique reste cependant 
necessaire pour les confirmer. 

Tableau 5.1 Classification des «preferences » des especes d'arbres > 35 m de haut pour deux stations 
d'6tude A et B , de respectivement 7 et 6 ha . Station A est representative pour un versant 
localise a mi-distance entre la peripheric du bassin versant et I'axe principal de drainage, 
l'Audrenisrou. Station B est representative pour un versant en peripheric du meme bassin 
versant (voir fig. 4.1). Les especes en apparence «indifferentes » sont encadrees. 

Nom de l'espece Famille Nbr.A Nbr. B 

Parinari excelsa subsp. holstii (Engl.) R.Grah. 

Petersianthus macrocarpus (P.Beauv.) Liben. 

Oldfieldia afiicana Benth. & Hook.f. 

Scottelia coriacea A.Chev. ex Hutch.& Dalz. 

Scottelia chevalieri Chipp. 

Nauclea diderrichii (De Wild & Th.Dur) Merrill 

Parkia bicolor A.Chev. 

Gymnostemon zaizou Aubrev.& Pellegr. 

Chrysobalanaceae 

Lecythidaceae 

Euphorbiaceae 

Flacourtiaceae 

Flacourtiaceae 

Rubiaceae 

Mimosaceae 

Simaroubaceae 

9 

8 

8 

7 

6 

5 

4 

4 

2 

4 

5 

3 

3 

3 

1 
2 

Newtonia duparquetiana (Baill.) Keay 

Sacoglottis gabonensis (Baill.) Urb. 

Sterculia oblonga Mast. 

Piptadeniastrum africanum (Hook.f.) Brenan 

Terminalia ivorensis A.Chev. 

Terminalia superba Engl.& Diels 

Mimosaceae 

Humiriaceae 

Sterculiaceae 

Mimosaceae 

Combretaceae 

Combretaceae 

-> 
• •> 

*> 
6 

1 

1 

2 

-> 
•> 

6 

1 

1 

Entandrophragma angolense (Welw.) D.C. Meliaceae 

Newtonia aubrevillei (Pellegr.) Keay Mimosaceae 

Sterculia rhinopetala K.Schum. Sterculiaceae 

Lovoa trichilioides Harms Meliaceae 

Rhodognaphalon brevicuspe (Sprague) Roberty Bombacaceae 

Erythrophleum ivorense A.Chev. Caesalpiniaceae 

Klainedoxa gabonensis Pierre ex Engl. Irvingiaceae 

L'annexe 1 enumere 108 especes rencontrees. Malgre une surface plus importante, 
la station A compte moins d'especes que la station B : 74 sur 7 ha contre 91 sur 6 
ha, et le nombre moyen d'individus a l'hectare y est egalement moins important: 
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71 contre 75. On rencontre, en moyenne, dans A une nouvelle espece tous les 7 
arbres, tandis qu'en B tous les 5 arbres. Aussi bien la richesse specifique en arbres, 
que la diversite en especes pa rait done diminuer en allant du bord du bassin vers 

Tableau 5.2 Classification des «preferences » des especes d'arbres de 20 a 35 m de haut pour deux 
stations d'etude A et B . de respectivement 7 et 6 ha . Station A est representative pour un 
versant localise a mi-distance entre la peripherie du bassin versant et l'axe principal de 
drainage, PAudrenisrou. Station B est representative pour un versant en peripheric du 
meme bassin versant (voir fig. 4.1). Les especes «indifferentes » sont encadrees. 

Nom de l'espece Famille Nbr.A Nbr. B 

Scytopetalum tieghemii (A.Chev.) Hutch.& Dalz. Scytopetalaceae 63 5 

Dialium aubrevillei Pellegr. Caesalpiniaceae 48 14 

Coula edulis Baill. Olacaceae 36 15 

Chrysophyllum taiense Aubrev. & Pellegr. Sapotaceae 48 34 

Uapaca corbisieri De Wild. Euphorbiaceae 15 4 

Maranthes aubrevillei (Pellegr.) Prance Chrysobalanaceae 9 1 

Dacryodes klaineana (Pierre) HJ.Lam Burseraceae 9 1 

Diospyros sanza-minika A.Chev. Ebenaceae 9 2 

Drypetes klainei Pierre ex. Pax Euphorbiaceae 5 1 

Phyllocosmusafricanus(Hook.f.) Klotzsch Ixonanthaceae 5 2 

Pentadesma butyracea Sabine Guttiferae 4 1 

Vitex rivularis Gurke Verbenaceae 4 1 

Panda oleosa Pierre Pandaceae 4 3 

Uapaca guineensis Muell. Arg. Euphorbiaceae 4 3 

Beilschmiedia mannii (Meisn.) Benth. & Hook.f. Lauraceae 3 2 

Pentaclethra macrophylla Benth. Mimosaceae 3 2 

Manilkara obovata J.H. Hemsley 

Memecylon lateriflorum (G.Don) Bremek. 

Sapotaceae 

Melastomataceae 

1 

3 

8 

1 
5 

3 

0 

0 

1 

3 

9 

3 

9 

8 

5 

6 

Pycnanthus angolensis (Welw.) Warb. 

Brieya fasciculata De Wild. 

Trichoscypha arborea (A.Chev.) A.Chev. 

Erythroxylum mannii Oliv. 

Keayodendron bridelioides Leandri 

Lannea welwitchii (Hiern) Engl. 

Strombosia glaucescens Engl. 

Heritiera utilis Sprague 

Corynanthe pachyceras K. Schum. 

Calpocalyx brevibracteatus Pellegr. 

Myristicaceae 

Annonaceae 

Anacardiaceae 

Erythroxylaceae 

Euphorbiaceae 

Anacardiaceae 

Olacaceae 

Sterculiaceae 

Rubiaceae 

Mimosaceae 

6 

6 

45 

27 

66 

27 
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l'interieur, conformement aux tendances sur une toposequence, explicitees dans 
Van Rompaey (1993). La diversite en especes d'arbres est plutot un attribut ayant 
trait a l'architecture et la dynamique de la foret et nous en reparlerons dans les 
paragraphes suivants. 

De l'inventaire des stations A et B nous resumons dans les tableaux 5.1 et 5.2 
1'essentiel des differences observables chez des especes a relative forte abondance. 
Afin de comparer des groupes d'especes suffisamment homogenes, nous avons 
adopte le principe de l'existence de differentes classes selon les hauteurs atteintes 
par les especes (cf. Vooren, 1979), ce qui correspond a une classification des arbres 
en differents types biologiques, c'est-a-dire les especes d'une premiere grandeur, 
atteignant en general plus d'une bonne trentaine de metres de haut, 
megaphanerophytes ou emergents, et les especes d'une deuxieme grandeur 
culminant a moins de trente cinq metres de haut. II a ete demontre que l'abondance 
relative de ces deux grands groupes d'arbres est significativement differente 
(Vooren, 1979). 

Les « preferences » qui apparaissent dans une classification des especes selon leurs 
abondances par station a distance variable de l'axe de drainage principal montrent 
une similitude avec des ordinations regionales et « toposequentielles » effectuees 
par Van Rompaey (1993). Notamment les extremes dans les classifications 
paraissent significatives. La plus forte affinite de Parnari excelsa, Scytopetalum 
tieghemii, Dialium aubrevillei et Coula edulis pour des stations a proximite de 
l'axe de drainage semblent corroborer les ordinations de Van Rompaey en 
especes de lieux « perhumides » et celles de Klainedoxa gabonensis, Erythro-
phleum ivorense, Corynanthe pachyceras et Calpocalyx brevibracteatus en 
especes de lieux periodiquement « sees ». II reste cependant delicat de s'avancer 
dans des conclusions fermes sur la base d'un nombre de donnees limitees et la 
repartition spatiale des especes a cette echelle est soumise a un grand nombre de 
facteurs: facultes de regeneration vegetative, mode de dispersion des graines, 
besoins en lumiere dans differentes phases de vie, dependance de mycorrhizes. 

5.1.2 Repartitions gregaires 

II est ainsi que peu d'explications ont encore pu etre avancees a propos de la 
distribution de certaines especes d'arbres de petites et moyennes dimensions en 
bouquets de tres forte abondance que Aubreville (1938 : 126 ) compare avec « les 
taches sur une peau de panthere ». Ces distributions gregaires dans la repartition 
spatiale s'observent parmi des especes representees sur le tableau 5.2. Notamment 
Scytopetalum tieghemii, Calpocalyx brevibracteatus, Coula edulis et Diospyros 
sanza-minika montrent, a l'interieur de leurs sites topographiques caracteristiques, 
une distribution gregaire en taches de repartition tres locales dont les limites 
semblent aleatoires. Tout inventaire en lignes de prospection ou en parcelles a 
dimensions restreintes peut passer outre de tels groupements localises. II est ainsi 
qu'une espece gregaire et caracteristique du sous-bois pour les sommets 
d'interfluve sureleves, Chidlowia sanguinea, n'apparait que par un seul individu 
dans la station B, « en flanc de la cuvette », tandis qu'une tache de forte abondance 
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existait juste en dehors des limites de la parcelle. Bussea occidentalis, egalement 
absent de nos inventaires, est localement abondant sur des sites a proximite de 
l'Audrenisrou, done plus « au fond de la cuvette ». Leurs modes de dispersion des 
graines par projection lors de la dehiscence des gousses et les facultes de 
regeneration vegetative chez certaines especes, eg. Corynanthe pachyceras,, Coula 
edulis ( voir § 6. 6. 3), probablement encore plus explicite chez les especes du 
penombre, ayant des difficultes a se regenerer par graines (cf. Baker, 1986), nous 
semblent fournir la meilleure explication pour ces phenomenes. 

Une autre repartition qui s'observe plus clairement chez les arbres de la categorie 
des emergents est celle provoquee par installation en chablis. Des petits groupes 
de 2 ou 3 exemplaires d'une meme espece et d'un meme stade de developpement 
s'observent couramment dans tous les sites topographiques. Directement liees a la 
formation des chablis par chute d'arbre, done a la dynamique de renouvellement 
de la foret, nous discuterons de leurs apparitions dans le paragraphe 6.6. 

II reste cependant difficile d'imaginer un mode d'echantillonnage qui peut faire 
face a ce genre d'apparitions aleatoires d'especes localement tres abondantes et 
toute methode de classification ou d'ordination basee sur des donnees 
d'echantillons ne peut etre qu'indicative. D'autre part, il serait vain de vouloir 
integrer toutes les especes dans une analyse des repartitions spatiales ; ce qui 
importe e'est de deceler les structures des especes presentes dans des echantillons 
et de faire abstraction de celles absentes ou insuffisamment representees. II suffit 
de bien garder a l'esprit qu'un echantillon ne peut jamais trancher sur la 
composition d'une masse heterogene. On voit par cette breve interpretation qu'il 
serait toutefois trop simpliste de considerer la repartition des especes sur un versant 
ou dans un bassin de riviere comme si elle s'effectuait strictement en bandes 
zonales, paralleles aux courbes de niveau. 

Dans la suite de ce chapitre, nous considerons les aspects de l'architecture et de la 
dynamique de croissance essentiellement par rapport aux changements qui 
s'observent sur une toposequence et notamment pour les sites topographiques les 
plus caracteristiques qui portent des forets a caracteres bien differents : sommet, 
milieu du versant et vallee. La variation dans la composition en especes sera 
discutee plus en detail dans la suite pour la parcelle B ; la parcelle A ayant fait 
l'objet d'une analyse ulterieure (Vooren, 1979). 
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5.2 Architecture de trois types de forets 

La mise en evidence d'une organisation dans la repartition spatiale des differents 
elements vegetaux est a la base de nombreuses etudes physionomiques qui ont ete 
conduites sur les forets tropicales (cf. Richards et al., 1940) et qui, par la suite, ont 
ete concentrees sur les aspects « structuraux » (cf. Rollet, 1968; 1974) avant de 
s'orienter plus couramment sur les caracteristiques «architecturales» (cf. 
Oldeman, 1974a; 1990; Halle et al., 1978; 1983). La reproduction de 1'agencement 
dans l'espace des vegetaux sous forme de dessins et cliches photographiques en 
constitue un des principaux outils qui ont ete developpes des les premiers contacts 
avec ce milieu, dote d'une extreme richesse de formes. 

Les illustrations qui accompagnaient les premiers recits des naturalistes 
explorateurs decouvrant la grandeur et luxuriance des forets tropicales temoignent 
encore des impressions envoiitantes que leur infligeait ce monde inconnu (voir par 
exemple les reproductions de quelques sublimes gravures de la foret amazonienne 
dans Jacobs, 1988). Avec la demythification de ce milieu vegetal, les oeuvres 
inspires ont peu a peu fait place a des dessins plus analytiques, representant la 
vegetation sous forme de profils structuraux ou architecturaux. Leur emploi s'est 
perfectionne au fur et a mesure et les releves de terrain se sont plus ou moins 
normalises, sans toutefois etre standardises. Richards et al. (1940), Rollet (1968; 
1974) et Oldeman (1974a; 1990) presentent un apergu de revolution des methodes 
et interpretations de tels leves, dont la representativite souleve cependant encore 
des questions, notamment sur leur valeur biometrique* (cf. Halle et al., 1983). 

Nous avons employe cette methode de description de l'architecture des forets dans 
la Foret de Ta'i essentiellement pour montrer les caracteristiques de la vegetation 
forestiere telles qu'elles se presentent dans trois differents sites topographiques: 
sommet, milieu-de-pente et bas-fond. Les grands traits des changements «topo-
sequentiels » ont etc decrits dans les paragraphes precedents; ici, leur influence est 
demontre dans l'architecture edifice par la foret. 

5.2.1 Methodes et techniques 

Methodes 
Les notions et methodes qui ont ete employees pour l'etude de l'architecture de la 
foret sont essentiellement celles decrites par Oldeman (1974a) et Halle et al. 
(1978). Les techniques de releve, c'est-a-dire le choix de remplacement des 
parcelles, la surface etudiee et les prises de mesure, ont ete ameliorees ou adaptees 
aux particularites de la Foret de Tai. Ces modifications sont plus amplement 
decrites dans la suite de ce paragraphe. Nous traiterons de leur representativite 
dans la discussion finale. 

Quant a l'approche methodologique, nous avons distingue au sein de la vegetation 
forestiere trois differents ensembles d'arbres selon Petat de leur developpement. 
Conformement aux criteres de Oldeman (1974a), nous avons reuni les «jeunes » 
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arbres qui n'ont pas encore atteint leur place d'avenir et n'ont reussi a occuper 
qu'un volume rigoureusement vital dans un « ensemble d'avenir». Les arbres 
« adultes », qui ont atteint leur expansion maxima le et exploitent au present un 
maximum de volume accapare, constituent « l'ensemble du present». Les arbres 
deperissants, ou ceux qui sont arrives au terme de leur vie et qui n'ont des lors plus 
de potentialites pour exploiter efficacement le volume qu'ils se sont octroyes dans 
le passe, «l'ensemble du passe ». On introduit ainsi l'aspect important de la 
dynamique de croissance dans une etude de la physionomie de la foret, ainsi que le 
preconisait Newman (1954) dans son commentaire sur une approche de Richards 
(1952), considered comme peu dynamique. Suivant les remarques pertinentes de 
Newman et la methode suivie et elaboree par Oldeman, la stratification de la foret 
n'est definie que par les arbres du present, qu'on peut regrouper d'apres la hauteur 
de leurs cimes en differents paliers d'epanouissement de feuillages, qui forment 
avec leurs axes de support les « ensembles structuraux ». Ce sont done les arbres 
du present, concentres a des niveaux energetiques bien determines, mais sans pour 
autant y representer les seuls occupants du volume vegetal, qui constituent 
l'ossature architecturale de l'edifice foret. C'est dans ce canevas « sylvimetrique »* 
que tous les autres elements vegetaux trouvent leur place. 

En foret, on peut s'appuyer sur differents criteres pour distinguer les arbres jeunes 
des arbres adultes et les arbres deperissants des arbres en apparence vigoureux. Un 
observateur averti, qui en outre possede une bonne connaissance des especes 
locales, de leurs stades de croissance et de leurs dimensions au stade adulte, 
n'aura, en general, que peu de difficultes pour classer les sujets dans leur ensemble 
correspondant. Les cas ambigus se limitent aux especes arborescentes peu ou 
faiblement representees dans la region et aux arbres qui se trouvent dans un stade 
de developpement intermediaire. Dans ce dernier cas, on peut s'appuyer, soit sur 
l'architecture de l'arbre avec son modele de croissance et l'edification de ses 
reiterations (decrites par Oldeman, 1974a; 1990 ; Halle et ah, 1978 ; Torquebiau, 
1979; Castro e Santos, 1980; Edelin, 1984, cite dans Oldeman, 1990; etc.), soit 
sur une bonne connaissance des aspects moins saillants, mais intimement lies aux 
stades de developpement de l'arbre, comme par exemple les caracteres juveniles 
des ecorces (cf. Rollet, 1980 ; 1982), des feuilles et des branches (flores diverses), 
stades de developpement des contreforts, racines-echasses et pneumatophores, 
presence des epiphytes, lichens, mousses, epiphylles, etc. (cf Kahn, 1983). Aucun 
de ces criteres n'est a lui seul depourvu d'ambigu'ite (voir p. ex. Oldeman, 1974a : 
96), mais la combinaison de plusieurs permet souvent d'expliciter le cas. Nous 
approfondissons les criteres de « vieillissement » dans les chapitres 7 et 8. 

Afin d'exposer d'une maniere satisfaisante les caracteristiques architecturales de la 
Foret de Tai, nous avons localise nos releves dans des positions topographiques 
eminentes: sommet de colline, milieu de pente et vallee, du versant etudie et 
auparavant decrit (voir § 4.1). La selection de l'emplacement des releves a ete 
effectuee selon la constitution de la foret sur place et notamment d'apres 
l'homogeneite dans la disposition verticale et horizontale des elements vegetaux. 
Les endroits touches par des chablis recents ou anciens ont ete ecartes. II va de soi 
qu'une telle selection d'emplacements n'aurait pu etre realisee sans connaissance 
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prealable, d'une part de la variabilite «toposequentielle » qui regne dans la Foret 
de Ta'i et, d'autre part, des differents stades de developpement de la foret apres 
chablis (cf. Vooren, 1979). Une certaine familiarite avec le milieu est done requise 
pour pouvoir reconnaitre les sites qui presentent les caracteristiques recherchees. 
Dans la selection des sites en foret on confirme done quelque part les idees recues 
au cours des sejours precedents et les notions acquises sur le developpement et 
l'epanouissement des composantes vegetales. 

L'emplacement des releves exprime cependant un compromis entre les deux 
principales variables, e'est-a-dire la representativite d'un site dans la sequence 
topographique et la constitution plus ou moins regulierement structures de la foret 
sur place. C'est ainsi que dans la partie superieure de la pente nous avons retenu un 
site en position « haut-de-pente » au lieu d'effectuer un releve au plateau sommital 
ou l'architecture de la foret s'averait beaucoup moins elaboree a cause d'un sol 
indure a faible profondeur et, en partie, par reconstitution apres une ancienne mise 
en culture (voir § 4.1.1). Ce releve comporte cependant quelques traces d'anciens 
chablis, temoins d'une dynamique forestiere particulierement prononcee sur ce site 
(cf. Interpretation dans Oldeman, 1990: 276 -277). Pour des raisons comparables, 
notamment la particularite des conditions edaphiques, nous avons d'emblee ecarte 
les sites a sols hydromorphes dans le bas-fond marecageux ou inonde. 

Les releves de terrain ne peuvent s'etendre a des surfaces importantes sans 
omission des details essentiels pour l'analyse et sans introduction d'une hetero-
geneite deconcertante qui est inherente a la repartition kaleidoscopique des 
differents stades de developpement de la foret apres chablis. Comme pour tout 
autre releve phyto-ecologique, l'aire optimale doit satisfaire aux exigences de 
l'acquisition d'un maximum d'information avec un minimum d'heterogeneite. II est 
a souligner que la surface unitaire de releve peut varier d'une foret a une autre, 
voire d'un site a un autre, quand le milieu est tres diversified sans que cela nuise a 
leur comparaison. C'est ainsi que Austin et al. ( 1972) recommandent l'utilisation 
de parcelles de 40 x 20 m pour des etudes ecologiques de la foret de Brunei, 
dimensions egalement retenues par Webb et al. (1972) dans la foret subtropicale en 
Australie et que Oldeman ait effectue des releves de 30 x 20 m en Guyane et de 
30 x 10 m en Harvard Forest (cf. Halle et al., 1978). Nous retenons, apres un 
nombre d'essais preliminaires, des surfaces de 35 x 20 m comme les plus 
convenables pour bien cadrer l'architecture de la Foret de Tai. 

Techniques 
Les parcelles de 35 x 20 m ont ete subdivisees en rectangles de 10 x 20 m et 15 x 
20 m , materialises par des piquets en bois et des ficelles. Chaque arbre se situant 
a l'interieur des surfaces delimitees et depassant 10 m de haut a etc numerate, 
determine et mesure. 

Dans la plupart des cas, les arbres ont ete determines sur pied, e'est-a-dire selon 
leurs caracteres forestiers: port, ecorce, contreforts ou racines-echasses, couleur et 
odeur de la tranche de bois, presence d'exsudats, et des caracteres botaniques: 
forme et disposition des feuilles, rugosite de leur surface, epaisseur, nervures, 
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pilosite, presence de points translucides, glandes, fleurs et fruits. Ces criteres 
simples suffisaient en general pour determiner l'arbre jusqu'au niveau de l'espece a 
l'aide des flores et ouvrages botaniques disponibles, notamment Hutchinson et 
Dalziel (1954), Aubreville (1959), Voorhoeve (1979). En cas de doute, les 
echantillons botaniques ont ete compares avec les specimens conserves dans 
l'Herbier de l'ORSTOM a Adiopodoume et MM. Ch. De Namur et H. Gnesio Tehe 
ont eu la bienveillance de verifier un grand nombre de determinations en herbier 
ou sur le terrain. 

Quelques determinations sont cependant restees ambigues. Deux especes du genre 
Trichoscypha de la famille des Anacardiacees, T. arborea A.Chev. et T. oba 
Aubrev.&Pellegr. sont faciles a confondre hors saison de floraison et fructification. 
C'est finalement selon la couleur de la tranche de bois, legerement plus rose et 
produisant peu d'exsudats perlants pour T. oba, que nous avons pu constater la 
predominance de T. arborea dans les parcelles etudiees et, plus en general, dans 
tout le bassin versant de l'Audrenisrou. Un certain doute continue egalement a 
exister a propos de la reconnaissance de deux especes du genre Diospyros de la 
famille des Ebenacees, D. mannii Hiern. et D. ivorensis Aubrev.& Pellegr. Ces 
petits arbres ont ete decrits comme deux especes differentes par Aubreville (1959), 
tandis que White (1978) les traite dans la revision du genre comme une seule 
espece D. mannii Hiern. Les caracteres bien differents des feuilles et fruits font 
pourtant penser a l'existence de plusieurs types, voire differentes especes, dans la 
Foret de Tai, telle que decrites par Aubreville (Ch. De Namur, comm. pers.). Une 
particularite est ensuite a signaler pour l'espece Calpocalyx brevibracteatus Harms, 
Mimosacees, qui presente des feuilles bipennees avec une seule paire de pinnules 
opposees, tandis que Voorhoeve (1979) decrit cette espece comme ayant deux 
paires de pinnules opposees. Nous nous sommes conformes aux descriptions de 
Aubreville dans ces cas precis. 

Les especes arborescentes d'une hauteur inferieur a 10 m , les arbustes, lianes et 
epiphytes ont ete prises en compte, mais d'une maniere moins exhaustive et ne 
figurent pas systematiquement sur les profils dessines, ni dans les descriptions ci-
apres. Les strates arbustives s'averent en general peu denses dans cette vieille foret 
et n'empechent pas la vue sur les arbres. L'ecran de feuillages denses du « sous-
bois », compose d'arbres de 10 a 25 m de hauteur s'avere par contre beaucoup 
plus genant pour l'observation des arbres de tailles superieures et ce n'est qu'en se 
deplacant qu'on arrive a cumuler suffisamment d'observations partielles pour 
composer une image complete de chaque grand arbre. Les croquis de terrain ont 
ete completes par des mesures des points saillants de l'arbre: hauteur du point 
d'insertion des contreforts ou racines-echasses, extension de ces supports, 
circonference du tronc, hauteurs des irregularites du tronc et des cicatrices des 
branches, hauteur des branches majeures et fourches, hauteur de la cime et 
perimetre des feuillages. 

Pour la mesure des hauteurs, difficile a realiser dans une foret dense avec des 
dendrometres classiques (Bliime-Leiss®, Suunto®) par necessite de vise 
simultanee du pied et du sommet de l'arbre avec un recul de 40 ou 50 m, nous 
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avons utilise un dispositif nouveau. Un ballon en caoutchouc de 30 grammes, 
gonflable a l'hydrogene jusqu'a 80 cm de diametre, couramment utilise pour 
l'ascension des sondes meteorologiques, a ete rattache a un Topofil-Chaix®, 
boitier contenant une bobine et un compteur de fil pour mesurer les distances 
parcourues. Ce dispositif s'avere tres habile pour effectuer des mesures precises, a 
condition que l'atmosphere soit calme, ce qui est generalement le cas en foret 
tropicale en debut et en fin de journee hors saison orageuse. II suffit de reperer 
aupres du tronc de l'arbre a mesurer une petite trouee dans les feuillages qui 
permet de guider le ballon, d'un gonflage reduite a 30 cm de diametre pour 
restreindre sa fragilite et ameliorer sa maniabilite, jusqu'au sommet. Les arrets 
intermediaires lors de l'ascension du ballon permettent d'effectuer une serie de 
mesures d'autres points saillants de l'arbre. Au bout de chaque etape, l'observateur 
s'eloigne pour verifier a distance la position du ballon, si necessaire a l'aide de 
jumelles, avant de proceder a la lecture du compteur Topofil. Le boitier restant au 
pied de l'arbre, calibre pour la longueur de fil necessaire a la fixation du ballon, 
aucune correction de mesures n'est necessaire. En rapport avec la precision requise 
pour nos observations, nous avons arrondi les mesures au metre pres. La meilleure 
precision obtenue par mesures repetees etait de ± 50 cm sur 50 m de hauteur, 
selon la precision de positionnement du ballon aupres du point culminant de l'arbre 
et la vise a distance. 

Ce dispositif s'avere egalement utile pour determiner la projection au sol des 
extremites des couronnes des arbres. Les difficultes pour determiner avec precision 
une projection a la verticale de l'etendue laterale des feuillages, signalees par 
Oldeman (1974a), ont ainsi pu etre surmontees en utilisant ce « fil a plomb » 
ascendant. Le perimetre de la projection peut ensuite etre trace au sol avec du 
sable fin afin de faciliter sa cartographic Le reperage du positionnement des bases 
des troncs avec l'extension des contreforts et racines tracantes, ainsi que les bois 
morts couches au sol et les depressions du terrain, ont ete fait a l'aide d'un 
quadrillage des parcelles de 5 x 5 m. L'utilisation de jalons hypsometriques et un 
double prisme de vise a angles droits permet d'obtenir une delimitation precise des 
parcelles et sous-parcelles. 

Les circonferences des troncs ont ete mesurees a la hauteur de reference de 1,3 m 
au dessus du sol cote amont de l'arbre, ou au-dessus des contreforts ou racines-
echasses, par ceinturage avec un ruban de 10 m de long en fibre de verre (eslon), 
gradue en centimetres. 

5.2.2 La foret en haut de versant 

L'architecture de la foret dans la parcelle haut-de-pente, representee sur le profil 
(figure 5.1), est caracteristique pour une « phase de senescence ». Lors de cette 
phase de declin graduel, les tres grands arbres ou « emergents », qui ont longtemps 
regi l'architecture vegetale avec leurs immenses domes de feuillages s'elevant 
comme des promontoires au-dessus de la mer, perdent graduellement leur statut 
dominateur par degradation lente de leurs cimes. Ce fractionnement du couvert 
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Figure 5.1 Profil architectural et plan d'une parcelle en position topographique haut-de-pente. 
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supreme et demembrement progressif de sa charpente avec chutes repetitives de 
grands axes provoquent un remaniement dans tout l'edifice. En apportant une 
augmentation graduelle de la lumiere aux niveaux inferieurs, le demantelement 
d'un dome induit une activation des composantes en bas. Ce processus de 
remaniement et de rajeunissement est bien typique du mode de reajustement 
continuel et discret dans cette foret (cf. Vooren, 1985 ; 1986 et chapitre 6). 
Caracterise par le rapport de simultaneity entre le declin graduel des elements 
vieillis par atrophie et les apparitions concomitantes des structures nouvelles, 
hypertrophiees en lumiere et ma tie res organiques, ce processus s'initie en haut du 
profil avec l'edification de reiterations «traumatiques » dans la cime de l'arbre 
deperissant (cf. Oldeman, 1974a), se propage vers le bas par impulsions de plus en 
plus fortes avec des chutes repetees de bois et represente alors plus qu'une 
senescence : c'est une veritable restructuration de tout l'edifice qui s'accomplit. La 
parcelle a ete retenue pour la magnifique expression de cette «phase de 
reorganisation » progressive (cf. Bormann et Likens, 1979 ; Oldeman, 1990: 186). 

Aspects edaphiques 
La position topographique « haut-de-pente », definie comme la zone sous la 
rupture de pente limitant le plateau sommital ou la crete arrondie, est caracterisee 
pour la toposequence ou catena decrit (voir § 4. 4) par un « Acrisol ferrique et 
humique a phase graveleuse et petrique » selon la classification UNESCO-FAO 
(cf. Van Kekem, 1984). 

Fritsch (1980) indique, selon le systeme de classification CPCS, un sol rouge 
gravillonnaire en position haut-de-pente et precise (comm. pers.) qu'il s'agit ici 
d'un « sol ferralitique, fortement desature, remanie modal, sur migmatites ». Un 
ensemble graveleux est present des la surface du sol, epais de 95 cm, avec un 
emballage rouge argileux, sus-jacent a un ensemble argileux epais «structi-
chrome » (cf. Chatelin, 1976). La presence de gros blocs de cuirasse a la surface du 
sol est a noter, ainsi que la presence aleatoire de gros blocs de granite. Ce sol est 
acide et le pH, de l'ordre de 4 a 5, s'accroit legerement avec la profondeur. La 
fraction argileuse, qui varie de 25 % dans l'ensemble alteritique a 48 % dans 
l'ensemble gravillonnaire, comprend essentiellement de la kaolinite, ainsi que de 
faibles quantites de quartz et d'illites. Les reserves organiques sont essentiellement 
limitees au volume humifere, occupant les premiers 10 cm du profil edaphique. Ce 
sol presente en outre une bonne texture, une bonne structure de la terre fine et un 
bon drainage interne a predominance verticale, devenant moyen dans l'ensemble 
structichrome. Fritsch (1980) signale egalement une bonne capacite de retention 
en eau avec un bon degre d'humectation pour l'ensemble du profil, meme en 
saison seche. Ce sol ne manque done pas d'eau, mais par la forte proportion de 
gravillons et la teneur eleve en argile avec un volume poral qui retient une grande 
quantite d'eau par capillarite font qu'il n'y a que peu d'eau utile pour les vegetaux 
(Fritsch; Van Kekem, comm. pers.). Ce sol peut done etre considere comme 
physiologiquement « sec » par periodes. 

Toujours selon Fritsch (1980), l'enracinement se caracterise par l'extension d'un 
systeme racinaire horizontal, puis vertical, issu d'un pivot tres reduit de 60 cm de 
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longueur. Les racines de plus gros diametres (< 30 cm), horizontales, sont soit 
tracantes (parfois sur plus de 15 m de long, voir plan figure 5. 2), soit localisees a 
faible profondeur. A partir de ces racines principales se developpe un deuxieme 
systeme racinaire de plus petit diametre (< 3 cm) a orientation verticale. Dans 
1'ensemble gravillonnaire, ses racines plus petites sont parfois aplaties et 
presentent toujours un contour tres tortueux (voir egalement § 4.4.1). 

Aspects floristiques 
De par cette « secheresse edaphique » relative dans les positions hautes du modele, 
la vegetation arborescente comprend un nombre d'especes considerees typiques 
pour les forets semi-decidues (cf. Mangenot, 1955 ; Aubreville, 1957/ 58 ; 1959 ; 
Voorhoeve, 1979). Sur les collines dans la Foret de Ta'i, nous avons frequemment 
rencontre les grands arbres des especes Nesogordonia papaverifera, Sterculia 
rhinopetala, S. oblonga, Triplochiton scleroxylon (Sterculiacees), Milicia (ex-
Chlorophora) excelsa (Moracees), Balanites wilsoniana (Simaroubacees) et 
Aningeria robusta (Sapotacees). 

Parmi les arbres de petits et moyens grandeurs, Huttel (1977) note pour les sites 
topographiques «sommet» et « haut-de-pente » une preference marquee des 
especes Diospyros canaliculata, D. mannii (Ebenacees), Funtumia elastica 
(Sapotacees), Erythroxylum mannii (Erythroxylacees), Octoknema borealis 
(Octoknematacees), Strombosia glaucescens (Olacacees). Pour les especes 
preferentielles de plus fortes dimensions nous pouvons en outre noter: 
Erythrophleum ivorense (Cesalpiniacees), Entandrophragma utile (Meliacees) et 
Keayodendron bridelioides (Euphorbiacees). 

La liste floristique (tableau 5.3) montre la presence de ces especes «typiques » 
dans le releve en haut de pente, ou, en tout, 16 especes arborescentes font leur 
apparition, reparties en 13 families. La composition floristique des ensembles 
arborescents represente un echantillon fidele des tendances marquees de la 
repartition des especes selon le modele, riche dans les positions hautes en essences 
forestieres recherchees pour la qualite de leur bois. Les deux grands Sipo, 
1'Aniegre blanc et l'llomba sont des essences couramment exploitees, l'Oboto et 
le Longhi, completant l'ensemble structural I, sont reconnus comme essences a 
valeur potentielle. 

Seule surprise « de taille » dans ce releve est la presence d'un grand arbre de 38 m 
de haut et 62 cm de diametre (no. 10 sur le profil), au port caracteristique d'une 
Annonacee, dont tous les caracteres botaniques concordent avec Brieya fasciculata 
De Wild., ulterieurement Piptostigma fasciculatum (De Wild.) Paiva, decrit 
comme petit arbre ( 0 max. 25 cm) du sous-bois (cf. Aubreville, 1959: T-l, p. 
124) ou, tout au plus, comme arbre de moyen grandeur au Ghana (cf. Hall et 
Swaine, 1981: 263). Cet exemplaire defie largement toutes ces descriptions et 
demontre, une fois de plus, la plasticite de l'expression du genotype sous des 
conditions environnementales favorables. 
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Tableau 5.3 Composition floristique des ensembles structuraux representes sur le profil 
architectural de la foret en haut de la pente (voir figure 5.1). 

No. profil nom de l'espece et famille 

ARBRES DU PRESENT 
Ensemble structural I 

1 

2 

10 

15 
21 

Chrysophyllum taiense Aubrev.&Pellegr. 
Sapotacees 
Pycnanthus angolensis (Welw.)Warb. 
Myristicacees 
Piptostigma faciculatum (De Wild.)Paiva 
Annonacees 
Mammea africana Sabine Guttiftres 
Aningeria robusta (A.Chev.)Aubrev.& 
Sapotacees Pellegr. 

Ensemble structural II 

11 

12 

16 
18,19, 24 

25 

3 

6 

7,14 
8,23 

9 
13 

4,17 

5 

20 

Corynanthe pachyceras K.Schum. 
Rubiacees 
Memecylon lateriflorum (G.Don)Brem. 
Melastomatacees 
Panda oleosa Pierre Pandacees 
Trichoscypha arborea A.Chev. 
Anacardiacees 
Mareya micrantha (Benth.)Muell.&Arg. 
Euphorbiacees 

ARBRES DAVENIR 

Trichoscypha arborea A.Chev. 
Anacardiacees 
Lychnodiscus dananensis Aubrev.& 
Sapindacees Pellegr. 
Coula edulis Baill. Olacacees 
Keayodendron bridelioides (Mildbr. ex 
Euphorbiacees Hutch.&Dalz.)Leandri 
Strombosia glaucescens Engl. Olacacees 
Diospyros mannii Hiera. Ebenacees 

ARBRES DU PASSE 

Entandrophragma utile (Dawe & 
Meliac^es Sprague)Sprague 
tronc mort non determine 

LIANES 

Combrctum sp. Combretacees 

nom ATIBT1 

Longhi 

Ilomba 

• 

Oboto 
Aniegre blanc 

-

-

-
-

-

-

Coula 
-

Afina 
• 

Sipo 

~ 

-

modele de 
croissance 

AUBREVILLE 

M.ASS.ART 

7 

RAUH 
9 

MASS ART 

? 

COOK 

7 

7 

7 

ROUX 
7 

ROUX 
MASSART 

RAUH 

7 

7 

1 ATIBT : Association Technique Internationale des Bois Tropicaux 
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Parmi les arbres d'avenir, la presence de Keayodendron bridelioides, Euphorb-
iacees, est a signaler comme espece faisant une apparition re ma rq liable dans le 
recrutement de la foret sur les sites de sommet et haut-de-pente, ou peu 
d'exemplaires ont actuellement atteint une dimension adulte, culminant a 30 m. 
Cette espece est curieusement absente dans tous les releves floristiques effectues 
auparavant dans la Foret de Tai', mais a pourtant ete decrite par Aubreville (1959) 
comme « assez frequente dans les bassins du Sassandra et du Cavally». La tranche 
du bois est toutefois caracteristique ainsi que l'endocarpe du fruit a six arretes 
laterales. Apres identification correcte dans nos releves, elle paraissait en effet 
assez frequente, surtout sur les cretes dans le secteur nord du Pare ou les 
exemplaires atteignent de plus fortes diametres (> 70 cm, voir Appendix 1 dans 
Van Rompaey, 1993). Autre espece remarquable est Lychnodiscus dananensis, 
petit arbre endemique de la famille des Sapindacees, qui peut localement dominer 
dans le sous-bois pour constituer de veritables peuplements de 15 m de haut sous 
lesquels peu d'autres especes survivent. Un tel peuplement existe a une soixantaine 
de metres plus en amont sur le sommet de rinterfluve du Saro et de l'Audrenisrou, 
localise juste en dehors de la partie du versant etudiee ici. 

Parmi les differentes especes de lianes qui couvrent avec leurs feuillages les deux 
grands Entandrophragma deperissants (nos. 4 et 17 sur le profil), on peut noter la 
presence de Strychnos aculeata, Loganiacees, a gauche sur le profil et un immense 
Combretum sp.(cf. homalioides Hutch.& Dalziel), Combretacees, a droite (no. 20), 
dont le boucle au sol emet des ramifications souterraines sur une vingtaine de 
metres, reliant les deux arbres (cf. Caballe, 1977). Une fougere epiphyte du genre 
Nephrolepis est representee sur les branches de l'arbre Chrysophyllum taiense (no. 
1), espece arborescente ubiquiste en positions hautes du modele dans ce secteur de 
la Foret de Tai (Vooren, 1979). 

Aspects architecturaux 
La degradation lente des deux grands Entandrophragma utile, qui determinent 
l'architecture en phase de reorganisation de cette parcelle de foret, et autour 
desquels le profil a par consequent ete elabore, a provoque un nombre de chutes de 
branches majeures, dont les restes gisent au sol en differents stades de decom­
position. D'autres troncs morts couches temoignent d'evenements precedents, ainsi 
qu'une depression dans le sol d'un diametre de 10 m, indiquee en hachure au 
milieu du plan, qui represente un cratere de deracinement, fort ancien (> 30 ans). 
Toutes ces traces de l'historique de la parcelle peuvent etre mises en relation avec 
l'expression architecturale actuelle de la foret, comme l'inflechissement des troncs 
d'arbres, la presence au sol d'un grand boucle de liane et la presence de deux 
grands arbres conspecifiques, espaces de seulement 20 metres. II serait tentant de 
se laisser emporter dans une analyse historique de la parcelle qui expliquerait la 
presence et la physionomie des elements vegetaux selon les chablis et chutes de 
branches successives, mais leur datation reste imprecise et l'interpretation serait 
par consequent speculative. L'etude architecturale n'a pas ete designee pour cela 
et nous consacrons plus d'attention a ces marques de l'histoire dans le chapitre 6. 
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L'analyse de la variation architecturale au niveau d'une serie de parcelles de foret, 
etablie en fonction de la topographie, a ete notre objectif. Or, on observe dans 
l'architecture de cette foret en haut du modele l'expression de deux ensembles 
arborescents nettement differencies, dont l'essentiel des feuillages se situe 
approximativement entre 25 et 40 m de haut, d'une part, et entre 10 et 15 m de 
haut, d'autre part. L'extension verticale de la matrice vegetale est ici reduite par le 
declin des plus grands arbres dont les feuillages restantes, disposees en touffes 
etoilees, se limitent a deux branches laterales encore intactes qui se touchent au 
milieu de la parcelle (au-dessus de la zone hachuree sur le plan). Les moignons des 
autres ramifications mortes sont drapes de feuillages de lianes, prolongeant ainsi 
leur fonctionnalite comme axes porteurs. La hauteur totale a cependant du 
atteindre une cinquantaine de metres auparavant, si l'on tient compte de la hauteur 
de la premiere grande fourche de YEntandrophragma, a droite sur le profil, qui 
atteint 26 m. Une hauteur autour de 55 m est normalement atteinte par la foret en 
position haut-de-pente et represente le maximum courant (plus exceptionnellement 
60 m) dans l'extension verticale de la matrice vegetale a Tai. 

L'ensemble d'avenir se concentre au pourtour de YEntandrophragma a gauche 
dont la degradation semble plus recente au vu des restes de grosses branches gisant 
au sol, deja decomposers dans le cas du specimen a droite sur le profil oii 
l'ensemble structural II s'est entre temps reconstitue. En tenant compte de la 
vitesse de decomposition du bois mort (voir § 6. 3), un decalage d'une dizaine 
d'annees existe entre la degradation de ces deux arbres conspecifiques et done dans 
la reconstitution du second ensemble arborescent. Compte tenu des ages plusieurs 
fois seculaires que ces geants de la foret peuvent atteindre (cf. Redhead et Taylor, 
1970; Mariaux, 1981), nous les considerons toutefois en parfaite harmonie dans 
leurs phases de developpement et la supposition qu'ils faisaient partie de la meme 
cohorte de plantules installee autrefois dans le meme chablis devient vraisemblable 
(voir § 6.7.2). 

Un troisieme ensemble structural, arbustif et plus clairseme, est present sur la 
parcelle, mais n'a pas ete represente sur le profil, car moins de 10 m de haut. Une 
predominance des especes du genre Diospyros peut etre notee. 

5.2. 3 La foret en milieu de versant 

Une complication supplemental dans l'analyse architecturale de la foret localisee 
a mi-chemin entre la crete et la vallee se produit par les irregularites locales dans 
le relief du terrain. C'est ici que les eaux de ruissellement, parcourant la surface du 
sol lors de grosses averses, se concentrent en rigoles d'erosion qui creusent le sol. 
Ces denivelees de quelques metres seulement influencent fortement l'architecture 
des ensembles arborescents moyens et bas, comme nous le verrons par la suite, 
mais ne se refletent pas dans l'architecture des arbres de l'ensemble arborescent 
superieur. Ceci n'est pas etonnant quand on observe l'importance de la portee de 
leurs cimes hemispheriques qui peuvent coiffer une cinquantaine de metres. Ce 
gigantisme entraine une autre difficulte, d'ordre technique celle-ci: leurs 
dimensions sont telles, qu'il devient impossible d'en faire figurer plusieurs dans 
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Figure 5.2 Profil architectural et plan d'une parcelle en position topographique milieu-de-pente. 
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leur totalite sur le meme profil. Nous avons du nous contenter de les signaler 
separement dans le texte. II apparait done que la surface d'un releve architectural 
de 20 x 35 m soit insuffisante par rapport aux dimensions des arbres de l'ensemble 
superieur dans la foret en milieu de la pente et qu'il aurait fallu doubler la 
longueur pour capter l'image complete de la charpente forestiere, tel que l'ont 
realise Halle, Le Thomas et Gazel (1967) dans les forets de Belinga au Gabon. 

Aspects edaphiques 
Les sols de la position topographique « mi-pente », definie comme la zone a egale 
distance du sommet et du cours d'eau dans la vallee, ont ete decrits par Van 
Kekem (1984) comme des « Acrisols plinthiques, partiellement a phase petrique ». 
Van Kekem precise que les acrisols plinthiques ont de la plinthite a moins de 125 
cm de profondeur. La phase petrique designe des sols qui presentent un horizon 
compose d'au moins 40 % en volume de concretions d'oxyde ou d'autres 
fragments grossiers, voire de cuirasse ferrugineuse, et ayant une epaisseur d'au 
moins 25 cm et dont la limite superieure se situe a moins de 100 cm de 
profondeur. 

Fritsch (1980) indique un sol « ferrallitique, fortement desature remanie, plus ou 
moins appauvri sur colluvions recouvrant les alterations de migmatites en place 
(sol jaune gravillonnaire appauvri) » . Ce pedologue donne une description precise 
de la surface du sol et attribue une attention particuliere aux processus d'erosion et 
de la formation des ravines, qu'il considere comme les agents principaux de 
revolution du modele dans la Foret de Tai. La rigole d'erosion qui parcourt la 
parcelle a mi-pente se transforme dans son prolongement en aval en veritable 
ravine avec une entaille de 6 m de profondeur sur 10 m de large a l'approche du 
bas-fond (figure 6. 7). Au niveau de ces incisions du modele, la partie superieure 
du profil edaphique a disparu et sous les materiaux meubles, gravillons et 
accumulations fines, la plinthite apparait avec des indurations locales. A l'amont 
des grosses racines partiellement dechaussees, des accumulations sableuses se 
produisent (voir plan figure 5. 2). Une suite de racines orientees perpendicu-
lairement a l'axe d'erosion peut ainsi se transformer dans une sorte d'escalier 
naturel. L'absence de vegetation dans ces axes de drainage superficiel permettrait 
d'ailleurs de s'en servir comme chemins d'acces, si ce ne serait qu'ils sont souvent 
obstrues par des troncs d'arbres deracines par la force erosive de l'eau (voir § 6. 6). 

Dans le profil intact on observe dans la plinthite des manifestations de 
hydromorphie, plages d'oxydation rouge rouille qui temoignent d'un ralentisse-
ment du drainage vertical. Fritsch (1980) note ensuite que dans les sols du mi-
versant, l'ensemble structichrome jaune, argilo-sableux et sus-jacent a l'ensemble 
ferrugineux graveleux qui se situe a 35 cm de profondeur, passe rapidement vers le 
haut a un volume de penetration humifere brun jaune clair, argilo-sableux a sablo-
argileux, d'epaisseur variable mais en moyenne 25 cm. C'est dans cet ensemble 
que la concentration en grosses racines ( 0 de 3 a 15 cm) est maximale. Le chevelu 
racinaire et les racines de petit diametre (< 3 cm) sont nombreuses dans l'horizon 
humifere qui a une epaisseur moyenne de 8 cm. Les reserves organiques de ces 
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sols sont tres faibles et ils sont acides avec un pH compris entre 4,1 et 5,1 qui 
s'accroit legerement en profondeur. 

Aspects floristiques et fauniques 
La specificite de la vegetation du site « mi-pente » est moins prononcee que celle 
des sites topographiques extremes « sommet» et « bas-fond ». Aucune espece 
n'est exclusive pour ce site, mais certaines y atteignent un maximum d'abondance. 
Huttel (1977) mentionne notamment les especes arborescentes suivantes: 
Memecylon lateriflorum (Melastomotacees), Garcinia afzelii (Guttiferes), 
Calpocalyx brevibracteatus (Mimosacees), Corynanthe pachyceras (Rubiacees), 
Xylopia quintassii (Annonacees). 

Au sein de l'ensemble arborescent superieur, nous avons note l'abondance des 
especes Klainedoxa gabonensis (Simaroubacees), Piptadeniastrum africanum 
(Mimosacees), Parinari excelsa (Chrysobalanacees), Oldfieldia africana 
(Euphorbiacees) et l'endemique Gymnostemon zaizou (Simaroubacees). C'est cette 
composition floristique en tres grands arbres que nous qualifions de typique pour 
ce secteur du Pare National de Ta'i; celle des cretes montrant une nette affinite 
avec la flore des forets semi-decidues et celle des bas-fonds avec les forets 
perhumides. Nous pouvons en outre signaler une nette preference de certaines 
especes de grands arbres pour des implantations en bordure de rigoles et ravines 
d'erosion, souvent avec une presence de grosses racines tracantes s'etendant dans 
ces axes de drainage, notamment chez Parkia bicolor, Pentaclethra macrophylla 
(Mimosacees), Tieghemella heckelii (Sapotacees) et Khaya anthotheca 
(Meliacees), qui y atteignent d'enormes dimensions sous des conditions 
extremement favorables a leur developpement. 

La liste floristique de la parcelle (tableau 5.4) presente un echantillon de la 
composition de la foret a mi-pente. Sur les 700 m2 nous avons identifie 14 especes 
d'arbres de plus de 10 m de haut, reparties en 7 families differentes. Le spectre 
floristique est done comparable a celui de la parcelle precedente, ou nous avons 
toutefois note une diversite un peu plus forte avec 16 especes differentes. 

Dans cette partie de la Foret de Ta'i, un inventaire de grosses lianes, avec un dia-
metre de tige principale > 20 cm, a ete effectue par De Namur (1980). Deux pieds 
etiquetes sont representes : Ycs^t-ctAgeleae obliqua, Connaracees, dont la tige est 
visible a l'extreme gauche du profil, aupres de l'arbre support Pentaclethra macro­
phylla (no.l sur le profil) et de la meme famille, l'espece Santaloides afzelii, qui 
s'appuie sur un petit arbre a reiterations abondantes de l'espece Calpocalyx brevi­
bracteatus (no. 18). Des especes a plus petit tige, non determinees, etalent leurs 
feuillages dans les arbres Chrysophyllum taiense (no. 16) et C. pruniforme (no. 6). 

Un grand nombre d'epiphytes est present sur les branches majeures de l'arbre 
dominant Parinari excelsa, qui, par son ecorce rugueuse et rimportante extension 
laterale de ses axes soutenant un feuillage leger, fournit un milieu particulierement 
favorable a leur installation. Un millier d'individus d'une trentaine d'especes 
differentes peuvent etre installes sur les tres grands arbres (cf. Johansson, 1974). 
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Tableau 5.4 Composition floristique des ensembles structuraux representes sur le profil 
architectural de la foret en milieu de la pente (voir figure 5.2). Arbres uniquement 
representes sur le plan sont marques par un asterisque. 

No. profil nom de l'espece et tamille 

ARBRES DU PRESENT 
Ensemble structural I 

2 Parinari excelsa subsp. holstii (Engl.) 
Chrysobalanacees R.Grah. 

Ensemble structural II 

1 

3 

5,16,19* 

6 

7 

13 
21 

Pentaclethra macrophylla Benth. 
Mimosacees 
Diospyros sanza-minika A. Chev. 
Ebenacees 
Chrysophyllum taiense Aubrev. 
Sapotacees 
Chrysophyllum pruniforme Pierre ex Engl. 
Sapotacees 
Corynanthe pachyceras K. Schum. 
Rubiacees 
Coula edulis Baill. Olacacees 
Xylopia quintassii Engl. & Diets. 
Annonacees 

Ensemble structural III 

12 

14 

15,18 

4 

8,11 

9 

10 

17 

20 

Diospyros soubreana F. White 
Ebenacees 
Diospyros canaliculate De Wild. 
Ebenacees 
Calpocalyx brevibracteatus Harms 
Mimosacees 

ARBRES DAVENIR 

Diospyros sanza-minika A. Chev 
Ebenacees 
Enantia polycarpa A. Chev. 
Annonacees 
Xylopia aethiopica (Dunal.) A. Rich. 
Annonacees 
Xylopia quintassii Engl. & Diels. 
Annonacees 
Maranthes (ex Parinari) aubrevillei 
Chrysobalanacees (Pellegr.) Prance 
Coula edulis Baill. Olacacees 

nom ATIBT 

Sougue 

-

-

-

-

-

Coula 
" 

-

-

-

-

-

-

-

Coula 

modele de 
croissance 

TROLL 

TROLL 

MASS ART 

AUBREVILLE 
ROUX 

MASS ART 

ROUX 
ROUX 

MASSART 

MASS ART 

? 

MASSART 

? 

ROUX 

ROUX 

7 

ROUX 
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C'est un signe particulier de cette espece, qui peut meme etre reconnue a distance 
par cette charge exceptionnelle en epiphytes (voir figure 5. 3). D'autres tres grands 
arbres dont les branches sont generalement couvertes d'epiphytes dans la Foret de 
Tai sont Tieghemella heckelli (Sapotacees), Lophira alata (Ochnacees), Triplo-
chiton scleroxylon (Sterculiacees) et Uapaca guineensis (Euphorbiacees). Parmi 
les especes d'epiphytes ici representees, nous avons pu determiner Polypodium 
lycopioides, Drynaria quercifolia, Bulbophyllum spp. et differentes especes du 
fougere Asplenium. 

Figure 5.3 Cime d'un Parinari excelsa subsp. holstii (Engl.) R.Grah, Chrysobalanacees, chargee 
d'epiphytes. 

Autre particularite de l'espece Parinari excelsa est l'attirance qu'elle exerce sur un 
grand nombre d'animaux qui apprecient les fruits et graines. Les singes arboricoles 
et l'elephant frequentent les arbres en periode de fructification pour la consom-
mation de la pulpe pateuse, odorante et legerement sucree du fruit a forme d'une 
petite pomme de terre bosselee et les pieds des arbres sont en general bien degages 
par cette frequentation. L'elephant peut notamment etre considere comme un agent 
de dispersion des graines (cf. Alexandre, 1978). Les chimpanzes se servent des 
grosses racines tragantes comme table de cassage pour ouvrir les noyaux durs des 
fruits par utilisation des bouts de bois ou des pierres en guise de marteaux (cf. 
Boesch, 1978). L'arbre represents sur le profil avait sur ses racines trois ateliers 
encore en usage par des chimpanzes, vu les tas de coquilles de noix fraichement 
casses. 

Aspects architecturaiix 
L'impression d'une certaine confusion et desordre dans les ensembles arborescents 
moyen et bas sort de l'analyse du profil. L'architecture brouillee de ces ensembles 
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Figure 5.4 Profil architectural et plan d'une parcelle en position topographique bas-de-pente. 
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saison seche; les nappes remontent lors des saisons de pluies et la zone a sols 
saturees en eau s'etend. Ce type de sol assure le relais entre les sols jaunes indures 
du bas de versant et les sols hydromorphes sur alluvions qui occupent des positions 
planes localises de part et d'autre du cours d'eau principal. Les caracteres morpho-
logiques des sols sont dus a une evolution dominee par l'effet de la nappe 
phreatique, sa fluctuation dans le profil, son ecoulement lateral vers l'axe de 
drainage. Les taux d'argile sont tres bas et ce sol possede de tres faibles reserves 
organiques. Le pH est de l'ordre de 4,5 et varie de 3,8 dans l'ensemble humifere a 
7,1 dans le volume reductique blanc. 

L'ensemble humifere, peu epais (8 cm), brun jaune a coloration heterogene, a une 
texture sableuse legerement argileuse. Quelques taches d'oxydation s'observent 
dans la porosite de ce volume. Le taux de racines est eleve dans l'ensemble 
humifere, mais decroit rapidement dans les ensembles sous-jacents. Fritsch (1980) 
note qu'a partir d'un pivot central partent des racines laterales, nombreuses et de 
grand diametre ( 3 a 15 cm), qui occupent intensivement l'ensemble humifere. 

L'aspect de la surface du sol est surtout caracterise par un micromodele avec «des 
buttes de 20 a 40 cm de hauteur et d'extension laterale tres variable, en moyenne 
de 0,5 a 2 m, delimitees par des meandres a contour tres tortueux, pouvant 
localement aboutir a des vastes zones deprimees» (Fritsch, 1980: 89). Ce 
micromodele s'etend a des bas de versants rectilignes, periodiquement satures en 
eau. Les troncs d'arbres sont surtout localises sur ces buttes. Ces observations 
pertinentes nous ont conduit a examiner ces aspects plus en detail (voir § 6. 5 et 
figure 6. 8 ) . 

Aspects floristiques et ethnobotaniqu.es 
Le tableau 5.5 donne un apercu des especes arborescentes qu'on peut rencontrer 
dans ce milieu. La representation floristique des parties inondees et exondees des 
bas-fonds n'est pas complete, le milieu marecageux n'etant pas explicitement 
inclus dans l'etude. Quelques especes d'arbres de tailles moyenne et petite sont 
exclusivement representees dans ces marecages. Notons par exemple Uapaca 
paludosa (Euphorbiacees), Nauclea vanderguchtii (Rubiacees), Gilbertiodendron 
limba (Cesalpiniacees) et Symphonia globulifera (Guttiferes). Parmi les Mono-
cotyledones, il convient de signaler les Raphia spp. (Palmacees), tres carac-
teristiques pour ce milieu, ainsi que Maschalocephalis dinklagei (Rapateacees) et 
les Halopegia azurea, Marantachloa spp. et autres Marantacees et Zingiberacees 
qui tapissent le sol, la ou les arbres se font plus rares. 

Sur des parties exondees, des plus grands arbres sont implantes. Signalons des 
especes caracteristiques pour ces sols sableux comme Sacoglottis gabonensis 
(Humiriacees), Mitragyna ciliata (Rubiacees), qui restent cloitres dans les bas-
fonds de Ta'i, comme Gilbertiodendron splendidum (Cesalpiniacees), formant de 
veritables peuplements ici. Ces especes sont a tel point confinees a ce milieu, 
qu'en n'effectuant que des releves sur terre ferine, on serait porte a croire qu'elles 
n'existeraient peu ou prou (cf. Poorter et al., 1996). D'autres montrent une plus 
grande presence dans ce milieu que sur terres fermes. C'est notamment le cas pour 
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Tableau 5.5 Composition floristique des ensembles structuraux representes sur le profil 
architectural de la foret en bas de la pente (voir figure 5.4). Arbres uniquement 
representes sur le plan sont marques par un asterisque. 

No. profil nom de l'espece et famille 

ARBRES DU PRESENT 
Ensemble structural I 

1 

3,5* 
6 

10,19* 

Pycnanthus angolensis (Welw.) Warb. 
Myristicacees 
Dialium aubrevillei Pellegr. Cesalpiniacees 
Uapaca esculenta A. Chev. Euphorbiacees 
Sacoglottis gabonensis (Baill.) Urb 
Humiriacees 

Ensemble structural II 

11 
13 

Coula edulis Baill. Olacacees 
Heritiera utilis (Sprague) Sprague 
Sterculiacees 

Ensemble structural III 

2 
7 

8 

15 
16 

4 
9 

14 

17 

18 

12 

Garcinia afzetii Engl. Guttiferes 
Calpocalyx brevibracteatus Harms 
Mimosacees 
Strephonema pseudocola A. Chev. 
Combretacees 
Uvariastrum pierreanum Engl. Annonacees 
Xylopia aethiopica (Dunal.) A. Rich. 
Annonacees 

ARBRES D'AVENIR 

Scottellia chevalieri Chipp. Flacourtiacees 
Trichoscypha arborea A.Chev. 
Anacardiacees 
Gilbertiodendron limba (Sc.EUiot) J.Leonard 
Cesalpiniacees 
Calpocalyx brevibracteatus Harms 
Mimosacees 
Lophira alata Banks. Ex Gaertn. Ochnacees 

ARBRES DU PASSE 

tronc indetermine 

nom ATIBT 

Ilomba 

-
Borikio 

" 

Coula 
Niangon 

_ 
-

-

-

Akossika 
-

-

• 

Azobe 

modele de 
croissance 

MASSART 

TROLL 
RAUH 
TROLL 

ROUX 
RAUH 

? 

7 

TROLL 

7 
ROUX 

7 
7 

7 

7 

KORIBA 
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Heritiera utilis (Sterculiacees), qui est encore present en bas et milieu de versant et 
que nous avons egalement observe comme tres grand arbre a contreforts ailes au 
sommet de colline. Coelocaryon oxycarpum (Myristicacees) n'est pas restreint aux 
bas-fonds, mais s'y accommode bien. Dialium aubrevillei (Cesalpiniacees) trouve 
un optimum dans sa repartition en bas de versant sur colluvions (cf. Vooren, 1979). 

Sur le profil, on distingue une grosse liane, Calicobolus heudelotii (Convolvu-
lacees), qui etale ses feuillages dans un Sacoglottis (no. 10 sur le profil) et qui est 
utilisee par les peuples Guere et Oubi pour fabriquer des liens et pieges a animaux. 
L'autre espece representee, Strychnos aculeata (Loganiacees), occupant Dialium 
(no. 3), produit des fruits en forme de gros boulets jaunatres, contenant de 
nombreuses graines et une pulpe qui est utilisee comme substitut de savon. A 
propos de l'utilisation des differentes especes, signalons egalement le bois tres 
apprecie d'un petit arbre, Garcinia afzelii (no. 2 sur le profil), dont racines et 
minces tranches de bois prelevees au pied de l'arbre sont fendues en « cure-
dents ». Des prelevements excessifs provoquent la disparition de l'espece aux 
endroits regulierement frequentes en foret. Les fruits de Xylopia aethiopica sont 
collectees pour leur gout de poivre et servent comme condiment dans les sauces. 

La presence en petits groupes ou par pieds isoles du palmier a huile, Elaeis 
guineensis, dans les bas-fonds marecageux, a souvent ete mise en relation avec des 
activites humaines (voir § 4.1.1). Pour Aubreville (1959, T-3 : 317), sa presence 
serait toujours signe d'activites anthropiques. Leur origine spontanee, ou sub-
spontanee (cf. Pelissier, 1980; Schwartz, 1980; Haxaire, 1993), doit cependant 
etre prise en consideration, vu la preference pour des endroits tres ouverts, 
l'adaptation facile au regime d'inondations par installation sur des buttes exondees 
avec conservation des fonctions respiratoires des racines par une mise a nue dans 
la partie superieure de la motte et les facultes pour la dispersion des graines par des 
oiseaux, notamment le Vautour palmiste (Gypohierax angolensis), du fait attire 
dans ces lieux marecageux. 

Aspects architecturaux 
Tout en restant de faible extension verticale, la matrice vegetale n'atteint que 33 m 
de haut, la foret presente ici trois ensembles arborescents (tableau 5.5 et figure 
5.4). L'ensemble superieur est, en termes d'occupation de volume, domine par les 
cimes hemispheriques des deux Sacoglottis gabonensis, qui montrent tous deux un 
phenomene typique pour ce milieu relativement ouvert en bordure du bas-fond 
marecageux: la persistance des branches basses a 3,5 et 5 m de haut. Ceci 
s'observe egalement chez Uapaca et Dialium qui ont leurs premieres ramifications 
du tronc a 9 et 8 m respectivement, tout en atteignant 33 et 28 m de haut. Pour 
l'ensemble arborescent II, de ce fait tres epars, le phenomene se repete chez les 
deux constituants, Heritiera et Coula, egalement bas branchus ou a reiterations 
abondantes (peu observable en arriere plan du profil). II s'agit ici done d'une 
occupation verticale profonde des feuillages des arbres, interceptant une 
composante laterale de la lumiere aux abords immediats du bas-fond. Les 
constituants de l'ensemble arborescent inferieur le montre par des reiterations 
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abondantes (nos. 7, 8 sur le profil) et ce phenomene rappelle le comportement 
ripicole, decrit dans la description de la parcelle precedente. 

Cet effet d'une augmentation de la luminosite a l'approche de la zone marecageuse 
est tout aussi significatif pour la presence d'un nombre de jeunes Azobe, dont 
quatre a moins de 10 m de haut et un atteignant 13 m (no. 18 sur le profil). 
L'espece peut atteindre de fortes dimensions sur sols sableux en bas de pente et 
deux grands exemplaires se trouvent cote a cote a peu de distance de la parcelle ici 
decrite. La foret en bas de pente, sur colluvions, atteint par consequent une 
architecture plus elaboree (cf. Kahn, 1983). 

5.2. 5 Architecture forestiere «toposequentielle » 

Les differents types de foret, presentes dans les pages precedentes, sont 
caracterises par une architecture qui permet la realisation, dans son apogee, de 
trois ensembles structuraux arborescents. Certains sites topographiques possedent 
cependant des traits edaphiques et hydrodynamiques contraignant le libre 
developpement des systemes racinaires. Ceci limite l'extension verticale de la 
matrice vegetale et reduit l'edifice forestier a deux ensembles arborescents. Dans 
la toposequence etudiee, nous l'avons notamment constate dans les positions 
hautes du modele, au milieu, et a l'approche du bas-fond marecageux. La presence 
a faible profondeur d'une nappe phreatique ou d'horizons indures, carapaces et 
cuirasses ferrugineuses, ou leurs avant stades de plinthite ou petroplinthite en 
formation, reduit le volume de developpement racinaire et provoque une seche-
resse physiologique qui entrave les possibilites de developpement des tres grands 
arbres. L'apparition de telles contraintes de croissance dans une toposequence cree 
ainsi une succession d'endroits favorables et peu favorables a une expression 
complete de Parchitecture forestiere. Le modele d'expression architecturale sur 
pente, que nous presentons ici sous forme d'un profil schematique, etabli d'apres 
les analyses des profils et les observations complementaires, rend compte de ces 
phenomenes (figure 5.5). 

Les observations de terrain necessaires a la construction et verification du modele 
se sont notamment concentrees sur la localisation de tres grands arbres dans une 
toposequence. Suivant leur emplacement, on constate des fortes presences en 
contrebas du dome sommital, sous le faux replat a mi-pente et, ensuite a nouveau, 
en bas de versant. Comme exprime sur la figure 5. 6, la topographie locale joue un 
role determinant dans leur edification et ils se developpent aux points de la plus 
forte concavite d'une pente locale ou aux endroits d'une inflexion du modele de 
forme convexe en forme rectiligne ou concave. Ces endroits correspondent 
vraisemblablement a des zones bien alimentees en eau, voire a emergence d'eau 
par saturation rapide des sols en amont2 et par mouvement lateral souterrain au 
contact des horizons edaphiques a conductibilite hydraulique contrastee (voir 
figure 4.8). 

" Des sols gravillonnaires a forte proportion d'elements grossiers (> 20 a 30 % volumiques) ont une 
capacite au champ plus faible que des sols sans gravillons (cf. Van Herwaarden, 1991). 
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Figure 5.5 Schema du modele forestier sur pente. Les sites sous accolade correspondent aux endroits ou 
le volume racinaire est reduit par asphyxie ou par la presence d'horizons a faible 
permeabilite. Les fleches indiquent l'apparition d'un ruissellement superficiel sur sols 
periodiquement satures en eau. 

Ceci concerne notamment les sols a forte permeabilite en surface, mais diminuant 
brutalement en profondeur, comme c'est le cas avec des sols gravillonnaires sur 
cuirasse des sommets de collines. Ces observations rejoignent celles faites par De 
Rouw et al. (1990 : 47) sur la formation dans le sous-sol d'horizons de plinthite en 
differentes positions d'une toposequence. 

L'emergence de l'eau devient notamment perceptible dans l'ensellement d'une 
crete, a l'endroit meme ou, dans la ligne de la plus forte pente, une rigole d'erosion 
prend sa source, et en milieu de la pente, au debut du recouvrement du profil par 
colluvions, avec apparition d'un ruissellement superficiel des eaux de pluie par 
saturation des sols plus en aval lors de la saison des pluies. Les etudes de 
l'hydrodynamique des sols confirment qu'en dehors des intensites des pluies et la 
permeabilite des sols, ce sont les caracteristiques topographiques d'un bassin 
versant qui jouent un role determinant dans l'apparition des flux de ruissellement 
et l'ecoulement rapide dans et sur les sols (c/. Merot, 1988). L'aptitude au 
ruissellement des petits bassins versants etudies dans la Foret de Tai a montre des 
differences notables selon les caracteristiques topographiques qui influencent 
l'extension saisonniere des zones saturees en eau (cf. Casenave et al., 1981 ; 
Collinet et al, 1984). Nous avons deja mentionne que les flux d'eau superficiels 
provoquent la formation des buttes aux pieds des arbres par le cheminement des 
eaux de ruissellement en chenaux anastomoses qui contournent ces obstacles (voir 
figure 6. 8). 

L'emplacement «preferentiel » de tres grands arbres dans une toposequence 
provoque un phenomene dans la composition architecturale de la foret sur pente 
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Quelle est la validite generate d'un modele concu sur la base d'un nombre limite 
d'observations? II s'avere que dans un paysage relativement monotone, a relief 
vallonne et mamelonne comme celui du Sud-Ouest ivoirien, les changements 
architecturaux et en composition floristique, tels qu'observes dans une topo-
sequence a denivele moyen, peuvent etre etendus a l'ensemble des forets de la 
region {cf. Guillaumet, 1967 ; Lawson et ai, 1970 ; Van Rompaey, 1993), voire a 
d'autres regions ayant des traits topographiques comparables {cf. Kahn, 1983). La 
forme du modele, son degre de declivite, presence des sites a libre drainage 
vertical ou a drainage vertical bloque {cf Lescure et Boulet, 1985) jouent 
cependant un role essentiel dans les variations possibles, discutees par Kahn 
(1983). 

5.2. 7 Architecture, diversite et biomasse 

Recapitulons ensuite les differences dans la composition et la physionomie des 
forets qu'on rencontre dans differentes positions de la toposequence, ce qui est le 
plus clairement exprime sur les versants en tete de thalweg. La foret en haut du 
modele est caracterisee par une composition floristique et une physionomie globale 
montrant de tres fortes affinites avec des forets humides semi-decidues. 
N'atteignant qu'un faible developpement sur les cretes et domes sommitaux, du a la 
presence d'un horizon impermeable a faible profondeur, elle trouve son plus grand 
epanouissement en contrebas des sommets d'interfluve sureleves. Ici, la foret est 
edifiee par deux ensembles arborescents bien distincts, l'un culminant a 55 m avec 
des arbres geants qui « emergent » d'une voute fermee a 25 - 30 m, edifiee par 
l'autre ensemble. 

Au milieu du versant, la foret n'atteint en general que 45 m de haut, mais montre 
une occupation plus complete de l'espace par la presence de trois ensembles 
arborescents, bien etoffes. L'ensemble superieur est caracterise par la presence de 
grands arbres a cimes vastes, peu denses et hemispheriques. Sa composition 
floristique est typique pour une foret humide sempervirente que nous retenons 
comme la plus caracteristique dans cette partie de la Foret de Tai, atteignant une 
extension relativement importante sur les faibles pentes. 

La foret des vallees et bas-fonds comporte des especes qu'on retrouve d'une 
maniere plus generalisee dans la foret perhumide sempervirente des regions plus 
meridionales, notamment dans Parriere-pays de Tabou aupres de Grabo. Ne 
depassant que rarement 35 m de haut, elle comporte neanmoins trois ensembles 
arborescents plus ou moins bien representes selon le regime local d'inondations. 
L'apparition de palmiers et une forte presence de Monocotyledones temoignent des 
conditions constamment humides et plus ouvertes {cf. De Granville, 1978). 

Ces changements «toposequentiels » dans la vegetation forestiere representent a 
petite echelle ce que le zonage climatique induit comme changement plus graduel 
a une echelle regionale {cf. Guillaumet, 1967). La variabilite dans les apports 
d'eau, edaphique dans le premier cas et pluvial dans le second, regit ces 
changements {cf. Vooren, 1987). Ce principe, confirme par les etudes de De Rouw 

82 



et al. (1990), a ete a la base d'une etude complementaire que nous avons proposee 
pour la region du Sud-Ouest de la Cote d'lvoire et qui a ete conduite par Van 
Rompaey (1993). II y est notamment demontre que le nombre d'especes de grands 
arbres atteint un maximum au milieu du gradient aride - humide et non a 
l'extremite la plus humide. Ceci ne semble pourtant pas le cas dans les forets 
asiatiques (cf. Whitmore, 1975). 

Cette « dendrodiversite » elevee est fonction de l'importante extension verticale 
de la matrice vegetale, et done d'une importante biomasse accumulee, telle que 
nous l'avons signale en haut du versant. L'extension verticale de la matrice 
vegetale permet une occupation spatiale plus complete, qui se traduit dans un plus 
fort nombre de pieds a l'hectare. A une echelle regionale, Van Rompaey (1993) 
obtient une decroissance de la densite moyenne de 17 emergents a l'hectare dans le 
Nord du Pare National de Ta'i, a 12 au milieu et 10 au Sud. Pour les arbres de 
deuxieme grandeur, les densites moyennes a l'hectare sont respectivement de 34, 
27 et 23 individus. Les memes variations ont ete observees sur les toposequences a 
Ta'i (cf. Huttel, 1977 ; Vooren, 1979), ou les densites moyennes diminuent en 
allant du haut d'un versant vers le bas et de l'exterieur d'un bassin versant vers 
l'interieur (§ 5.1.1). 

Cette densite plus elevee s'accompagne d'un changement dans la forme des cimes 
des tres grands arbres, s'approchant plus de la forme fastigiee d'un cone renverse 
comme nous l'avons observe dans les forets en haut du modele, et, plus en general, 
dans les forets humides semi-decidues, au detriment d'un developpement des 
configurations tres etalees, en forme de parasol. Les distances entre individus 
s'averent ainsi reduites. L'explication pour ce changement de physionomie des 
cimes d'emergents avec une predominance des especes programmees selon le 
modele de croissance de Rauh, releguant au deuxieme plan celles qui se 
developpent selon le modele de Troll, les deux modeles architecturaux les plus 
courants chez les emergents des forets humides, et plus en general chez les grands 
arbres du monde entier (cf. Halle et al, 1978), opposant par exemple le Chene et 
le Hetre dans les formations temperees de l'Europe (cf. Oldeman, 1990), n'est, en 
dehors d'une evidente limitation de la surface superieure de la cime face aux 
contraintes d'un fort ensoleillement et d'une forte transpiration, pas evidente. Est-
ce la cause ou l'effet d'une matrice vegetale et une densite d'arbres plus elevees ? 

L'extension verticale de la matrice vegetale est fonction de la plus grande hauteur 
que les emergents peuvent atteindre. Apparemment cela ne se produit pas sous des 
conditions perhumides, mais dans des milieux caracterises par un stress hydrique 
saisonnier, constituant l'aire de repartition des forets humides semi-decidues ou les 
arbres atteignent couramment 55 a 60 m de haut. La couverture nuageuse impor­
tante des climats perhumides et la forte humectation permanente des sols, reduisant 
les volumes d'air conduisant a la suffocation des ratines, limitent sans doute le 
potentiel d'extension verticale des arbres. Des especes ayant une vaste aire de 
repartition et montrant une grande plasticite dans leurs edifications, comme Ceiba 
pentandra, modele de Massart, demontrent cette importante variation en extension 
verticale avec un changement de latitude (cf. Hall et Swaine, 1976). 
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La disponibilite en eau n'est done pas le seul facteur intervenant et il est plus 
probable que les plus grandes extensions verticales soient atteintes quand une 
combinaison des facteurs luminosite, temperature et disponibilite en eau et air dans 
le sol tend vers un optimum equilibre {cf. Kozlowski et ah, 1991). Un ciel degage 
cree de plus fortes luminosites et des temperatures diurnes moyennement plus 
elevees, stimulant la croissance, et des temperatures nocturnes moyennement plus 
faibles, freinant la respiration de nuit, done est plus favorable a une accumulation 
de biomasse. Un ralentissement de croissance avec chute des feuilles lors d'une 
breve periode defavorable, saison seche marquee (voir § 4.2.2), permet d'ailleurs 
de reduire davantage les pertes de biomasse par respiration que represente 
l'investissement dans un renouvellement des feuilles. 

Un plus grand potentiel pour l'extension verticale favorise les especes de grands 
arbres qui par leur modele architectural peuvent tirer benefice de ces stimuli de 
croissance en hauteur. Ces possibilites semblent favorables aux especes ayant la 
capacite d'eriger rapidement un tronc monopodial*, d'une hauteur importante, afin 
de dominer les voisins. Cette exigence est particulierement bien remplie dans le 
modele de Rauh par equivalence des axes dans un plan morphogenetique, selon 
lequel les « plantules » de Khaya et Entandrophragma peuvent eriger un tige sans 
ramifications d'une hauteur de 10 m {cf Halle et Oldeman, 1970). La croissance 
en hauteur est maintenue par le bourgeon terminal tant que la concurrence 
trophique avec les bourgeons lateraux est maitrisee par des conditions 
d'eclairement presentant de composantes laterales de luminosite plus faibles que 
de composantes verticales. Ceci a notamment ete demontre par l'etude des 
exigences sylvicoles d'autres especes avec ce modele de croissance, par exemple 
l'Okoume, Aucoumea klaineana Pierre, necessitant une ambiance de recru dense 
pour une bonne extension en hauteur {cf Brunck et al., 1990). D'autres especes 
caracteristiques, exhibant ce modele, specialistes d'une domination rapide par 
croissance en hauteur soutenue dans des lieux et environnements leur permettant 
de deployer cette strategic, sont le Parasolier, Musanga cecropioides, et les 
especes du genre Macaranga. La croissance rythmique, ou du moins la ramifi­
cation des axes dans ce modele, peut d'ailleurs etre consideree comme avantageux 
a l'adaptation aux conditions d'un climat saisonnier {cf. Morey, 1973) et l'exten­
sion verticale est, probablement en rapport avec des besoins specifiques d'apports 
en eau et de lumiere, soumise a des conditions d'enracinement favorables. 

On constate, d'une maniere plus generale, que ce modele architectural arrive 
moins frequemment a s'imposer par une croissance rapide et soutenue en hauteur 
quand les conditions d'enracinement s'alterent, par exemple par suffocation ou 
reduction du volume penetrable, et quand les conditions d'eclairement deviennent 
suboptimales, par exemple par une plus forte frequence de couvertures nuageuses 
sous des latitudes dites equatoriales (voir § 4.2.1). C'est alors qu'un 
developpement selon le modele de Troll, caracterise par une faculte initiale de 
croissance orientee plus lateralement, presente des avantages. L'extension en 
hauteur obtenue par ce modele de croissance est, d'une maniere generale, plus 
modeste, surtout parce que l'axe primaire est construit par redressement ou 
superposition de sections d'axes plagiotropes, done sympodial* {cf. Halle et 
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Oldeman, 1970), et s'estompe plus abruptement quand un changement dans 
l'eclairement favorise une phase d'epanouissement lateral. C'est notamment cette 
capacite d'une importante extension laterale qui procure l'avantage strategique a 
ce modele dans des conditions favorables a son deploiement. Les especes adoptant 
ce modele s'imposent par «etouffement» lateral de leur voisins avec un 
deploiement rapide d'importantes masses feuillees, plus que par devancement 
grace a des pulsions rapides d'extension verticale. Les especes de grands arbres 
adoptant ce modele architectural, tels Parinari excelsa, Piptadeniastrum 
africanum, Parkia bicolor, Pentaclethra macrophylla, Gilbertiodendron 
splendidum et Sacoglottis gabonensis, montrent une plus forte presence sur sols 
humectes et de fine texture et, plus en general, dans des forets de types 
perhumides, au point d'en devenir des especes caracteristiques. 

II reste cependant delicat d'avancer des explications qui ne peuvent avoir qu'un 
caractere tres general, au risque de devenir des suppositions simplistes, vu le large 
spectre des modeles de croissance exhibes par les arbres des forets tropicales et le 
nombre de facteurs jouant un role dans la determination de leur succes. D'autres 
scenarios sont probablement envisageables en tenant compte de la plasticite de 
l'expression des modeles de croissance ou l'adaptation de modeles intermediaires 
sous differents facteurs de stress (Oldeman, 1990), ou par implication de la meta­
morphose architecturale lors de l'expansion des cimes (cf. Edelin, 1984, cite dans 
Oldeman, 1990). D'autre part, il nous semble important de signaler les tendances 
observees et il est legitime de tenter de les expliquer. Elles ont de fortes implica­
tions sur les plans de diversite en especes et de quantite de biomasse, sujets qui re-
coivent actuellement une attention particuliere dans le cadre des actions de conser­
vation de la diversite genetique et de restauration des stocks de carbone terrestres. 

II nous semble alors utile de rappeler, que, dans un objectif de fixation durable 
d'un maximum de carbone atmospherique, les meilleures conditions pour l'epa-
nouissement des formes arborescentes, d'apres leurs diversite en especes, densite 
du nombre de pieds, extension verticale atteinte et biomasse accumulee, semblent 
etre reunies, du moins en Afrique, dans des milieux qui permettent le deve-
loppement des formations de type dense humide semi-decidu. La diversite de 
toutes formes vegetales reunies atteint cependant un maximum dans des forets 
perhumides (cf. Hall et Swaine, 1991), qui par la relative Constance du climat et la 
precarite des ressources, favorisent l'epanouissement de cette diversite en formes 
de vie vegetale et deviendront ainsi le meilleur objectif des actions de conservation 
de la diversite genetique. En zone pluviale intermediate, on rencontre des forets 
presentant de tres fortes affinites avec ces types de formations, eloignees tres peu 
les uns des autres dans des sequences topographiques. 

En conclusion nous pouvons dire que Margalef (1968) a vu juste, quand il 
supposait, sur la base des principes de la cybernetique, qu'en regie generale, une 
augmentation de la biomasse dans un ecosysteme s'accompagne d'une augmen­
tation de sa diversite. Nous pouvons maintenant postuler que cela s'applique 
egalement a chacune des differentes formes de vie, ou types biologiques, qui sont 
representes dans differentes formations d'un meme ecosysteme. 
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5.3 Dynamique de la croissance 

Apres discussion des variations spatiales de la composition et de l'architecture 
forestiere comme attributs et caracteres d'une organisation ecosystemique, 
tournons le regard vers le changement de ces phenomenes dans le temps. Toute 
etude considerant la modification d'un caractere dans le temps peut conduire a un 
diagnostic de la dynamique d'evolution. La dimension temps, comme les dimen­
sions de l'espace, peut etre considered en differents ordres de grandeur. Cet 
ajustement du champ d'observation se realise le mieux en faisant un couplage 
temps - espace dans le « reglage focal». II y a plus de sens a elargir l'horizon a 
une echelle continental quand on observe des changements sur des millions 
d'annees, comme par exemple pour la derive des continents, et de reduire le champ 
de vision a quelques centaines d'hectares quand on se limite a des periodes 
seculaires, comme par exemple pour etudier le cycle sylvigenetique, que l'inverse. 
Le decouplage de ces deux dimensions dans l'ajustement d'un horizon 
d'observation conduit invariablement a des aberrations. 

Nous respectons ici ces niveaux d'abstraction en considerant quelques aspects de la 
croissance diametrale des arbres sur des faibles surfaces et durant des periodes de 
moins de dix ans. La formation des chablis sera abordee dans le chapitre suivant 
par une etude des modes de chute de bois et de sa periodicite. Nous n'aborderons 
done pas les « grandes » questions d'un recul ou d'une avancee des aires de foret 
avec des changements climatiques (cf. Lanfranchi et Schwartz, 1990; ECOFIT, 
1996). Notre champ d'etude ne le permet pas et il semble d'ailleurs evident que, 
par interposition d'autres facteurs, la disparition de la foret en Afrique de l'Ouest 
(cf. Vooren, 1992b; Brou Yao, 1996) soit predominate et d'autant plus 
preoccupante (voir chapitre 1). 

5. 3 .1 Accroissement en diametre 

Paradoxalement, l'accroissement en diametre d'un tronc d'arbre est l'un des para-
metres de croissance le plus ardemment utilise dans des etudes de la dynamique 
forestiere, puisque le plus accessible sur un arbre comme point de mesure a 
hauteur d'homme, et pourtant, surtout en foret tropicale, un des plus variables et 
difficiles a interpreter, done scientifiquement contestable. Sur ce theme, les 
meilleures revues de travaux que nous avons pu consulter sont presentees dans 
Bormann et Berlyn (1981) et Ashton et al. (1983). Afin de mieux expliciter nos 
choix de methodes dans des estimations de la productivite (voir § 6.1.3), un bref 
resume est ici presente. 

L'accroissement en diametre se realise par addition d'une couche de bois et ecorce 
sur tous les axes de Dicotyledones, capables d'extension radiale, branches, gros 
axes de ramification et troncs, a partir d'un cambium vasculaire. Cette couche 
d'une certaine epaisseur, le cerne d'accroissement, se veut en theorie concentrique, 
d'epaisseur uniforme et regulierement deposee sur tous les axes, ce qui arrangerait 
nos mesures. De plus en plus d'informations sont cependant disponibles montrant 
que ceci n'est pas souvent le cas. Ainsi, Kozlowski et al. (1990) precisent que la 
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quantite de xyleme produite est variable sur les differentes faces d'un tronc par 
rapport a l'exposition au soleil3 et au vent et varie egalement avec sa hauteur. 
L'epaisseur de la couche de bois produite est generalement la plus importante au 
niveau oil se developpe la plus grande masse foliaire et diminue, pour des arbres 
vigoureux, avec une cime importante, en descendant le long du tronc pour 
reprendre en s'approchant de la base, parfois resultant dans le developpement d'un 
fort empattement ou epaississement de la base. Des arbres domines et ceux en 
position de forte concurrence, possedant une masse foliaire relativement faible, 
produisent tres peu de bois a la base du tronc et le defilement du tronc est, par 
consequent, moins prononce. Dans des peuplements denses, et egalement avec 
l'age, les troncs d'arbres ont tendance a se rapprocher de plus en plus d'une forme 
cylindrique. II est bien connu en sylviculture qu'un regime particulier d'eclaircies 
peut influer sur la forme des troncs. Ceci a cependant egalement des consequences 
pour la representativite des mesures de l'accroissement en diametre, prises a une 
certaine hauteur. 

D'autre part, il est devenu de plus en plus evident que le taux de «turgescence » 
d'un tronc varie de maniere journaliere et saisonniere en rapport avec son etat 
d'hydratation ou deshydratation (cf. Kozlowski et Winget, 1964) et que ce cycle 
peut fausser des mesures d'accroissement de l'equivalent d'un accroissement 
diametral annuel (cf. Ashton et al, 1983). Nombre de mesures effectuees avec des 
dendrometres sensibles font en effet apparaitre des retrecissements des troncs au 
cours de certaines periodes de faible pluviosite au lieu d'un accroissement (eg. 
Puig et Prevost, 1982). On peut se demander quelle part de l'accroissement 
constate correspond a une reelle augmentation diametrale et laquelle traduit la 
variation de l'etat de turgescence des tissus ligneux (voir § 6.7.2). Malgre ces 
considerations problematiques, nous avons tenu a relater deux efforts, assez limites 
d'envergure, qui ont ete entrepris pour obtenir une premiere impression du 
potentiel de croissance des arbres dans la Foret de Tai, et qui servent a illustrer la 
limitation des possibilites. 

5. 3. 2 Considerations methodologiques 

Quatre ans et demi apres le premier inventaire de la station A (Vooren, 1979), les 
circonferences des arbres encore presents ont a nouveau ete mesurees (Bech, 1983) 
par ceinturage des troncs avec un ruban en fibres de verre, gradue en demi 
centimetres, ce qui limitait la precision de lecture. Les irregularites d'un tronc et 
des ecorces provoquent d'ailleurs une surestimation des diametres mesurees par 
moyen de ceinturage comparee aux mesures effectuees avec le compas forestier. 
Par disparition de 20 arbres par mort naturelle, conduisant a un taux de mortalite 
de 0,9% par an (voir tableau 6.4) et l'ecartement des arbres a contreforts et 
racines-echasses, sans point de reference normalise pour les mesures de croissance, 
409 individus ont ete retenus. Pour la periode de novembre 1977 a avril 1982, un 

JII serait interessant de consid^rer egalement la variability en epaisseur et structure des ecorces par 
rapport a sa fonction protectrice contre 1'augmentation trop forte des temperatures au niveau du 
cambium et son role dans la regulation des temperatures internes du bois (voir aussi § 6.7.2). 
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accroissement moyen en circonference d'environ 5 cm a ete obtenu, toutes especes 
confondues. Par le jeu de transformation des circonferences en diametres et de la 
periode de 54 mois en annees, un accroissement diametral annuel de 3 a 4 mm 
sera it obtenu, ce qui est cependant en dessous de la precision de lecture. Ce chiffre 
ne peut done representer qu'un ordre de grandeur approximatif et il est vain de 
tenter toute interpretation plus detaillee. 

Au cours des campagnes d'etudes suivantes, Van Rompaey a muni 200 arbres de 
11 differentes especes, reparties sur les trois parcelles d'etude dans le Pare 
National de Ta'i a Zagne, Tai et Para, de dendrometres simples a fil d'acier tendu 
par un ressort. Ce dispositif a ete fixe sur les arbres entre 2 a 5 m de hauteur, done 
largement au-dessus de la base des troncs. Sur une periode de 7 mois, de septembre 
1990 a avril 1991, l'extension des ressorts a ete mesuree a l'aide d'un pied a 
coulisse avec vernier d'une precision de 0,5 mm. Apres analyse des donnees, un 
dysfonctionnement des dendrometres fut constate, dont le ressort se serait 
legerement incruste dans l'ecorce(c/ Kuppen et ah, 1992). Les donnees, ne 
couvrant pas un cycle de croissance complet entre deux saisons seches, ne sont pas 
utilisables et ne peuvent etre extrapolees sur 12 mois. 

Les memes arbres ont, a l'aide d'une tariere de Pressler, egalement ete carottes a 
hauteurs variables et au-dessus des contreforts. L'examen anatomique des carottes 
de bois a fourni des indications sur la largeur des cernes de croissance, detectables 
chez 6 des 11 especes etudiees (Kuppen et ah, 1992). Du rapport de ces auteurs 
nous resumons dans le tableau 5. 6 les resultats suivants. 

Tableau 5. 6 Accroissements annuel* moyens en diametre chez 6 especes de grands arbres par analyse 
des cernes de croissance sur des carottes de bois pour un nombre variable d'annees 
(d'apres Kuppen etal., 1992). 

Nom de Pespece 

Entandrophragma angolense 
Entandrophragma utile 
Heritiera utilis 
Petersianthus macrocarpus 
Piptadeniastrum africanum 
Terminalia superba 

nbr. d'arbres 
echantillonnes 

7 
15 
54 
33 
26 
47 

diam. moyen 
(cm) 

101 
103 
65 
68 
105 
68 

nbr. de carot-
tes utilisables 

3 
11 
43 
19 
19 
15 

accr. diam. m. 
(mm/an) 

12.0 + 4,4 
9.2+ 2,4 
7,4 ±1,8 
6 3 ± 2,7 
6,9 ±5,0 
2,7 ±1,0 

Les resultats obtenus sur les carottes de bois representent les largeurs des cernes 
mesurees avec une precision de 0,01 mm a l'aide d'une positiometre sur des 
echantillons de 9 a 12 % d'humidite. Apres imbibition avec de l'eau par une 
procede d'exsiccation du vacuum, la longueur des carottes de bois augmentait 
d'environ 0,5 a 4 %, ce qui, soulignons le, represente une retractabilite theorique 
des troncs d'arbres comparable aux pourcentages d'accroissement en diametre 
annuellement realisables (cf. Puig et Prevost, 1982). Les donnees presentees sous-
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estiment par ce fait l'accroissement diametral in vivo qu'on aurait obtenu a l'etat 
hygroscopique reel du bois frais au moment de sa plus forte hydratation. 

D'autre part, il s'agit d'echantillons uniques d'un nombre restreint d'arbres, dont le 
nombre d'echantillons utilisables s'averait faible et les difficultes d'analyse 
multiples. Les auteurs recommandent en effet de ne pas poursuivre les analyses de 
croissance sur carottes pour 3 des 6 especes examinees a cause d'une frequente 
apparition de faux cernes (c/. Mariaux, 1981; Baas et Vetter, 1989) et l'incertitude 
des interpretations. II reste done tres difficile de determiner ces accroissements en 
diametre a leur juste valeur absolue, car, en effet, a l'echelle d'un cerne lui-meme 
les erreurs peuvent etre de 100%. 

En valeur comparative, la seule constatation qu'on puisse obtenir de ces donnees 
est que la croissance en diametre des emergents soit maintenue au-dela d'un 
diametre de 100 cm a un niveau tout a fait remarquable et que ce potentiel 
d'accroissement se maintiendra probablement, ou n'inflechira que faiblement en 
approche du stade de declin final. Ceci est illustre par un Entandrophragma utile 
(186 cm 0),rexemplaire represente a gauche sur la figure 5 .1 , en etat de 
delabrement avance, qui, d'apres l'interpretation de ces cernes de croissance 
(echantillon no. 20 dans Kuppen et al., 1992), a maintenu un accroissement moyen 
en diametre de 4 mm / an sur les dernieres 10 annees. Ceci semble egalement 
corroborer les donnees obtenues dans 295 parcelles permanentes au Ghana et 
presentees dans Alder (1992, tableau 1), ou le total des 11 501 arbres mesures de 
12 especes d'emergents montre le plus fort accroissement en diametre au-dela de 
la classe de 60 cm. Si, selon une courbe classique d'accroissement diametral 
moyen, ce maximum est atteint a un diametre eleve, l'inflechissement se realisera 
sur une periode importante. En d'autres termes, plus l'accroissement maximal en 
diametre se realise a faible diametre, moins longue sera la periode totale de 
croissance poursuivie. Ceci n'est pas sans rappeler la mortalite « precoce » dans 
les plantations de Terminalia ivorensis a 38 ans signalee en Cote d'lvoire, ou la 
faible longevite observee pour des vegetations « pionnieres » en general. 

5. 3. 3 Differentiation du bois 

Une mesure qui a pourtant plus de signification physiologique pour la croissance 
que le diametre est celle de l'augmentation de la section droite du tronc et, plus en 
particulier, de la surface de l'alburnum ou aubier, la partie physiologiquement 
fonctionnelle du bois avec les tissus conducteurs et les tissus du parenchyme 
accompagnant et les fibres, contenant les reserves en sucres et amidon. Avec 
l'extension radiale du tronc, le bois d'aubier s'accroit a Pexterieur et se 
transforme, en general, en duramen, ou bois de coeur, a l'interieur. La quantite du 
bois d'aubier, ou bois « vivant », dans la section transversale du tronc traduit ainsi 
une mesure du systeme fonctionnel, de sa productivite sur les dernieres saisons de 
croissance et, en partie en fonction de celle-ci, de sa productivite immediate. Sur 
revolution de la proportion du bois d'aubier dans un tronc d'arbre avec son 
developpement radial, peu de donnees elementaires existent malheureusement et 
encore moins sur la variabilite entre especes tropicales {cf. Swain et al., 1981). 
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Pour les especes des forets de la zone climatique temperee en Europe, on sait que 
le Hetre, par exemple, ne presente apparemment pas de difference entre alburnum 
et duramen et que le bois de coeur semble maintenir ses tissus fonctionnels au cours 
de la vie de l'arbre (« Splintholzbaumen », cf. Coster, 1927). Est-ce-que cela 
procure un avantage strategique a cette espece ? Le maintien de la capacite 
fonctionnelle des tissus ligneux sur tout le cylindre du bois assure, theoriquement, 
une plus grande capacite de transport et de stockage de reserves en matieres 
organiques et inorganiques pour l'arbre. L'evolution strategique du plan de 
construction du bois par rapport aux fonctions conductrices avec une micro- ou 
macroporosite, a ete le sujet d'etudes analytiques et phylogeniques (voir par 
exemple Braun, cite dans Oldeman, 1974a), mais quel est le role strategique des 
autres fonctions qui assurent la capacite de stockage des reserves et la resistance 
mecanique et la durability du cylindre de bois? Ce sont essentiellement ces 
dernieres fonctions sur lesquelles nous interrogeons ici. Une plus grande capacite 
de stockage de reserves pourrait ainsi constituer une reponse adaptative aux 
milieux oligotrophes ou aux periodes de faible luminosite, necessaire aux especes 
qui sont contraintes de survivre a des phases de faibles ressources trophiques et de 
fortes pertes respiratoires. 

Dans un cylindre de bois differencie en alburnum et duramen, les capacites de 
transport et de stockage sont limites au bois vivant. Les vaisseaux, assurant le 
transport vertical de la seve brute, etant obstrues par des thylles dans le bois de 
cceur et deja en partie dans l'aubier, ou Ton presume qu'ils ne restent fonctionnels 
que dans les 2 a 3 derniers cernes d'accroissement. Les cellules de parenchyme et 
des fibres apparaissent videes de leurs reserves en amidon et des principaux 
elements les constituant. Contrairement a l'aubier, ce bois de coeur est deshydrate, 
et montre done une plus forte resistance mecanique (cf. Sallenave, 1955) et s'avere 
plus durable par impregnation des parois de cellules et par deposition dans le 
lumen des alcaloides, tannins et autres substances phytochimiques qui agissent 
comme fungicides et repellents contre des insectes et termites xylophages (cf. 
Bultman et Southwell, 1976 ; Hladik et Hladik, 1977). Ces substances provoquent 
un changement considerable des proprietes du bois et de sa couleur (cf. Swain et 
al., 1981), ce qui permet de distinguer a l'oeil nue le bois de coeur dans la plupart 
des especes (cf. Ayensu et Bentum, 1974). La formation du bois « parfait » parait 
done s'effectuer plus par changement actif d'une fonction physiologique en une 
fonction mecanique que par un simple processus passif de perte de fonctionnalite 
par vieillissement des cellules, comme on l'a souvent interprete. 

Une partie des fonctions de transport et de reserve sont done « troquees » au cours 
de la vie d'un arbre contre une fonction de resistance mecanique chez des especes 
a bois differencie. Ng (1986) expose cependant, que les arbres a bois non 
differencie disposent d'une resistance remarquable a la pourriture du coeur par le 
fait que ce bois reste vivant et que ces especes produisent souvent des latex et 
autres substances defensives. A propos de l'age, ou du diametre, a partir duquel la 
differenciation du bois s'accomplit, une tres grande variability parait exister entre 
especes et meme entre individus d'une meme espece (cf. Zimmermann et Brown, 
1971), probablement en rapport avec l'exposition aux intemperies et les conditions 
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trophiques regnantes. Cela pourrait done constituer une reponse adaptative aux 
milieux inhospitaliers, necessaire pour des especes se developpant en milieu 
ouvert, les exposant a un nombre de contraintes mecaniques supplementaires. 

Cela pourrait egalement representer une adaptation a la necessite de prolonger la 
duree de vie de l'appareil vegetatif pour atteindre une meilleure position pour la 
phase reproductive. II s'avere que peu d'especes a faible duree de vie, especes 
«pionnieres» ou, a ce propos bien nominees «weed trees», exhibent une 
differenciation du bois, apparemment inutile pour leurs strategies de reproduction 
rapide, mais breve, hors ambiance forestiere. Les courts cycles de vie garantissent 
une meilleure possibility d'adaptation a des milieux changeant par un rapide 
«turn-over» evolutif. Par contre, la prolongation de la vie avec une utilisation 
strategique des reserves accumulees dans le tronc, pourrait servir a produire un 
nombre important de graines sur une periode prolongee afin de garantir un bon 
taux d'ensemencement lors des evenements occasionnelles favorables qui se 
produisent a de tres faibles frequences dans un milieu autrement ferme et stable 
(voir chapitre suivant). La question d'une reponse adaptative des especes a bois 
differencie ne semble cependant pas evidente a relater a des strategies de vie, 
comme le precise Ng (1986). 

II nous parait pourtant interessant d'etablir revolution de ce transfert de fonctions 
au cours de la vie d'un arbre et de determiner les influences environnementales 
eventuelles qui s'y refletent. La mesure de la surface physiologiquement 
fonctionnelle par rapport a la surface totale d'une section de tronc pourrait ainsi 
constituer un parametre de production de l'arbre plus apte a determiner son bilan 
de fonctionnement physiologique a chaque phase de vie. Au lieu de diriger son 
attention seulement vers la vitesse d'accumulation de nouveaux elements par 
enregistrement de l'accroissement en diametre, on considere egalement la vitesse 
de transfert de fonctions physiologiques en fonctions mecaniques et done de la 
vitesse de production du bois parfait. 

Cette mesure pourrait d'ailleurs paraitre moins sensible aux variations saisonnieres 
et annuelles que le diametre par prise en consideration de plusieurs periodes 
consecutives de fonctionnement du systeme cambial de production et plus fiable 
pour etablir le taux de vigueur, ou de resistance au stress, d'un arbre. Ce parametre 
nous permettra peut-etre egalement de mieux apprecier le stade approprie pour 
l'exploitation d'un arbre. Au lieu de se referer au moment de la plus forte 
production de nouveaux elements ligneux, il serait peut-etre preferable de retenir 
le moment de la plus grande transformation de ces elements en bois parfait, done 
de se referer au moment d'une perte de vigueur finale, le critere bionomique que 
nous proposons (chapitre 7). 
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6. CHRONIQUE DE LA MORTALITE 

Un ecosysteme forestier, peu ou prou expose aux perturbations intenses d'ordres 
atmospherique, sismique, volcanique, anthropique et autres - r6putees balayer ou 
incendier de grandes etendues de foret dans un laps de temps tres court -
fonctionne au regime modere de remaniements internes. Les processus de renou-
vellement perpetuel s'effectuent en dehors de tout cataclysme par un remplacement 
graduel, et en general discret, de composantes fragilisees et atrophiees. Seulement 
la fin abrupte d'un arbre geant, mine par le temps et les intemperies, s'ecroulant 
avec un grand fracas, peut encore etre associee a une catastrophe par la magnitude 
et la soudainete de l'evenement. 

Pourtant, les chutes de grosses branches, houppiers ou arbres entiers - volis et 
chablis - creent generalement de modestes ouvertures dans la voute. Les breches 
ouvertes par l'impact du bois, tailladant la vegetation dans sa trajectoire, vont etre 
fermees par des processus de regeneration interne. Selon les modes et frequences 
des ouvertures et, surtout, les dimensions qu'elles atteignent, les peuplements qui 
s'y regenerent peuvent etre d'une structure et d'une composition comparables ou 
differentes de ceux qu'ils remplacent (chapitre 5 et Kramer, 1926; Aubreville, 
1938; Watt, 1947; Richards, 1952; Van Steenis, 1958; Schulz, 1960; Oldeman, 
1974a, 1978, 1990; Whitmore, 1975, 1978, 1982; Halle et ai, 1978; P.S. White, 
1979; Rollet, 1983; Denslow, 1987; Alexandre, 1989). 

L'ensemble de ces parcelles affectees par des impacts de bois tombes dans un 
passe plus ou moins lointain, puis regenerees, constitue un veritable patchwork 
dans la couverture forestiere. Chaque element s'y trouve dans un stade different de 
retablissement ou de vieillissement et l'ensemble presente done une evolution 
spatio-temporelle continue. Les surfaces affectees et la cadence avec laquelle les 
changements s'y deroulent sont determinees par les frequences et les modalites de 
disparition des grands arbres qui, de leur vivant, forment avec leurs immenses 
colonnades de bois et leurs eparses frondaisons les pieces mattresses de l'archi-
tecture forestiere et, avec leur imort, deviennent « le moteur de la sylvigenese » 
(Oldeman, 1974a). 

La dynamique de declin et d'effondrement des grands arbres est done indissocia-
blement liee aux processus de renouvellement de la couverture forestiere et, de par 
le role d'instigateur de changement, a revolution meme de l'ecosysteme. Les 
relations etroites, mais encore insuffisamment comprises, avec l'immense diversite 
en especes de ces forets constituent un vaste champ d'investigation ou theories et 
pratiques s'affrontent (voir Whittaker, 1965; Terborgh, 1973; Strong, 1977; 
Connell, 1978; Orians, 1982; Miller, 1982; Leigh, 1982; Hladik, 1982; Oldeman, 
1983a; Rollet, 1983; Whitmore, 1984; Denslow, 1984, 1985, 1987; etc.). 

En effet, le role de ces destructions mineures est tel qu'on peut se demander s'il ne 
faudrait pas, de preference, les considerer comme mecanismes regulateurs du 
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systeme, dans le sens que leurs magnitudes, frequences et repartitions determinent 
les niveaux de diversite et, de par Finfluence d'un regime specifique, orientent 
1'evolution, au lieu de les trailer comme processus « deregulateurs» (= perturba­
tions ou « disturbances » , sensu White et Pickett, 1985). 

Les formes de declin des grands arbres se revelent done d'une importance toute 
particuliere pour le fonctionnement de l'ecosysteme forestier et peuvent meme etre 
considered comme un element determinant de sa composition (cf. Runkle, 1985). II 
est d'autant plus etonnant, comme le souligne Clark (1990) dans une revision de 
nombreux travaux effectues en Amerique latine, que peu d'etudes aient ete consa-
crees a la determination des formes et causes de la mortalite et de la disparition des 
grands arbres. Mais, Odum (1971) signalait deja plus en general que dans les 
etudes d'ecosystemes, l'attention semble davantage dirigee vers des organismes qui 
survivent que vers ceux qui n'y reussissent pas! 

Pour l'Afrique tropicale humide nous disposions d'emblee de peu de donnees. 
Certes, les travaux d'Aubreville (1938), Richards (1939, 1952, 1963), Chevalier 
(1948), Schnell (1950), Jones (1950), Mangenot (1955), Guillaumet (1967), Lemee 
et al. (1975) y font reference, et contiennent de riches informations, mais dans un 
contexte plus general de la regeneration forestiere. Seul le travail de Jones (1956) 
donne quelques informations precises sur la mortalite des grands arbres. Nous nous 
en rapportons amplement dans les paragraphes qui suivent. 

Ensuite, un nombre de travaux plus specifiques a ete consacre aux caracteristiques 
des trouees et a la regeneration qui s'y effectue: en Cote d'lvoire dans les forets du 
Banco et de Ta'i par Nierstrasz (1975), Vooren (1979), Bonnis (1980) et Alexandre 
(1982a), au Gabon dans la foret de M'Passa par Florence (1981) et Hladik (1982). 
Cependant, a notre connaissance, aucune etude detaillee n'avait encore ete realisee 
auparavant sur les formes et modalites de degenerescence des grands arbres. 

6. 1 Methodes et techniques de travail 

6.1.1 Precisions methodologiques 

Dans les etudes de la dynamique forestiere, differents criteres ont ete utilises pour 
exprimer les changements observes. Afin d'eviter toute confusion, une recapi­
tulation breve de ces methodes et techniques est presentee. II convient de 
distinguer les taux de mortalite des taux de chute d'arbres et de formation de 
chablis. Tous trois representent des indices de la dynamique forestiere qui ne 
peuvent etre determines correctement que par des inventaires multiples echelonnes 
dans le temps. Ceci semble evident, mais presente parfois encore des ambiguites. 

Le taux de mortalite {mortality or death rate) est defini comme la proportion 
d'arbres qui meurt au cours d'une certaine periode. Cet indice est couramment 
exprime en pourcentages d'individus initialement en vie sur une surface determinee 
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(figure 6.1). La methode de travail consiste a enumerer a plusieurs reprises les 
arbres repertories sur une parcelle, avec notation d'individus morts ou, si le laps de 
temps est assez important, manquants, en fait tombes et entierement decomposes. 

Le taux de chute d'arbres (tree-fall rate) est calcule par division du nombre 
d'arbres tombes au cours d'une certaine periode par le nombre total d'arbres 
initialement sur pied (figure 6.1). Cet indice est couramment exprime en 
pourcentages annuels. La methode de travail differe essentiellement de la 
precedente en ne differenciant pas entre vie et mort - ce qui peut etre delicat a 
observer chez les vegetaux - mais entre positions, i.e. erigees ou couchees. 

Le taux de formation de chablis ( gap formation rate) represente l'indice qui serait 
le plus directement lie aux processus de regeneration interne de la foret (voir § 
3.1). Les trouees recensees peuvent etre creees par l'impact d'arbres entiers, de 

MORTALITY RATE = a + c 
TREE FALL RATE 

b +c 
A+B 

c 

c 

Figure 6.1 Schema du calcul des taux de mortalile et de chute d'arbres. L'encadrement A represente le 
compartiment d'arbres encore en vie sur une parcelle. B les arbres morts sur pied et C les 
arbres tombes. Les flux annuels entre compartiments sont indiques par les fleches a, b et c. 
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troncs, houppiers, grosses branches, masses de lianes ou par des combinaisons de 
celles-ci. Tandis que les deux taux precedents sont bases sur des comptages 
relativement simples et representent des indices de changement dans une popula­
tion d'arbres, celui-ci est rapporte a la surface et souleve ainsi le probleme d'un 
choix aleatoire des limites des aires considerees. Quelle ouverture est encore 
significative et quelle zone peut etre delimitee comme « touchee »? 

Brokaw (1982a) a reconnu qu'il y avait besoin d'une definition "enabling us to 
identify consistently as gaps those openings likely to have significant consequences 
for forest dynamics", mais signalait aussi que cela comporte un element difficile a 
determiner d'emblee. Afin de surmonter la difficulte, cet auteur a propose une 
definition-type, qui considere les ouvertures comme "a hole in the forest extending 
through all levels down to an average height of 2 m above ground". II a cependant 
ete demontre par des mesures d'eclairement dans les chablis et la vegetation en 
peripheric (voir par exemple dans Florence, 1981; Riera, 1983; Popma et al., 
1988), que la surface affectee par une augmentation d'eclairement s'etend bien au-
dela de celle qui correspond a la projection verticale d'une breche dans la voute. 
Ailleurs en foret, d'autres taches de soleil ou concentrations d'eclairement diffus 
jouent probablement un role aussi important dans le conditionnement de 
l'ensemble des semis et jeunes plantes (Alexandre, 1982b, Rollet, 1983; Oldeman, 
1992). L'influence qu'exerce une ouverture de la voute sur la regeneration depasse 
done largement la surface prise en compte par une definition arbitraire comme 
celle de Brokaw, et par consequent, sa signification ecologique est faible. Les 
importances de la forme de la trouee, de son orientation et exposition au soleil, de 
ses dimensions relatives a la hauteur de la vegetation environnante (cf. Catinot, 
1965) ne sont pas non plus considerees. 

Nombre d'auteurs continuent cependant a utiliser de telles definitions pour 
quantifier la dynamique forestiere par des «temps ou taux de renouvellement» 
(temps moyen de retour d'un chablis au meme endroit; turn-over time/ rate), sou-
vent a titre comparatif pour pouvoir situer le dynamisme des forets etudiees (eg. 
Hartshorn, 1978, 1980; Bonnis, 1980; Florence, 1981; Torquebiau, 1981; Brokaw, 
1982b; Uhl, 1982; Bech, 1983; Lang & Knight, 1983; Hubell & Foster, 1986; 
Lawton & Putz, 1988 ; Clark, 1990; Jans et al., 1993 ; etc.). Une telle comparaison 
parait difficile a realiser par la divergence des methodes appliquees et la grande 
heterogeneite des forets etudiees. En outre, peu d'attention est genera lenient 
attribute au fait que les chablis peuvent se recouvrir, partiellement ou entierement, 
et que la surface de la foret ne represente done pas une mosaique d'elements 
simplement juxtaposes (cf. Hartshorn, 1978; Rollet, 1983; Riera & Alexandre, 
1988). Les temps de renouvellement obtenus en ignorant les effets de superposition 
de chablis sont done generalement trop courts. D'ailleurs, comme le remarque 
Hladik (1982), ces mesures de temps ou d'age moyen n'ont pas grande signification 
dans un milieu aussi heterogene que la foret tropicale dense humide ou les ages 
atteints par les arbres sont tres variables. 
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Dans le cadre de notre etude, axee sur les phenomenes de declin et de mortalite 
chez les grands arbres, nous avons done prefere utiliser les taux de mortalite et de 
chute de bois pour mieux apprehender les mecanismes qui regissent la dynamique 
d'une foret. Cependant, me me un critere qui peut, de premier abord, paraitre 
evident, comme celui d'un arbre tombe, demande a etre precise afin de realiser des 
comptages precis. Si dans le cas d'un deracinement l'arbre tout entier est concerne, 
dans celui d'un arbre brise, une partie reste en place, appelee dans le lexique 
forestier « chandelle » ou « quille », qui doit aussi etre classee. Dans ce dernier 
cas, nous avons repertorie comme sujet tombe tout arbre dont la partie restante, la 
souche, ne depassait pas deux metres de haut. Si la partie restante etait plus 
importante, la chandelle conservait le statut d'arbre erige, pour etre classee, en cas 
d'absence de rejets, comme bois mort sur pied au cours de l'inventaire suivant. 

Un tel cas se presentait chez un Pachypodanthium staudtii, dont la cime avait ete 
emportee par un violent coup de vent, et qui ne donnait des signes de vie par 
formation de rejets qu'apres une annee d'inactivite apparente. Par contre, on ne 
pouvait s'y meprendre dans le cas de l'espece la plus banale de la station, 
Corynanthe pachyceras, qui formait, immediatement apres bris de tronc, de 
nombreux rejets vigoureux (figure 6.2). Les arbres deracines de cette espece, 
encore partiellement ancres dans le sol, continuaient a former de nouvelles tiges 
sur les troncs couches. Ceci se produisait egalement chez les especes Coula edulis, 
Trichoscypha arborea et Calpocalyx brevibracteatus, qui se regeneraient ainsi de 
maniere vegetative. Contrairement aux apparences, il n'est done pas toujours 
evident de diagnostiquer la mort d'un arbre. 

• ' •- ' : ' : - t .s*-. ."•' • .'•' 

Figure 6.2 Pied d'un Corynanthe pachyceras ( Rubiacees ) ayant forme de nombreux rejets sur une 
souche restante. 
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Les arbres etaient considered moribonds quand ils avaient perdu graduellement une 
grande partie de leurs branches majeures ou de leur cime. Leur etat de 
degenerescence et les bois morts eparpilles au sol, dans differents stades de 
decomposition, fournissaient d'amples indications. En outre, durant la phase de 
senescence, bien remarquable chez des gros individus de Triplochiton scleroxylon, 
la formation des complexes de « reiterations incompletes » (Halle et al., 1978) est 
frequente (voir § 5.2.2), par activation de bourgeons a un niveau inferieur dans la 
cime, en signe de diminution physiologique et de perte de controle trophique du 
systeme auparavant actif. Les arbres qui n'avaient pas ete clairement identifies 
deperissants ou morts, constituant l'ensemble du passe, ont ete regroupes dans la 
categoric d'arbres «sains» (tableau 6.2), qui regroupe ainsi les individus 
appartenant aux ensembles du present et futur (voir § 5.2.1). 

6 .1. 2 Techniques d'inventaire 

Les gros bois morts, qui de par leurs dimensions etaient susceptibles de provenir 
des arbres de la voute forestiere, ont ete arbitrairement definis comme ceux d'un 
diametre egal ou superieur a 30 cm. Sur la parcelle d'environ 10 ha decrite dans le 
§ 4.1, les gros bois morts jonchant le sol ont ete mesures avec un ruban gradue en 
centimetres pour etablir leurs diametres aux extremites et leur longueur, numerates 
et etiquetes avec des labels en plastique et cartographies a l'aide d'un decametre et 
d'une boussole de la marque Suunto® KB 14/360R. Un croquis cote de la disposi­
tion et configuration de chaque bois mort a ete dresse afin d'etablir une carte 
detaillee de leur repartition (figure 6.11). L'age du bois mort a ete grossierement 
estime par appreciation du degre de decomposition du bois et de la hauteur du 
recrfl dans la trouee (voir § 6.3). Sur chaque fiche de renseignement figurait 
egalement l'orientation de la chute et de la pente locale (figure6.12) ainsi que le 
nom de l'espece, si la determination etait possible (tableau 6.1). 

Les inventaires ont ete repetes en notant les nouvelles chutes de bois avec un inter­
vals d'environ six mois sur une periode de trois ans (d'aout 1981 a aout 1984). Les 
arbres tombes d'un diametre minimum de 30 cm ont ete cartographies, mesures et 
classes selon qu'ils etaient deracines ou brises. Dans ce dernier cas, les hauteurs 
des chandelles et longueurs des parties tombees ont ete mesurees a l'aide d'un 
dendrometre, marque Suunto® PH-5/15020PC et d'un decametre. Les grands 
arbres deperissants qui se demembraient progressivement et les arbres morts sur 
pied ont egalement ete mesures en diametre ( a 1,3 m du sol cote amont, ou au-
dessus des irregularites du tronc, contreforts/ racines-echasses) et en hauteur, et 
leurs positions cartographiees (figure 6.13). Ainsi que cela a ete stipule dans le 
paragraphe precedent, aucune mesure de la surface affectee par les chutes de bois 
n'a etc realisee. Les donnees provenant de la meme station et mentionnees dans 
Jans et al. (1993), suivant la voie tracee par Brokaw, ont ete etablies ulterieure-
ment et independamment. 
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6.1. 3 Cubage du bois mort 

Afin de pouvoir disposer d'une approximation de la production du bois, nous avons 
procede a un cubage de tout bois mort releve lors de la periode d'observation de 3 
ans. Ce cubage a ete realise a partir des mesures en longueur et en diametre 
d'arbres morts et tombes de plus de 30 cm de diametre ou de sections de troncs ( 0 
= la moyenne des deux extremites) et de grosses branches provenant d'un arbre 
correspondant a ces dimensions. Pour les arbres entiers le volume du bois a ete 
obtenu selon la formule de Dawkins (1961a): 

V = 0, 0368 + 0, 545 [ ab x It ] 

ou - V - exprime le volume avec ecorce en m3 

- ab - l'aire basale en m2 

- It - la longueur (hauteur) totale de l'arbre en m 

Pour les troncs, ou sections de tronc, nous avons utilise le bareme de cubage du 
CTFT (4eme edition, 1973), qui se base sur le volume d'un cylindre. Le volume 
des grosses branches a ete calcule, soit selon la formule de Dawkins en les 
interpretant comme arbre miniature dans le cas d'une branche ramifiee, soit selon 
le bareme de cubage en les considerant comme section de tronc dans le cas d'un 
grand axe non-ramifie. 

Le volume du gros bois mort provenant des arbres > 30 cm de diametre sur une 
surface d'environ 10 ha s'eleve ainsi a 56,7 m3 sur une periode de trois ans. Une 
variabilite importante de 0,7 a 15,1 m3 a ete enregistree entre les 10 sous-parcelles 
d'environ 1 ha (voir § 4.1). Une moyenne d'environ 2 m3/ha/an est ainsi obtenue. 
En admettant qu'il n'y ait pas d'accumulation de bois mort ou de fluctuations 
importantes dans les quantites produites sur la surface totale de 10 ha, done que 
l'ecosysteme est en equilibre a cette echelle, la production du bois par 
accroissement diametral devrait compenser les « pertes » enregistrees dans cette 
periode et, au moins, atteindre les memes ordres de grandeur. 

Cette productivite de 2 m3 est pourtant faible, tout en considerant l'abstraction 
d'une fraction de petits bois, et bien inferieure a celle mentionnee par Huttel et 
Bernhard-Reversat (1975) pour les forets du Banco et de Yapo, ou la moyenne de 
l'accroissement annuel en volume du bois fort ( 0 > 7 cm) s'eleve a 5,4 m3/ha pour 
les meilleurs sites. Les considerations methodologiques exprimees dans le § 5.3 et 
l'importante variabilite spatiale, due aux effets «toposequentiels» et les 
changements en composition et architecture qu'ils induisent (voir § 5.1 et 5.2), 
nous aniene par consequent a situer, grossierement, la productivite en bois ( 0 > 30 
cm) dans une fourchette de 2 a 4 m3/ha/an sur ce site en Foret de Tai. II serait 
d'ailleurs vain de tenter d'affiner cette estimation, tant que les differentes sources 
de variabilite ne sont pas mieux maitrisees et compensees dans un protocole et 
dispositif de mesures adaptees a l'heterogeneite de la foret. 
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6.2 Composition floristique de 1'ensemble du passe 

Au cours du premier inventaire, 140 labels ont ete places pour indiquer les bois 
morts jonchant le sol. II a ete possible de determiner le nom de l'espece dans 64 
cas d'apres les caracteristiques des feuilles, fruits et fleurs ou de l'ecorce, la forme 
generate du tronc, des contreforts ou racines-echasses. La moitie de ces cas 
concerne des grosses branches dont l'arbre d'origine a pu etre determine. Des 34 
evenements enregistres au cours de releves periodiques successifs, 6 sont testes 
indetermines a cause de leur etat de decomposition avance. Aucun echantillon de 
bois n'a ete pris pour completer les determinations (cf. Jones, 1956), vu le temps et 
les couts de leur analyse et le peu d'informations complementaires que cela aurait 
apporte. L'ensemble des especes determinees au cours des 8 releves est presente 
dans le tableau 6.1. 

La composition en especes du bois mort est proche de celle de la voiite actuelle 
(voir § 5.1) et on ne peut done conclure a des changements floristiques importants 
sur la base de ces donnees, qui, rappelons le, couvrent une periode relativement 
restreinte par rapport aux ages de plusieurs centaines d'annees couramment atteints 
par les arbres. D'ailleurs, en absence d'evenements d'ordre episodique, provoquant 
des changements brutaux dans la composition floristique, comme decrits apres 
tornades et ouragans par Whitmore (1974), Crow (1980) et Dittus (1985) et apres 
tremblements de terre et glissements de terrain par Garwood et al. (1979), on ne 
peut s'attendre a une evolution rapide du cortege floristique (cf. Swaine et al., 
1987b). Seul l'influence humaine, supposee omnipresente dans les forets africaines 
(Richards, 1973; Sowumni, 1986), aurait pu provoquer, dans un passe plus ou 
moins lointain, et cela a partir de il y a 3.000 ans environ, des modifications 
abruptes et importantes. A part des traces de presence humaine, soit d'une date 
relativement recente soit presumees tres anciennes (voir § 4.1.1), aucune indication 
precise ne nous permet de confirmer l'hypothese que toutes les forets africaines 
representent en fait des « forets secondaires». 

II est cependant remarquable qu'aucun Piptadeniastrum africanum (Mimosacees), 
espece pourtant bien representee dans le bassin de l'Audrenisrou et sur la station 
(Huttel, 1977; Vooren, 1979; Offermans, 1985), n'ait ete enregistre parmi le bois 
mort. Leurs populations locales se presentent probablement sous forme de cohortes 
dont certaines n'ont pas encore atteintes la phase de senescence. Nous reviendrons 
sur le comportement de cette espece dans le chapitre 7. 

La presence de Anthocleista nobilis, caracteristique des recrus secondares (De 
Namur, 1978a), est due a l'effondrement d'un seul pied isole dans le bas-fond, site 
preference! de l'espece en foret intacte (cf. Aubreville, 1959). 
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Tableau 6.1 Especes determinees en tant que bois mort (arbres et grosses branches avec un diametre 

minimum de 30 cm). 

Nom de l'espece nom de famille nombre 

Corynanthe pachyceras 
Calpocalyx brevibracteatus 
Uapaca guineensis 
Chrysophyllum taiense 
Coula edulis 
Heritiera utilis 
Oldfieldia africana 
Erythrophleum ivorense 
Uapaca corbisieri 
Nauclea diderrichii 
Parinari excelsa subsp. holstii 
Anthonotha fragrans 
Packypodanthium staudtii 
Klainedoxa gabonensis 
Lophira alata 
Pycnanthus angolensis 
Stereospermum acuminatissimum 
Entandrophragma utile 
Artthocleista nobilis 
Pentaclethra macrophylla 
Dialium aubrevillei 
Xylopia quintasii 
Trichoscypha arborea 
Gilbertiodendron taiense 

RUBIACEAE 

MIMOSACEAE 

EUPHORBIACEAE 

SAPOTACEAE 

OLACACEAE 

STERCULIACEAE 

EUPHORBIACEAE 

CAESALPINIACEAE 

EUPHORBIACEAE 

RUBIACEAE 

CHRYSOBALANACEAE 

CAESALPINIACEAE 

ANNONACEAE 

SIMAROUBACEAE 

OCHNACEAE 

MYRISTICACEAE 

BIGNONIACEAE 

MELIACEAE 

LOGANIACEAE 

MIMOSACEAE 

CAESALPINIACEAE 

ANNONACEAE 

ANACARDIACEAE 

CAESALPINIACEAE 

18 

11 

9 

8 

5 

5 

5 

5 

3 

3 

3 

2 

Nomenclature: d 'apres Voorhoeve (1979) 

6.3 Processus et temps de decomposition 

Une tentative de discrimination du bois mort selon la duree de sejour au sol a ete 
entreprise en prenant en compte l'etat d'avancement de la decomposition et la 
hauteur atteinte par la regeneration dans la trouee (figures 6.3 et 6.4). La classifi­
cation a ete realisee en repartissant le bois mort dans trois grandes categories 
d'ages ponderes: « recent », « moyen » et « vieux ». Les arbres morts, encore sur 
pied lors du premier inventaire et dont la chute avait ete enregistree au cours de la 
periode d'observation de 3 ans, n'ont pas ete inclus dans les estimations d'age. Leur 
etat de decomposition etant en avance par rapport au stade de regeneration du 
chablis. Dans les chablis plus anciens ce decalage s'efface progressivement avec la 
fermeture de la trouee et il devient impossible de distinguer les chablis crees par 
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bois mort de ceux originaires du bois « frais ». Les evolutions architecturales et 
floristiques de ces deux types de chablis se rapprochent au cours de la 
« cicatrisation » (Mangenot, 1958), mais la chronologie de ces processus n'est pas 
encore bien elucidee. 

Des traces plus discretes de tres vieux chablis, ou le bois avait ete entierement 
decompose, ont ete rencontrees sous forme de crateres et buttes de deracinement, 
particulierement persistantes sur sols gravillonnaires, et d'alignements de nids de 
termites (figure 6.5). Aucune tentative d'integration de ces traces de chablis n'a ete 
entreprise, a cause de la constatation d'une presence plus forte et plus durable sur 
les sites en amont (Hijweege, 1985), ou par des apparitions conditionnees par la 
presence de differentes especes de termites xylophages (Sangare et Bodot, 1980). 

Figure 6.5 Positionnement de termitieres (notes par des fleches), de part et d'autre d'un bois mort. 
marquant ainsi par leur alignement 1'emplacemcnt du tronc apres decomposition. 
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Lore du premier inventaire, 84 arbres jonchant le sol ont ete enregistres. Durant les 
3 annees consecutives, 11 autres exemplaires se sont effondres. Sous reserve qu'il 
n'y ait pas d'accumulation nette de bois mort sur le sol forestier, ou de fluctuations 
importantes dans leurs quantites, on pourrait etre amene a enoncer que la duree 
moyenne de la decomposition d'un arbre au sol s'eleve a 22 ans. Anderson et Swift 
(1983) mentionnent dans une discussion des processus de decomposition que le 
bois d'un diametre superieur a 3 cm a besoin d'au moins 15 ans pour se 
decomposer dans une foret tropicale dense humide. Kira (1978) indique un temps 
de decomposition de 15 a 16 ans pour la disparition complete d'un gros bois mort 
couche au sol forestier et Lieberman et al. (1985) constatent que 37% des sujets 
morts de plus de 10 cm de diametre sont decomposes apres 13 ans. Des estimations 
plus faibles du temps de decomposition sont avancees par Evans (1976) : 5 ans; 
Jones (1956), Lang et Knight (1979,1983) : 10 ans et Poore (1968) : 12 ans. 

Cependant, le taux de decomposition de la matiere ligneuse est extremement 
variable (Anderson et Swift, 1983) et fortement influence par un complexe de 
facteurs interdependants. Ainsi, l'intervention de differents genres d'agents de 
decomposition, tels termites, insectes, champignons et bacteries, en nombres 
variables (voir Bultman et Southwell, 1976; Abe, 1978; Rayner et Todd, 1979; 
Golley, 1983; Kaarik, 1983), les caracteristiques de la matiere ligneuse, tels 
densite et diametre, presence de substances phytochimiques, taux d'humidite et 
d'oxygene (Yoneda, 1975,1982; Lang et Knight, 1979; Graham et Cromack, 1983) 
et les variations micro- et macroclimatiques in situ (Bray et Gorham, 1964; Ewel, 
1976; Thaiutsa et Granger, 1979), jouent un role important. Le temps moyen de 
decomposition, comme toute autre expression en duree ou age moyen, ne 
represente done qu'une simplification grossiere des processus reels et ne peut servir 
a etablir une valeur exacte pour des taux de decomposition. 

Contrairement a la situation dans la foret de Pasoh en Thailande ou 70% des chutes 
de bois consistent en bois frais (Yoneda et al., 1978; Kira, 1978), une proportion 
importante du bois jonchant le sol provient ici des individus morts sur pied (voir 
sections suivantes). Par consequent, il ne peut y avoir une relation etroite entre etat 
de decomposition et hauteur du recrfl. Ceci nous a conduit a ne nous servir de la 
classification approximative d'ages du bois mort que pour une verification des 
frequences de chutes et leurs repartitions spatiales (§ 6.7 et § 6.8). 

6. 4 Taux de mortalite et de chutes d' arbres 

Malgre les differences nettes qui existent entre ces deux taux de disparition 
d'arbres (voir figure 6.1), leurs indices sont parfois confondus. Par exemple dans 
une excellente revue des connaissances etablie par Leigh (1975), oil son tableau 2 
mentionne "tree-fall rate", tandis que dans le texte l'auteur fait reference aux 
effectifs d'arbres morts. Un rapport certain, mais peu evoque, doit exister entre les 
deux indices. On sait, par exemple, que les taux de chute d'arbres sont influences 
par l'importance de la categorie d'arbres morts sur pied, qui semble s'accroitre au 
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cours de 1'evolution d'un peuplement (cf. Bormann et Likens, 1979). Les taux de 
mortalite, au contraire, ne semblent pas etre affectes, ou seulement d'une maniere 
indirecte, probablement par rapport a la variation de l'espacement et de la densite 
totale d'un peuplement (voir ci-dessous). 

Pour une modelisation de 1'evolution forestiere, Shugart (1984) propose que la 
mortalite depende de trois differents facteurs: 1'atteinte de l'age maximum (mort de 
vieillesse apres senescence), le passage au-dessous d'un seuil de croissance mini­
mum pour une duree considered critique (deperissement et mort par suppression) et 
l'occurrence d'evenements episodiques, tels maladies, defoliations, tempetes, 
inondations, incendies, etc. (mort accidentelle a la suite d'un cataclysme). Chez les 
grands arbres arrives a maturite et en pleine expansion de cime, les evenements de 
mortalite se manifestent essentiellement suite a l'occurrence d'une degenerescence 
physiologique ou par elimination accidentelle. Nous discutons en plus de detail de 
1'evolution de ces processus chez deux especes de grands arbres dans le chapitre 7. 

Dans ce paragraphe, nous presentons d'abord les pertes d'effectifs qui ont eu lieu 
dans les populations de grands arbres sur une periode de trois ans, pour lesquels 
nous avons examine trois parcelles d'une surface totale d'environ 6 ha (voir § 4.1) 
et ensuite nous discutons dans §6.6 des formes et causes de leur disparition. 

Dans le tableau 6.2, la situation initiate et les changements intervenus au cours de 
la periode de trois ans ont ete exprimes en nombre d'individus, en aire basale 
(surface totale des sections de troncs) et en aire basale moyenne. Ce dernier chiffre 
a ete obtenu en divisant, pour chaque categorie d'arbres, l'aire basale totale par le 
nombre de sujets qui y figure. Cette expression ponderee a ete introduite pour 
eviter la distorsion relative de la surface totale de l'aire basale par l'augmentation 
disproportionnee qu'apporte la surface de section d'un seul tres grand arbre (tableau 
6.3); l'importance de ces geants etant d'autre part insuffisamment valorisee par 
une simple expression en nombre d'individus. 

Ceci est notamment perceptible dans la categorie d'arbres senescents qui montre 
avec quelques 17 individus, totalisant 13,14 rrr d'aire basale, une moyenne de 0,77 
m2. Chiffre tres eleve compare a la moyenne obtenue pour la categorie comportant 
tous les arbres « sains » sur la station, la valeur de reference dans le tableau 3.2: 
0,30 m2. Cette valeur elevee de l'aire basale moyenne indique que la categorie 
d'arbres senescents comporte essentiellement de tres grands exemplaires, ce qui est 
en accord avec des indications de longues periodes de declin pour les emergents 
(cf. Whitmore, 1975; Halle etai, 1978). 

Par consequent, la periode d'etude de trois ans s'est averee trop courte pour pouvoir 
observer la degenerescence totale des tres grands arbres. Seulement 5 arbres, 
relativement petits, mouraient sur pied lors de cette periode, ce qui est, de 
nouveau, bien perceptible dans l'aire basale moyenne obtenue pour cette categorie: 
0,13 m2. 
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Tableau 6.2 Mortalite et chutes d'arbres > 30 cm de diametre sur une surface d'environ 6 ha. 
Situation initiate (A) et pertes par mortality et chutes d'arbres sur une periode 
de trois ans (B). 

A: SITUATION INITIALE 

arbres sains 

arbres senescents 

Total arbres vivants 

arbres morts sur pied 

arbres tombes 

Total arbres morts 

B: PERTES D'EFFECTIFS SUR 3 ANS 

arbres morts sur pied 

arbres tombes a bois frais 

Total arbres morts 

arbres morts tombes 

arbres tombes a bois frais 

Total arbres tombes 

nombre 
d'arbres 

419 

17 

436 

22 

52 

74 

5 

3 

8 

4 

3 

7 

aire basale 
(m2) 

115,77 

13,14 

128,91 

8,19 

24,65 

32,84 

0,65 

0,60 

1,25 

1,96 

0,60 

2,56 

aire basale 
moyenne (m2) 

0,28 

0,77 

030 

037 

0,47 

0,44 

0,13 

0,20 

0,15 

0,49 

0,20 

0,37 

Tableau 6.3 Contribution relative de quatre groupes de diametre a l'aire basale de la categorie d'arbres 
morts indiquee dans le tableau 6.2 A. 

Groupes de diametre 

30 a 38 cm 

39 a 64 cm 

65 a 95 cm 

> 95 cm 

Total 

nombre 
d'arbres 

T > 

2S 

13 

11 

74 

aire 
(m2 

basale 

) 

1,99 

5.54 

6,17 

19.14 

32.84 

aire basale 
moyenne (m2) 

0,09 

0.20 

0,47 

1.74 

0,44 

pourcentage de 
l'aire basale 

6% 

17% 

19% 

58% 

100% 
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Des 22 exemplaires initialement denombres comme morts sur pied, 4 se sont 
effondres au cours de la metne periode, ce qui a quasiment equilibre le nombre de 
sujets dans cette categoric Vu qu'il s'agissait ici des exemplaires moyennement 
plus grands (0,49 m2), l'aire basale de la categorie a diminue de 8,19 m2 a 6,88 m2. 

Sur la base de ces chiffres, on pourrait, encore une fois, avec toutes les reserves 
que cela appelle, etablir le temps moyen qu'un arbre mort reste sur pied: 15 ans. 
Un chiffre d'un meme ordre de grandeur, 16 ans, a ete mentionne par Jonkers et 
Schmidt (1984) pour les arbres morts dans une foret dense humide au Suriname. 
Durant les trois annees, 7 arbres en tout sont tombes sur un nombre total de 458 
arbres, morts ou vivants, initialement sur pied. Le taux annuel de chute d'arbres 
s'eleve ainsi a 0,51%, ou calcule sur la base des donnees en aire basale, a 0,62%; 
l'ecart etant provoque par une aire basale moyenne legerement plus importante 
pour la categorie d'arbres tombes (voir tableau 6.2). La mortalite globale est 
composee de la chute de 3 arbres vivants et de la mort sur pied de 5 arbres 
relativement petits, deja mentionnes. Par consequent, le taux de mortalite est 
determine par la mort de 8 arbres sur un nombre initial de 436 individus vivants. 
Le pourcentage annuel atteint ainsi 0,61% sur la base du nombre d'individus. L'aire 
basale moyenne de 0,15 m2 exprime une absence importante de grands arbres et 
rend l'expression d'un taux de mortalite sur la base des donnees en aire basale peu 
representative, voire aleatoire. 

Un taux de mortalite de 0,61% peut pa rait re faible compare aux taux releves dans 
d'autres forets, mais n'est certainement pas exceptionnel (cf. Phillips et Gentry, 
1994). Une selection de donnees disponibles figure dans le tableau 6.4. Les taux de 
mortalite mentionnes par Baas Becking (1948) proviennent des releves dans 
« Cibodas Mountain Gardens » sur File de Java. Aucune specification n'est donnee 
de la surface etudiee ou de la limite inferieure en diametre des individus recenses, 
mais les tres longues periodes d'observation justifient leur mention. 

Les taux de mortalite annuels exprimes en pourcentages de l'aire basale semblent 
plus variables que ceux exprimes en pourcentages d'individus pour les etudes 
mentionnees dans le tableau 6.4. Leur sensibilite au nombre de grands arbres 
recenses (voir tableau 6.3), nombre relativement eleve ici, mais variable dans les 
differents types de formations forestieres (voir § 5.2.7), peut en etre la cause. 

6. 5 Distribution des diametres 

Les taux exprimes en nombre d'individus dans le tableau 6.4 ont tendance a grim-
per si le diametre inferieur des populations d'arbres recenses devient plus faible. 
Les etudes comprenant les petits diametres (Miiller et Nielsen, 1965; Hladik, 1982) 
font apparaitre des taux de mortalite annuels depassant 1%, comme Leigh (1975) 
l'indique. Un seuil de 30 cm de diametre les fait apparemment descendre sous le 
1%. Ceci est bien perceptible dans les donnees de Hladik (1982), ou differentes 
limites inferieures (30,10 et 5 cm) ont ete utilisees. La montee du taux de 
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Tableau 6.4 Taux de mortalite annuels dans differentes forets tropicales non assujetties a des cataclys-
mes recents. Les donnees d'etudes marquees par une asterisque sont d'apres Hladik 
(1982); les etudes marquees par deux asterisques concernent des vieilles forets 
secondaries ou semi-decidues (cf. Chevalier, 1948; Lawson et al., 1970; Putz, 1983). 

Pays / auteur 

1. Cote d'lvoire/ 
etude actuelle 

2. Cote d'lvoire/ 
Been, 1983 

3. Cote d'lvoire/ 
Muller & Niel­
sen, 1965 (**) 

4. Gabon/ 
Hladik, 1982 

5. Ghana/Swaine 
& Hall. 1986 

(") 

6. Malaisie/ 
Wyatt-Smith, 
1966 (*) 

7. Borneo/ 
Nicholson. 
1965 (*) 

8. Java/ Baas-
Becking, 1948 

9. Puerto Rico/ 
Briscoe & 
Wadsworth. 
1970 

lO.Costa Rica/ 
Lieberman & 
Lieberman, 
1987 

1 l.Panama (BC1)/ 
Putz & Milton, 
1982 (**) 

surface 
(m2) 

60.000 

70.000 

1.600 

4.000 

9.000 

2.000 

16.200 

18.200 

7 

12.000 

12.400 

10.000 

dia-
metre 
(cm) 

>30 

>30 

> 3 

> 5 
>10 
>30 
>30 

>9,5 

>10 

>10 

? 

>10 

>10 

> 19 

nbr. 
d'ar-
bres 

436 

499 

130 

297 
180 
46 
93 

1124 

875 
768 

1211 

309 
91 
298 

683/ 
768/ 
ha 

446/ 
ha 

171 
157 

nbr. 
de 
moils 

8 

20 

8 

24 
13 
3 
6 

233 

88 
162 

78 

62 
22 
144 

7 
7 

1302 

7 
10 

periode 
d'obser-
vation 

3 arts 

4V4 ans 

5 ans 

7 ans 
7 ans 
7 ans 
7 ans 

12 ans 

10 ans 
12 ans 

6 ans 

22 ans 
35 ans 
58 ans 

10 ans 
10 ans 

13 ans 

5 ans 
5 ans 

taux de mortalite/an 
% d'indi-
vidus 

0,61 

0,89 

1 3 

1,15 
1,03 
0,93 
0,92 

1,72 

1,00 
1,75 

1,07 

0,91 
0,69 
0.83 

1,10 
1,20 

2,03 

0,82 
1,27 

%aire 
basale 

_ 

-

U 

1,4 
1,0 
1,1 
1,8 

-

13 
1,6 

0,7 

-
-
-

2,6 
0,7 

_ 

-
-
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mortalite avec l'abaissement du seuil diametral sera notamment perceptible avec 
l'inclusion de petits diametres (< 20 cm), la ou la tendance exponentielle d'une 
distribution de diametres « sous-estime le nombre reel d'arbres » (Caussinus et 
Rollet, 1970; Rollet, 1974, 1979). II est egalement probable que c'est a partir de 
cette taille que les phenomenes de reiteration des arbres, avec une production de 
troncs «surnumeraires » (Oldeman, 1974a), interviennent. L'individu, tel qu'on 
l'interprete habituellement, se « demultiplie » pour constituer une « meta-popu-
lation » (White, 1979), ce qui devient perceptible dans les statistiques a partir de 
cette taille (voir notamment dans Huttel, 1975a). II est done egalement possible 
que la notion classique de l'individu sous-estime les nombres de troncs dans les 
classes diametrales au-dela de 20 cm. On devrait peut etre considerer les arbres 
comme une population d'individus pour une meilleure interpretation des obser­
vations demographiques (cf. White, 1979 et chapitre 7). 

Pour la realisation d'etudes de la mortalite chez les arbres des forets tropicales, 
nous sommes contraints de nous servir des distributions exprimees en diametres, 
ou en d'autres dimensions, parce que peu, sinon rien n'est connu sur leurs structures 
d'age (Harper et White, 1974). Cependant, ainsi que White (1980), Sarukhan 
(1980) et Hughes (1984) le soulignent, les dimensions atteintes par les arbres dans 
les forets naturelles ne correspondent pas toujours a leurs ages et la mortalite est 
plutot fonction de la taille d'un individu que de son age. Dans des peuplements tres 
denses, la mortalite suit une relation mathematique : "3/2 thinning rule" (cf. White 
et Harper, 1970; White, 1980), qui s'ajuste selon les effectifs et les dimensions 
atteintes par les individus. On parte ainsi d'une « eclaircie naturelle» . Ceci n'a rien 
de surprenant, puisqu'il y a des limites au nombre de structures tridimensionnelles 
qu'on puisse regrouper dans une surface plane (voir aussi § 5.2.7). Elle s'exprime 
dans une decroissance du nombre d'individus par classe diametrale, comme le 
demontrait De Liocourt (1898), selon une expression a tendance exponentielle, ou 
hyperbolique si Ton inclut les classes de moins de 20 cm (cf. Pierlot, 1968; Huttel, 
1975a), ce qui apparait comme une manifestation globale des structures des forets 
(voir Rollet, 1974, 1979). 

La distribution de diametres des arbres morts et vivants (figure 6.6) montre un 
aspect caracteristique de la Foret de Ta'i, deja perceptible dans les donnees de la 
parcelle A (Vooren, 1979; voir encart figure 6.6): l'abondance relative des arbres 
dans les classes de 40 et 50 cm de diametre. Cette situation traduit bien l'impres-
sion visuelle sur le terrain d'une densite importante d'arbres, appartenant a un 
nombre limite d'especes, a tendance gregaire ou parfois meme en taches quasi 
monospecifiques (voir § 5.1.2), atteignant 20 a 25 m de haut, notamment Coula 
edulis, Corynanthe pachyceras, Scytopetalum tieghemii, Calpocalyx brevibractea-
tus, Diospyros spp, Chidlowia sanguinea. Cette couche dense de houppiers a la mi-
hauteur de la foret pourrait etre interpretee en termes architecturaux comme un 
« faux plafond » delimitant interieurement l'ensemble de la charpente forestiere. 
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Figure 6.6 Distribution de diametres des troncs morts mesures lors du premier relev6 (en noir) avec, en 
effectife cumules, les arbres morts au cours des trois ans (en hachure). Sur la meme 
ordonnee, la distribution de diametres des arbres « sains » (en blanc) et en effectifs cumules 
les arbres senescents (en pointille) sur la station B. Dans l'encart la distribution de 
circonferences des arbres de la station A (7 ha.). 
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La forte densite d'arbres a hauteurs modestes se traduit probablement par une 
proportion elevee d'arbres niorts dans les classes de 50 et 60 cm. La distribution de 
diametres d'arbres morts jonchant le sol est incontestablement influencee par un 
taux de decomposition plus fort pour de faibles diametres (cf. Yoneda, 1975) ou 
par la presence de certaines especes plus resistantes a la pourriture (p. ex. Coula 
edulis, cf. Florence, 1981), mais ces biais ne peuvent, dans ce cas-ci, etre tenus 
responsables d'un cumul d'arbres morts dans les deux classes diametrales. 
L'examen des causes de la mortalite (paragraphe suivant) montre qu'il y a une 
proportion importante d'arbres brises parmi ces effectifs (figure 6.10). 

Dans la foret de El Verde au Porto Rico, Briscoe et Wadsworth (1970) signale une 
recrudescence similaire, mais inexpliquee, de la mortalite chez les arbres de 35 a 
50 cm de diametre et Florence (1981) et Riera (1983) s'interrogent sur la mortalite 
elevee, respectivement dans les forets de M'Passa (Gabon) et de la Piste de St.Elie 
(Guyane), pour les arbres de 35 a 40 et de 45 a 50 cm. Jones (1956) signale pour la 
foret d'Okomu au Nigeria une baisse relative des taux de mortalite pour les arbres 
de circonference de 4V4 a IVi pieds ( s 55 a 70 cm 0 ) . Pour cela, il nous semble 
discutable qu'en dehors d'une tendance generale exprimee par une loi exponentielle 
dans la distribution des diametres, les taux de mortalite restent constants dans les 
differentes classes de diametre, comme soutenu par Wyatt-Smith (1966), 
Nicholson (dans Rollet, 1974), Swaine et Hall (1986) et Swaine et al. (1987a,b). 

Swaine et al. (1987b : 361) precisent que "Mortality rates do not appear to differ 
in relation to tree size above 10 cm dbh [...], with large emergents no more likely 
to die than trees in the main canopy or understory" et sur la page suivante (p. 362): 
"Monakaran & Kochummen (1987) showed that mortality rates differ between 
species groups in the following sequence: emergent < main canopy < understorey 
< secondary species". Si les taux de mortalite sont differents pour ces groupes 
d'especes, comme deja generalement admis pour les especes « pionnieres et non-
pionnieres » (cf. Swaine et Whitmore, 1988), il semble logique, comme nous 
l'avons indique plus haut, que les taux de mortalite aient tendance a s'abaisser dans 
les classes des plus forts diametres puisque uniquement constituees d'emergents. 

6. 6 Modalites et determinismes des chutes de bois 

La mort d'un arbre forestier peut survenir soudainement: mort accidentelle par 
causes externes (voir enumeration des calamites dans P.S. White, 1979), ou plus 
graduellement par un processus de degenerescence lente: deperissement par causes 
internes, comme par exemple pathogenes, deficience de metabolisme ou concur­
rence severe entre individus ou complexes reiteres pour les me me ressources: 
lumiere et eau et nutriments ou seve brute ascendante (cf. Moorby et Wareing, 
1963; Kozlowski, 1971; Oldeman, 1974a; Leopold, 1975; Halle etai, 1978). 

Selon la nature et la rapidite du declin et de l'effondrement, les degats occasionnes 
a la vegetation environnante sont plus ou moins importants. Lorsqu'il s'agit du 
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renversement d'un seul pied d'arbre, les plus grandes breches sont creees par 
deracinement d'un exemplaire a houppier volumineux (Putz, 1983). Les trouees les 
plus modestes, par contre, resultent d'un demembrement graduel et d'une 
disintegration lente d'un arbre mort sur pied (Jones, 1956; Whitmore, 1975). Les 
chutes repetitives de branches majeures et le renversement ultime du tronc n'occa-
sionnent que des tranchees etroites dans la vegetation, si le chicot mine et vermou-
lu ne s'ecroulait pas sur place. Les modes et formes de chutes d'arbres, ainsi que 
leur impact sur la vegetation, peuvent done varier selon leurs determinismes. Nous 
les examinerons plus en detail dans ce paragraphe. 

6. 6 .1 Deracinement 

Dans le tableau 6.5 nous avons repertorie d'apres la hauteur des individus impli-
ques les differents modes de chutes de bois et d'arbres entiers (deracinement, 
troncs brises dans les parties basales, centrales ou distales, demembrement), 
enregistres en situation initiale ou durant la periode de 3 ans sur une parcelle de 10 
ha. 

Tableau 6.5 Repartition des arbres et autres bois morts (> 30 cm diametre) selon la hauteur des 
individus et leurs modes de renversement. Surface nominate etudiee: 10 ha. Le demem­
brement est ex pi ime en nombre de branches tombes. 

ARBRES ENTIERS 
(> 30 cm dbh) 

deracinement 

tronc brise dans 
la partie basale 

Total 

PARTIES 
D'ARBRES 

tronc brise dans 
la partie centrale 

tronc brise dans 
la partie distale 

demembrement 
(nbr.de branches) 

Total 

hauteur 
totale < 25 
m 

20 

18 

38 

21 

3 

12 

36 

de25a 
35 m de 
haut 

7 

29 

36 

13 

-

7 

20 

hauteur totale 
>35m 

3 

10 

13 

5 

-

24 

29 

taille 
inconnue 

1 

7 

8 

-

-

3 

3 

Total 

31 

64 

95 

39 

3 

46 

88 

Des 95 arbres entiers jonchant le sol, 31 (33 %) etaient deracines. II s'agissait, dans 
une majorite de cas (65 %), d'arbres de moins de 25 m de haut, dont 8 sur 20 
resultaient d'effets collateraux, i.e. etaient entraines lors de la chute d'un arbre 
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voisin plus important. Ce pourcentage d'arbres deracines parait important compare 
au 22 % de deracinements signales par Florence (1981) dans la foret de M'Passa au 
Gabon, ou les 17 et 25 % mentionnes respectivement par Putz et Milton (1982) et 
Putz et al. (1983) pour la foret de Barro Colorado Island au Panama, mais est 
identique au chiffre fourni par Riera (1983: 33,33 %) pour la foret de la Piste de St. 
Elie en Guyane. Une comparaison reste toutefois delicate, vu que certains auteurs 
{e.g. Florence, Riera) n'ont pas etudie les changements dans une population 
d'arbres, mais ont suivi « l'approche chablis » (voir § 6. 1). D'autres encore n'ont 
considere que des clairieres d'une certaine importance (Bonnis, 1980; Jans et al., 
1993) ou n'ont pas distingue chutes de branches et chutes d'arbres (Acevedo et 
Marquis, cite dans Bonnis, 1980 et Riera, 1983). 

Figure 6.7 Accentuation brutale du ravinement a la limite de l'extension d'une carapace en bas de 
versant. 

Une des causes principals du fort taux de deracinement constate sur ce versant est 
la destabilisation des arbres par des processus d'erosion du sol. Une erosion assez 
importante sous foret naturelle a ete mesuree par Casenave et al. (1978) pour les 
sous-bassins versants de l'Audrenisrou, ou sont localisees les parcelles d'obser-
vation: plus d'une tonne de materiaux par ha par an quitte le bassin. II s'agit 
essentiellement d'une forme d'erosion en rigoles (Fritsch, 1980). Une telle incision 
apparaissait a 50 m de distance en contrebas d'un ensellement de la crete sur la 
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station B et gagnait en importance sur le versant pour former une ravine de 6 m de 
profondeur et 10 m de largeur a la limite du bas-fond (figure 6.7). Le long de son 
cours, le deracinement des arbres a systeme racinaire degage par ruissellement 
etait frequent (§ 6.6 et figure 6.11). 

Une autre forme d'erosion provoquant le deracinement des arbres etait observee 
dans le bas-fond et les zones limitrophes (figure 6.8). Le ruissellement a la surface 
du sol sableux constitue, sur ce terrain relativement plat, un reseau ramifie de filets 
d'eau contournant les bases des troncs. Ce processus de ruissellement diffus cree 
des tlots a l'emplacement des pieds d'arbres qui se retrouvent ainsi « rehausses » 
avec leurs mottes racinaires comme s'ils etaient implantes sur des petites buttes. 
Dans ces positions instables, il suffit souvent d'un manque de cohesion d'un sol 
detrempe et d'un coup de vent violent pour que l'arbre soit subitement renverse (cf. 
Mattheck, 1994). Une description precise de ce dernier stade du processus sur sols 
satures en eau sous les effets d'un martelement de coups de vent est presentee dans 
Hiitte (1968) et illustre dans Kozlowski et al. (1990). 

Ces processus d'erosion sont responsables pour le deracinement des arbres de 
faibles et moyens grandeurs. De ceux depassant 35 m de haut, seule l'espece 
Oldfieldia africana (Euphorbiacees) etait regulierement victime de deracinements. 
Son systeme racinaire superficiel avec quelques eparses racines tracantes, souvent 
vues necrosees et infestees par des champignons parasites (figure 6.9), rend cette 
espece, demunie de contreforts, probablement vulnerable au renversement. Par 
ceci, l'espece fait bien exception a la regie selon laquelle le deracinement est un 
evenement rare chez les tres grands arbres de la Foret de Tai. La situation contraire 
semble plus courante dans la foret de Barro Colorado Island (Panama), ou les 
deracinements gagnent en importance avec la hauteur atteinte par les arbres (Putz, 
1983; Putz e/a/., 1983). 

Les deracinements engendrent un micro-relief tres particulier. Le renversement 
d'un arbre avec une partie de son systeme racinaire et du sol compacte cree une 
butte et une cavite sur le sol forestier. Ces « trous et bosses », a formes variables, 
peuvent persister longtemps comme temoins de chablis anciens (cf. Blancaneaux, 
1973). Dans une etude de leur repartition sur la parcelle en pente de 10 ha, 
Hijweege (1985) note leur profusion et persistance sur les sols gravillonnaires en 
amont, mais signale, conformement a ce qui est note ci-dessus, un plus grand 
nombre de deracinements recents sur les sites a fort ruissellement en aval, ou un 
nivellement plus intensif par activite biologique et action erosive les fait ensuite 
disparaitre (cf. Fritsch, 1980 ; Putz, 1983). Dans les sols gravillonnaires sur pentes 
fortes, une succession de trous de deracinement peut, par erosion, s'accentuer en 
« marches d'escalier » (Fritsch, 1980). 
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Figure 6.9 Carpophore lignifie d'un pourridie (Fomes ou Polyphores sp.) a la base du tronc d'un 
Oldfieldia africana (Euphorbiacees). 

En Guyane, Riera (1985) note leur particularite comme milieu de regeneration, 
notamment pour les especes « pionnieres » (Cecropia obtusa) qui montrent une 
preference pour les sols mineralogiques des buttes de deracinement. Cette situation 
n'a ete rencontree que sporadiquement sur la station d'etude a Ta'i, ou un seul pied 
de Macaranga barteri (Euphorbiacees) s'etait developpe en haut d'une butte de 
deracinement (voir fig. 32 dans Bech, 1983). En effet, Hijweege (1985) ne signale 
aucune difference significative entre le spectre de la flore qui se developpe sur les 
sites de deracinement et celui des milieux non perturbes selon une « DEtrended 
CORrespondance ANAlysis » (DECORANA) des 22 releves floristiques effectues 
sur la station B. 

6. 6. 2 Bris de tronc 

La plupart des arbres se sont cependant abattus par bris ou effondrement du tronc 
dans les parties basales (tableau 6.5). L'alteration de la base des troncs se produit 
generalement deja en debut d'une phase de senescence. Le plus bel exemple sur la 
station etait fourni par un immense Klainedoxa gabonensis (Irvingiacees, ou 
Simaroubacees selon Voorhoeve, 1979), depourvu du support de la moitie de ses 
contreforts typiquement ailes a profil convexe, attaques par des termites et perdant 
progressivement ses branches majeures. Les parties basales creuses des arbres 
moribonds sont une nuisance souvent signalee dans l'exploitation forestiere et les 
activites de termites y sont frequemment associees. L'arbre senescent parait 
particulierement susceptible aux attaques d'organismes lignicoles et xylophages 
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(Thompson, 1977). La proliferation des agents de decomposition, particulierement 
les moisissures, pourridies et champignons parasites {cf. Kaarik, 1983), est 
favorisee par des taux d'humidite eleves dans le bois au niveau du sol. Les parties 
erigees de l'arbre sont par contre moins soumises a ces attaques par manque 
d'oxygene et d'humidite (Bultman et Southwell, 1976). Les arbres morts sur pied se 
transforment couramment en bois totalement desseches (voir chapitre 7 et 
Oldeman, 1974a: 120). 

Des 64 troncs gisant au sol, 50 etaient apparemment renverses integralement par 
pourriture et bris de la base. Seulement 8 montraient des traits de chutes repetitives 
par eparpillement de morceaux en differents stades de decomposition. Ces 
constatations semblent corroborer l'hypothese de Anderson (1964) que le role du 
vent comme cause prima ire de chablis est generalement surestime dans des forets 
tropicales ne subissant pas de fortes tempetes et ouragans et qu'une mortalite 
resultant d'un deperissement sur pied est nettement plus importante. Bien 
evidemment, comme l'auteur le mentionne en effet, les moribonds peuvent 
finalement etre renverses par un violent coup de vent, mais la chute de leurs 
chicots demembres n'occasionne alors que peu de degats. 

Cependant, dans des cas precis, des rafales de vent, comme ceux accompagnant les 
gros orages, frequents au changement de saisons (voir § 4.2), ou tornades, peuvent 
provoquer des degats. Jones (1956) signale que les arbres appartenant a la strate B 
(sensu Richards, 1952) de la foret d'Okomu au Nigeria, et ayant atteint une 
circonference de 5V£ a IVi pieds {= 55 a 70 cm 0 ) sont particulierement vulnera-
bles au bris de tronc dans la partie distale. Une cause similaire de mortalite a ete 
indiquee par Van Valen (1975) pour les palmiers de l'espece Euterpe globosa au 
Porto Rico, qui deviennent victimes de volis quand ils depassent de quelques 
metres le niveau de la « canopee ». 

Les impressions visuelles de Jones (1956) a propos de la vulnerability des 
« middle-storey trees » sont confirmees par nos donnees sur la relation hauteur/ 
diametre chez les arbres brises dans les parties medianes du tronc (tableau 6. 5). Le 
plus grand nombre est en effet compose d'arbres de 25 a 40 m de hauteur et de 50 a 
70 cm de diametre. Au-dela de ces dimensions, les arbres semblent plus rare me nt 
souffrir d'un bris de tronc. La figure 6.10 montrent leur forme elancee (qui ne 
depasse pas un rapport de H/D = 35) comparee a celle des arbres senescents (qui 
ne semble pas atteindre le rapport H/D = 25). Leur gabarit « filiforme » (voir § 
5.3) tient probablement a une competition interindividuelle severe pour une place 
dans les compartiments denses de la voute (voir § 6. 5 a propos de la distribution 
des diametres). Au cours de cette periode de developpement critique, une crois-
sance rapide en hauteur doit etre maintenue, manifestement aux depens d'un 
accroissement calibre en diametre {cf. Cusset, 1980). Tout porte a croire que, sous 
des conditions particulierement rudes d'une concurrence vitale, les arbres sont 
forces de troquer de la stabilite pour de la competitivite en s'exposant ainsi a une 
bourrasque fatale. Mais il reste neanmoins a demontrer que ces bris de troncs 
soient tous provoques par Taction du vent. Une possible action primaire d'insectes 
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foreurs du tronc, operant a des niveaux precis dans la foret (autour de 12 m 
environ), en s'attaquant de preference aux arbres affaiblis par forte concurrence ou 
a bois tendre forme dans une phase d'elongation acceleree, ou encore aux troncs 
exposes au soleil, n'est pas a exclure (cf. Schowalter, 1985). Les etudes de Jones 
(1956) ont ete realisees dans une foret perturbee par l'exploitation forestiere (voir 
paragraphe « the Forest» et photographie 2 dans Jones, 1950). Les grands arbres 
restant, relativement isoles, sont librement exposes aux tourbillons de vent et 
autres rafales dans ce genre de clairieres, comme le precise d'ailleurs l'auteur lui-
meme. 

Figure 6.10 Relation hauteur-diametre des arbres a troncs brises (points noire) et des arbres moribonds 
(points blancs). Noter la concentration dans une intervalle de 50 a 70 cm 0 pour les 
premiers et la culmination en trois paliers de hauteurs pour les seconds. Aucun individu ne 
franchit un rapport H/D= 25, un rapport H/D= 35 limite le risque de bris de tronc et H/D= 50 
introduit une resistance au vent dans des plantations de Douglas (Faber, 1975). 

Florence (1981) attribue 1,4 % des chablis a Taction de la foudre. Sur les parcelles 
etudiees, ou ailleurs dans la Foret de Ta'i, nous n'avons pas rencontre de traces 
nettes d'impact de foudre comme, par exemple, une mortalite en taches circulates 
(Briinig, 1964), ou des arbres eclates, voire dechiquetes, a ecorces briilees, noircies 
(Anderson, 1964). La frequence d'orages est pourtant tres elevee dans les regions 
cotieres d'Afrique de l'Ouest (Nieuwolt, 1977), et comme cause de mortalite 
l'impact de la foudre n'est pas a exclure, mais semble neanmoins limite a des cas 
incidents. 
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6. 6.3 Demembrement 

Atrophie et senescence de branches sont des phenomenes courants chez les « emer-
gents », grands arbres depassant 35 m de haut (tableau 6.5). En excluant les bois 
de moins de 30 cm de diametre dans nos inventaires, il n'est pas etonnant de 
constater qu'il y a une representation plus forte de grands arbres chez qui les 
branches majeures atteignent generalement des dimensions enormes. Mais leur 
configuration typique a frondaisons tres etendues, soutenues par des membrures 
puissantes a faible inclinaison, chargees de mousses et d'epiphytes, y contribue 
egalement. La fragilite de leurs constructions est bien documentee (Perry, 1984), 
comme leur susceptibilite a succomber sous le poids de lianes, epiphytes, mousses 
et lichens (Strong, 1977). Certains epiphytes ont d'ailleurs ete suspectes de 
contribuer au declin de leurs hotes: epiphytosis (cf. Ruinen, 1953). 

L'accumulation des debris morts et du rhytidome decompose sur ces axes, formant 
une couche a forte ressemblance de terreau (Schnell, 1970-71), peut contribuer, 
avec la proliferation de plantes equipees pour stocker l'eau (Bromeliacees, Orchi-
dees), a creer une surcharge soudaine au moment d'imbibition et d'absorption d'une 
quantite d'eau importante (cf. Johansson, 1974). II est effectivement courant 
d'entendre le fracas de bois cassant apres une heure ou deux de pluies intensives, 
surtout a la fin d'une periode de secheresse prolongee. La rehumidification du bois 
mort dans la couronne senescente d'un arbre, ou les fortes oscillations de 
temperature et d'humidite par temps orageux, conduisant a la creation de tensions 
internes differentielles entre sections mortes et vivantes dans un cylindre de bois 
(voir § 6. 8. 2), pourraient en outre etre tenues responsables du declenchement des 
chutes de troncs et de branches. 

Occasionnellement, des singes arboricoles (Colobes spp., Cercopithecus spp., 
Cercocebus sp.) faisaient tomber des branches en sautant d'un arbre a un autre sur 
leur parcours quotidien dans les cimes. Ce genre «d'accidents» etaient 
generalement accompagnes d'une emission de cris d'alarme aigus par toute la 
bande, phenomene d'ailleurs fort typique pour toute forme de chute de bois a grand 
fracas dans cette foret. La presence de singes arboricoles peut localement atteindre 
des fortes densites dans la Foret de Ta'i (cf. Galat, 1979), du moins dans les 
quelques zones encore epargnees par le braconnage. 

Pour la plupart des arbres qui se demembrent progressivement, le rapport entre 
hauteurs et diametres est faible (35 > H/D > 25), et done bien caracteristique pour 
des exemplaires vieillissants ayant atteint leur dimensions maximales. On les re-
trouve sur la figure 6. 10 en trois nuages de points bien differencies, representant 
les compartiments de la voute oii les differentes especes plafonnent en hauteur et 
realisent une expansion de cime maximale (autour de 20, 30 et 45 m). Cette 
differenciation est cependant moins bien exprimee chez les arbres de comparti­
ments inferieurs, n'atteignant pas de forts diametres (< 80 cm), et dont les branches 
peuvent egalement etre accidentellement arrachees par du bois tombant. 
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Parmi les especes des compartiments inferieurs, frequemment notees comme 
individus perdant des branches, se trouvent Corynanthe pachyceras (Rubiacees) et 
Calpocalyx brevibracteatus (Mimosacees), fortement representees sur la station. 
Ces deux especes montrent une capacite remarquable de regeneration de cime 
apres ablation {cf. Halle et al, 1978). C'est probablement pour cette raison que 
Jones (1956) decrit Corynanthe comme une espece "frequently recorded as dying 
but not as dead". C'est effectivement une espece a capacite de croissance 
remarquable, voire agressive, qui semble avoir developpee une strategic lui 
permettant d'occuper le moindre interstice dans les couches denses de feuillages. 
Son modele de croissance, le modele de Massart (Oldeman, comm. pers.), est 
decrit par Halle et al. (1978) comme avantageux pour une bonne interception de 
lumiere dans le sous-bois de la foret. Cependant, nous avons pu constater que, dans 
des conditions d'eclairement favorables par faible ouverture de la voute, les 
branches interstitielles ont tendance a se developper outre mesure, jusqu'au point 
que leur poids depasse les capacites de support des axes porteurs. 

6. 6. 4 Relations causales 

Apres avoir passe en revue les principales causes de mortalite, on peut se 
demander, en guise de conclusion, quelle proportion d'arbres disparait accidentel-
lement et quelle proportion meurt de vieillesse? 

P.S. White (1979) evoque que "tree fall andlor tree death are often, if not usually, 
caused by environmental factors". Cependant, il importe de faire la distinction 
entre la cause de la mortalite et la cause de la chute d'un arbre. Que la mort d'un 
arbre soit plutot le resultat d'une accumulation de blessures exogenes, d'attaques 
par pathogenes et de harcelements climatiques (plus rigoureux sur des latitudes et 
altitudes elevees, cf. Briinig, 1983) que des processus de vieillissement physio-
logique, comme le suggere White (I.e.) pour des forets extra-tropicales, doit rester 
une question en suspense, parce que nos donnees ne nous permettent pas de distin-
guer entre causes et effets de la degenerescence. Ceci releve plutot du domaine de 
la physiologie vegetale: vieillissement de cellules et tissus, par exemple decrit par 
Robbins (1957), Moorby et Wareing (1963), Bosshard (1965), Woolhouse (1974), 
et leur relation avec une expression macromorphologique et architecturale de la 
senescence et d'autres formes de deperissement des arbres comme decrites par 
Leopold (1961, 1975), Oldeman (1974a), Halle et al. (1978), Halle et Ng (1981), 
Barthelemy et al. (1993). Nous approfondissons cette question dans le chapitre 7. 

Sur la base de donnees recueillies nous pouvons toutefois tenter d'etablir une 
estimation globale sur le nombre d'arbres tombes a l'etat frais et ceux morts sur 
pied. Les donnees exposees dans le tableau 6.2 suggere un ratio de 40/60, ou 1/3 
d'accidentes et 2/3 d'atrophies sur une periode d'observation de 3 ans. 
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6. 7 Repartitions spatiales du bois mort 

La repartition spatiale de tous les bois morts de plus de 30 cm de diametre sur la 
parcelle d'environ 10 ha est presentee dans la figure 6.11. Ce plan montre des 
concentrations locales de bois mort, mais revele egalement l'existence de zones 
« vides », ou aucun debris d'arbre ou autre bois mort d'un tel diametre n'a ete 
releve lors du premier inventaire, ni pendant les recensements periodiques sur les 
trois annees consecutives. Or, en acceptant un temps moyen de decomposition de 
22 ans pour le gros bois mort (§ 6.3), on peut presumer qu'aucun grand arbre ne s'y 
soit abattu dans une periode d'au moins 25 ans. Par consequent, il s'agit ici 
d'endroits montrant une faible presence de grands arbres, comme par exemple dans 
"building forest patches" (Whitmore, 1975), ou de «peuplements» qui se 
maintiennent dans un etat «d'equilibre homeostatique » (Oldeman, 1974b), 
comportant de grands arbres arrives a maturite qui peuvent rester en place pendant 
des siecles (cf. Oldeman, 1978; Hartshorn, 1980). Une etude interpretant la 
composition et la structure de la foret en differentes phases d'un cycle « sylvige-
netique» (cf. Halle et ah, 1978; Torquebiau, 1981), conduite sur la meme station 
par Bech (1983), montre l'existence d'une mosaique de parcelles en homeostasie ou 
en regeneration avancee en dehors d'endroits affectes par des chablis recents. 

6.7 .1 Repartition «toposequentielle » 

Une rarefaction, voire absence totale de grands arbres, semble autrement limitee 
aux sites a drainage imparfait ou stagnant, comme dans le bas-fond et aux sommets 
de collines, ou sur d'autres sites presentant des formations ferralitiques indurees a 
faible profondeur dans le sol (voir § 4.4). La foret qui s'y developpe est limitee en 
hauteur et montre une architecture particuliere (cf. Halle etal, 1978; Kahn, 1983). 
Une foret a hauteur reduite (< 30 m) a egalement ete observee dans une parcelle au 
milieu du versant (figure 6.11). Cette parcelle et un autre site avec une foret a 
physionomie comparable, occupant une grande partie d'un versant a faible pente 
dans un secteur septentrional moins accidente de la Foret de Tai (site Zagne dans 
van Rompaey, 1993), ont ete examinees in extenso par Boddez (1989). Les deux 
sites montrent la meme particularite edaphique d'une presence d'horizons de 
plinthite (avant stade compact, mais non-indure, d'une carapace ou cuirasse 
ferralitique) a faible profondeur (40 a 70 cm). Cette foret a architecture adaptee est 
moins riche en especes, montre une faible aire basale (18 m2 pour les pieds de 0 > 
30 cm) et les arbres tares y sont plus frequents (Boddez, 1989). Ce dernier aspect 
ne se traduit pourtant pas dans une dynamique de renouvellement plus importante 
et tout porte a considerer ces peuplements « appauvris » comme des formations a 
evolution lente, voire stationnaire. 

Plus en aval, dans le tiers inferieur du versant oil le drainage est a composante 
late rale dominante (cf. Fritsch, 1980), les concentrations de bois mort sont au 
contraire nombreuses. Le ruissellement superficiel de l'eau et l'erosion qu'il engen-
dre sont responsables du deracinement frequent des arbres (§ 6.6.1). Aupres du 
cours d'eau principal, cet effet s'accentue et les arbres morts sont disposes tout le 
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Figure 6.11 Repartition spatiale du bois mort > 30 cm 0 sur la station B. Le trace du cours d'eau 

principal est indique en croisillons. L'extension du bas-fond marecageux est delimitee par 
des petits tirets. 
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long du trace inferieur, la ou Taction de ravinement est la plus intense (figure 
6.11). Du milieu de versant vers Tamont, les bois morts sont plus disperses. Cette 
partie de la toposequence montre pourtant par une structure heterogene que 
1'occurrence de chablis y est frequente (cf. Nierstrasz, 1975; Bonnis, 1980; Bech, 
1983), notamment dans la zone a rupture de pente situee immediatement sous la 
crete. La presence de masses enchevetrees de lianes et d'arbustes sarmenteux avec 
des especes heliophiles comme Alchornea floribunda (Euphorbiacees) et une liane 
a eau, Uncaria africana (Rubiacees), semble typique pour des zones a forte 
dynamique sur les versants (cf. Jones, 1956 et le comm. pers. de G. Caballe dans 
Kahn, 1983). 

Nous pouvons done conclure que, dans la Foret de Ta'i, les differences dans la 
structure et la composition de la foret sur pente, essentiellement determinees par 
les differents types de drainage et la presence de formations edaphiques particu-
lieres dans des positions topographiques caracteristiques (voir § 5.2), influencent la 
repartition spatiale des arbres morts. Des conclusions comparables ont ete obtenues 
dans des etudes de la dynamique forestiere effectuees par Putz et Milton (1982), 
Briinig et Heuveldop (1976) et Briinig et a I. (1979) en Amerique latine. 

Figure 6.12 Orientations des troncs d'arbres deracines (rose de vents a gauche) et celles des arbres a 
troncs brises a la base (a droite) en nombre de troncs par octant sur la pente a 8 % de 
declivite. La direction de la pente est de 220° sur la boussole (fleche). 

En Cote d'lvoire, Nierstrasz (1975) arrive a une conclusion similaire concernant les 
relations entre topographie locale et repartition spatiale des arbres morts dans la 
Foret du Banco (vieille foret secondaire selon Chevalier, 1948) et les attribue aux 
effets combines du vent et de l'exposition de la pente. En Foret de Tai, Bonnis 
(1980), effectuant des releves sur une parcelle a faible pente (4 % de declivite) 
dans un autre sous-bassin de l'Audrenisrou, conclut par consequent a un faible 
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(1980), effectuant des releves sur une parcelle a faible pente (4 % de declivite) 
dans un autre sous-bassin de l'Audrenisrou, conclut par consequent a un faible 
rapport entre topographie et repartition d'arbres morts. Les donnees confirment 
cependant la tendance d'un plus fort taux de deracinement en bas de pente. Une 
autre constatation dans cette etude tient a l'orientation quelconque des arbres 
tombes par rapport a celle de la pente. Sur une pente a plus forte declivite (8 % sur 
la station etudiee ici) nous avons verifie si cela etait effectivement le cas. Dans la 
figure 6.12 nous avons repertorie les frequences d'orientation d'arbres deracines et 
brises. L'orientation predominate d'arbres deracines correspond a la direction de 
la pente principale, mais bris ou effondrement des arbres le rend effectivement 
aleatoire (cf. Florence, 1981). 

6. 7.2 Apparition en grappe de la mortalite 

La variabilite topographique dans la distribution des arbres morts signalee ci-
dessus ne constitue en realite que le canevas d'une variabilite intra-site a 
repartition en grappe. Ce type de repartition spatiale de la mortalite se distingue 
clairement en marquant sur une carte les anciens emplacements des arbres tombes 
et les positions actuelles de ceux raort sur pied. En y associant celles des arbres 
deperissants la tendance se confirme (figure 6.13). On observe ainsi des endroits 
ou la mortalite sur les derniers 25 ans semble avoir ete concentree dans de petits 
groupes d'arbres, parfois a individus conspecifiques. Un tel groupe constitue de 
trois exemplaires deperissants ou morts de l'espece Oldfieldia africana 
(Euphorbiacees) etait situe en bas du versant sur la limite du bas-fond. Plus en 
amont, deux grands Parinari excelsa subsp. Iiolstii (Chrysobalanacees) adjacents 
se demembraient progressive me nt, comme c'etait le cas avec deux 
Entandrophragma utile (Meliacees), dans un stade plus avance de senescence, 
representes sur la figure 5.2. La frequence d'observation de telles situations dans la 
Foret de Tai nous amene a soulever la question si leur vieillissement synchrone 
n'est pas le fruit d'une installation contemporaine, ou en d'autres termes, si ces 
individus ne faisaient pas partie d'une cohorte qui s'est developpee dans la meme 
trouee. Des elements en faveur de cette hypothese sont fournis par Richards et 
Williamson (1975), demontrant l'etroite relation qui existe entre la distribution 
d'un palmier du sous-bois et la repartition des chablis dans une foret dense humide 
au Costa Rica. Occasionnellement, une telle repartition d'arbres en bouquets 
equiens peut meme etre observee parmi les especes de la voute forestiere {cf. 
Schulz, 1960; Poore, 1968; Williamson, 1975; Oldeman, 1978), mais il nous 
semble peu probable que la foret soit entierement composee de groupes ou petits 
peuplements equiens, comme le suggere Jones (1945). La regeneration en chablis 
est peut etre le mode de rajeunissement le plus spectaculaire de la foret, mais 
certainement pas le seul, ainsi que le souligne Rollet (1983). 

Une autre explication pour la presence de petits groupes d'arbres morts ou 
deperissants est l'occurrence d'une mortalite qui affecte un groupe d'arbres en 
quelques annees d'intervalle comme consequence directe ou indirecte de la dispari-
tion initiate d'un seul exemplaire. Le fait que la chute d'un seul arbre peut etre 
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Figure 6.14 Peuplement de Parasoliers (Musanga cecropioides, Moracees) en phase de deperissement a 
droite sur la photo. Noter la presence d'arbres mort sur pied et de nombreux troncs 
encroues, ne provoquant pas de chutes multiples. 

Par la nature inerae de ces chutes multiples, on peut s'attendre a ce qu'elles se 
produisent a des frequences plus elevees et sur des surfaces plus grandes dans des 
formations forestieres caracterisees par une structure de voute uniforme, comme 
dans des forets de regions boreales et temperees (voir dans Sprugel, 1976; 
Bormann et Likens, 1979) et, plus particulierement, dans des plantations 
forestieres, oil les peuplements denses d'arbres a hauteur egale fournissent 
d'excellentes conditions pour ce «jeu de quilles » (cf. Faber, 1975; Ford, 1981). 
Les peuplements tropicaux composes d'especes « pionnieres », autre exemple de 
formations a ecran foliaire uniforme, sont generalement edifies par des arbres 
freles, a croissance rapide et a bois tendre, qui manquent singulierement de masse, 
et done d'energie cinetique, pour provoquer des chutes multiples (figure 6.14). 

Outre la mortalite instantanee par l'impact du bois tombant, un effet traumatique 
indirect peut affecter les arbres soudainement exposes par ouverture de la voute. 
Cet effet a retardement apres chablis est le plus manifeste chez les individus 
auparavant « surcimes » ou tres serres, qui sont soudainement liberes et exposes a 
un changement radical dans leurs conditions microclimatiques: ensoleillement 
direct ou changement du spectre lumineux, hausses de temperature et baisses 
d'humidite de l'air et du sol (cf. Schulz, 1960), fortes turbulences ou tourbillons de 
vent (cf. Briinig, 1970; Moen, 1974). Ces modifications abruptes du milieu 
affectent notamment les arbres qui ne peuvent plus s'ajuster a un tel changement 
par manque de vigueur (Oldeman, 1974a). 
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Figure 6.15 Ecorce de Diospyros sanza-minika (Ebenacees), eclatee par exposition prolongee au soleil 
dans une lisiere de la foret aupres de la Station ecologique du projet MAB-UNESCO a Tai. 
Photo D. Offermans. 

Ceci est generalement le cas chez des arbres « pauperises » (Halle et ah, 1978), 
affaiblis par une trap longue periode de domination et chez des individus entrant 
dans une phase de senescence, ou deja moribonds (Ashton, 1981). Un declin 
accelere des arbres situes sur les pourtours d'une trouee peut autrement etre 
provoque par un envahissement de lianes (cf Putz, 1980), une proliferation 
d'arbustes sarmenteux, un desequilibre par expansion unilaterale des feuillages 
dans les espaces vacants (cf. Oldeman, 1974a; Runkle, 1985), une infestation 
locale par insectes ou pathogenes (cf. Schowalter, 1985), ou par insolation des 
ecorces. Ce dernier phenomene a notamment ete observe chez l'espece Diospyros 
sanza-minika (Ebenaceae), arbre du sous-bois a rhytidome crevasse longitudi-
nalement, excessivement dur et ayant un aspect d'anthracite, mais peu resistant a 
une exposition prolongee au soleil, qui le fait eclater (figure 6.15). 

Probablement sous 1'influence de tels effets a retardement, la mortalite est souvent 
suspectee de se repandre dans les lisieres, agrandissant les trouees en l'espace de 
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quelques annees (voir p. ex. Jones, 1956; Poore, 1968; Whitmore, 1975; Putz et 
Milton, 1982; Riera et Alexandre, 1985; Runkle, 1985). II est evident que les 
marges d'un peuplement sont nettement plus exposees aux dessechements, 
intemperies et autres harcelements du macroclimat (voir Jones, 1956; Sprugel, 
1976). Ces effets de lisiere deviennent d'autant plus marquants que la surface d'une 
clairiere est grande et les conditions macroclimatiques y prevalent. L'ouverture de 
la voiite par intervention sylvicole est souvent suivie d'une augmentation, 
vraisemblablement temporaire, mais inquietante de la mortalite (de Graaf, 1986; 
Maitre, 1992 ; Vooren, 1996). Une foret excessivement fragmentee semble ainsi 
vouee a disparaitre par une recrudescence dramatique de la mortalite dans ses 
franges, comme le demontrent Lovejoy et al. (1983) en Amazonie. 

En recapitulant, nous pouvons dire que l'apparition en grappe de la mortalite, 
demontree ici par simple cartographie des arbres touches, est le resultat d'un 
deperissement a breve echeance dans des petits groupes d'arbres. Ce phenomene 
peut etre directement ou indirectement relate aux effets declenches par la chute de 
bois et l'ouverture abrupte de la voute. Cette conclusion confirme la constatation 
de Putz et Milton (1982) que "death in the forest often comes in localized pulses". 

6. 8 Periodicites des chutes de bois 

Les nombres de chutes de bois enregistres au cours de la periode d'observation de 
trois ans sur une surface d'environ 10 ha s'averent trop faibles pour pouvoir etablir 
des moyennes par categorie d'evenement, ou pour pouvoir verifier l'existence de 
variations mensuelles. Les donnees recueillies par enumeration periodique sont 
presentees dans le tableau 6. 6 avec la repartition en classes d'age approximative 
des bois morts initialement presents (voir § 6. 3). 

La seule remarque pertinente que nous pouvons faire sur la base de ces donnees est 
que les chutes de bois, par categorie individuelle et toutes categories confondues, 
semblent hautement variables d'une annee a l'autre. Des plus grandes etendues de 
foret devraient etre surveillees sur des periodes plus longues pour pouvoir obtenir 
un apercu total de la variability dans le temps des deperissements et des chutes de 
bois. 

6. 8.1 Periodicite saisonniere 

L'existence d'une periodicite saisonniere dans les chutes de bois a pu etre 
demontree par Brokaw (1982b) dans la foret de Barro Colorado Island au Panama. 
Les donnees obtenues par enumeration mensuelle des chablis sur un transect de 14 
km de long et de 20 m de large (28 ha) durant presque trois ans montre une 
evolution qui est en phase avec 1'evolution saisonniere de la pluviosite et des taux 
d'humidite du sol. L'auteur attribue cette variation saisonniere des chutes d'arbres 
aux actions combinees du vent et de la pluie (voir § 6.6). Les observations de 
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Tableau 6.6 Nombres d'arbres et de branches jonchant le sol lots du premier releve (an 0) selon 
differents stades de decomposition (cf. figures 6.3 et 6.4) et les nombres additionnels 
releves en trois annees consecutives sur environ 10 ha selon leurs differents modes de 
chute. 

Mode de chute 
d'arbres > 30 cm 
de diametre 

deracinement 

bris de tronc a la 
base 

bris de tronc au 
centre 

bris de tronc 
partie distale 

branches 

effectife initialement presents 
par 

stade de decomposition 

vieux 

16 

31 

5 

1 

8 

moyen 

10 

25 

18 

-

19 

recent 

1 

1 

3 

1 

5 

total 

anO 

27 

57 

26 

2 

32 

effectifs additionnels 

an 1 

4 

2 

5 

-

4 

an 2 

3 

5 

1 

5 

an 3 

2 

3 

-

5 

variations saisonnieres des chutes de bois sont nombreuses pour des forets a 
caractere saisonnier marque et indiquent l'existence de frequences elevees pendant 
les periodes pluvieuses (cf. Oldeman, 1972, 1978; Whitmore, 1975; Hartshorn, 
1978; Florence, 1981; Rollet, 1983). Les observations complementaires lors de nos 
sejours ulterieurs dans la Foret de Tai confirment une plus grande frequence des 
chutes d'arbres au cours des mois pluvieux de mai, juin, juillet et, lors de la reprise 
des pluies, au mois de septembre et octobre. 

6. 8. 2 Periodicite diurne 

En dehors de cette tendance saisonniere probable, quelques donnees ont pu etre 
recueillies concernant revolution diurne de chutes de bois par perception auditive 
sur une periode de 18 jours (figure 6. 16). Cette breve experience, menee sur une 
courte duree, montre l'existence des « heures de pointe » entre 11 et 12 heures et 
de nouveau entre 15 et 16 heures, coincidant aux heures d'un maximum d'ecart 
entre les temperatures et les deficits de saturation aux differents niveaux de la 
foret. Ces ecarts sont particulierement manifestes entre le niveau du sommet des 
plus grands arbres et celui du sous-bois, tels que mesurees par Cachan (1963, fig. 8 
et 20) entre 46 m (au-dessus de la voute) et 11 m dans la Foret du Banco aupres 
d'Abidjan. Est-ce-que ces variations verticales peuvent jouer un role, voire etre a 
l'origine des chutes de bois par induction de stress importants dans un arbre? 
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Figure 6.16 Frequences horodatees d'au total 56 chutes de bois enregistrees par perception auditive sur 
une periode totale de 18 jours (du 18-08 au 24-08-81 et du 14-09 au 24-09-81). Surface 
impliquee : approximativement 350 ha. 

Malheureusement, peu de donnees sont disponibles sur les tensions internes dans le 
bois d'un grand arbre (cf. Giordano et Curro, 1972; Mattheck, 1994) et encore 
moins sur les influences qu'exercent les variations verticales de la temperature et 
de l'humidite, comme decrites par Schulz (1960), Cachan et Duval (1963), Cachan 
(1963, 1974) et Whitmore (1975), sur les proprietes physiques et mecaniques des 
differentes parties d'un arbre forestier. On sait que l'alternance des conditions 
diurnes et nocturnes provoque un retrecissement et un gonflement des troncs et 
branches, suivant l'etat de turgescence des cellules et la variation de la pression 
osmotique dans les vaisseaux par effets de deshydratation au cours de la journee 
(transpiration foliaire > absorption racinaire) et de rehydratation au cours de la nuit 
(absorption racinaire > transpiration foliaire; Kozlowski et Winget, 1964). On sait 
egalement que des variations de volume des troncs et branches, meme a de tres 
breves echeances, peuvent etre provoquees par des differences thermiques 
(Kozlowski et al., 1990), comme par exemple par rechauffement differentiel entre 
parties d'un bois exposees au soleil et restant a l'ombre (cf. Zimmermann et Brown, 
1971). Ou encore, que la resistance mecanique d'un bois diminue considerablement 
lorsque le taux d'humidite depasse 40% (Sallenave, 1955). Mais on ignore prati-
quement tout sur les reactions differentielles entre bois mort et bois vivant, meme 
si Ton sait que la retractabilite volumique est essentiellement localisee dans 
l'ecorce d'un bois vivant (Kozlowski et al., 1990; voir aussi les resultats de 
Kuppen et al., 1992, presentes dans § 5.3.2) et que les tensions internes se 
dissipent quand l'arbre meurt sur pied (Giordano et Curro, 1972). 

Les variations diurnes peuvent etre amplifiees ou estompees par l'lnfluence 
saisonniere (Cachan, 1963). Par exemple, des variations brutales d'humidite et de 
temperature, avec des amplitudes plus importantes que les variations diurnes, se 
produisent au passage de puissants nuages convectifs, qui, au debut et a la fin de la 
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saison des pluies (« intersaison orageuse » voir § 4.2), alternent avec des periodes 
de fort ensoleillement dans un ciel degage, sans presence de brumes seches ou 
d'autres nebulosites obstruant les irradiations (cf. Maley, 1982; Monteny, 1983). 
Les evolutions complexes de l'humidite et de la temperature par interference de 
variations diurnes et saisonnieres et leurs relations eventuelles avec des chutes de 
bois demandent des etudes plus approfondies pour confirmer ces premieres 
approximations encore toutes theoriques. 

6. 8 .3 EffeLs et determinismes des periodicites 

Une meilleure appreciation de la periodicite des chutes de bois pourrait etre utile 
pour le developpement des directives sylvicoles bionomiques, mieux adaptees aux 
cycles naturels de mortalite et de regeneration. Cela est deja apprehende par Fox 
(1976) qui recommande d'eviter les abattages pendant des periodes de grande 
chaleur dans des forets a caractere saisonnier marque. L'ouverture de la voute 
provoquerait une forte augmentation de la temperature lorsque les sols sont a faible 
taux d'humidite et ceci exposerait l'ensemble des semis et jeunes plantes au 
dessechement. La planification des coupes devrait alors suivre le cycle nature! d'un 
maximum de chablis en debut de saison de pluie. Ceci est d'autant plus important 
que le moment de la formation d'une trouee semble avoir une certaine influence 
sur la composition du recru, comme l'indiquent Hartshorn (1978, 1980), Garwood 
(1982) et Brokaw (1982b). Ces auteurs tissent des liens entre le caractere 
saisonnier de la fructification et la periodicite dans la formation des trouees et en 
discutent en termes de disponibilite de graines et semis au moment de la creation 
d'une ouverture, de taux de «recevabilite» de ces lieux pour des plantes 
colonisatrices et de chances de reussite par installation precoce, ou plus 
succinctement, de « timing » au service de la competitivite. 

Pour la Foret de Ta'i, Alexandre (1980) demontre la periodicite de la fructification 
avec une majorite d'especes arborescentes portant des fruits miirs en decembre et 
Janvier, en decalage de 3 mois avec les fortes pluies de septembre et octobre et peu 
avant la periode marquee de «secheresse». Ce pic dans les fructifications 
correspond a la maturation des fruits d'especes zoochores a germination lente (> 6 
mois) qui sont ici largement majoritaires. Les especes anemochores presentent un 
maximum en mars, dans l'intersaison orageuse, moment favorable pour une 
dispersion par vents forts et pour une germination immediate apres les premieres 
pluies. A l'instar de Foster (cite dans Garwood, 1982) et Brokaw (1982b), on 
pourrait done postuler que les germinations ont essentiellement lieu au moment 
propice, e'est-a-dire pendant la saison a plus fort taux de chablis. Cependant, il 
nous semble hasardeux d'etablir des liens entre des evenements a cycles complexes 
(cf. Alexandre, 1980) qui, en fait, se produisent tout au long de l'annee mais 
montrent de plus fortes frequences lors de certaines periodes. 

Une notion plus complete des determinismes qui regissent la periodicite des chutes 
d'arbres dans leurs synchronismes avec des cycles climatiques annuels, saisonniers 
ou diurnes pourrait etre developpee par une etude du fonctionnement des ecosyste-
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mes forestiers caracterises par des regimes de dynamique interne dominant, 
localises sur differentes latitudes et altitudes. Un remarquable effort dans ce sens a 
recemment ete publie par Phillips et Gentry (1994) qui comparent les taux de 
renouvellement des arbres dans un grand nombre de sites « neo- et paleotropi-
caux ». La compilation des donnees fait croire a une nette acceleration des taux de 
renouvellement durant les dernieres decennies qui correspondrait, selon ces auteurs 
(voir aussi Pimm et Sugden, 1994), aux changements climatiques et atmo-
spheriques recents, notamment 1'augmentation des taux de C02 dans l'atmosphere. 

Cependant, a notre connaissance, des donnees quantitatives sur la variation des 
regimes, des modalites et des determinismes des chutes d'arbres avec la latitude et 
l'altitude font actuellement encore defaut (cf. Leigh, 1982; Ashton et ah, 1983; 
Pickett et White, 1985; Clark, 1990) et les rares theories developpees a ce sujet 
sont encore trop etriquees (seule influence de la charge des epiphytes: Strong, 
1977; role des lianes et autres etrangleurs: Putz, 1983; Hegarty et Caballe, 1991; 
Phillips et Gentry, 1994), ou pas assez nuancees {^tropical forests are more 
dynamic than extratropical forests; humid tropical forests are more dynamic than 
dry tropical forests": Hartshorn, 1978; "neotropical sites are more dynamic than 
paleotropical ones": Phillips et Gentry, 1994) et, ce qui pourrait pa rait re contra-
dictoire par rapport aux precedentes, "the frequency of chablis rises with the rigor 
of the climate" (Oldeman, 1978). Pour pouvoir formuler des hypotheses explica-
tives satisfaisantes, des elements nouveaux devront encore etre apportes. 

6. 9 Typologie du declin des grands arbres 

Sur la base des observations effectuees en Foret de Tai, relatees dans les pages 
precedentes, nous pouvons maintenant tenter de dresser quelques grands traits pour 
mieux apprehender les modes de declin des grands arbres arrives au terme de leur 
vie. Nous nous bornerons ici a presenter un apercu general, quelque peu caricatu-
ral, afin d'elucider les differences qui apparaissent entre les especes arborescentes 
de trois differents compartiments de la voute forestiere {cf. figure 6.10). Dans le 
chapitre suivant une etude approfondie de deux especes est presentee. 

Considerons d'abord les « geants » de la foret, elements les plus spectaculaires de 
la voute forestiere, dont les futs, atteignant les plus forts diametres, s'elevent d'un 
seul jet jusqu'a 25 - 30 m de haut avant de donner naissance a de puissants 
membrures qui portent une frondaison, tantot epaisse, tantot eparse, selon la 
caducite saisonniere ou revolution de l'expansion de la cime. Ces arbres s'etalent 
par dessus tout et donnent ainsi l'impression, vue de profil ou d'en haut, d'emerger 
de la foret. Par cette position dominante, les « emergents», souvent consideres 
capables d'atteindre un age impressionnant, sont librement exposes aux aleas du 
macroclimat. Munis de puissants contreforts a la base du tronc, montants haut sur 
sols indures et prolonges par des racines tracantes, serpentant des dizaines de 
metres a la surface, ils paraissent neanmoins solidement implantes et deviennent 
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rarement victimes d'une action brutale ou prolongee du vent. Les quelques rares 
volis observes parmi ces especes seculaires conceraaient des «jeunes » individus a 
port elance, encore dans une phase de croissance plus soutenue en hauteur qu'en 
diametre. Apres expansion maximale de la cime, les arbres peuvent se maintenir 
fort longtemps et ne meurent que par desequilibre physiologique graduel, se mani-
festant par une diminution des feuillages et une perte successive de branches de 
dimensions de plus en plus importantes. Au cours de cette phase de decrepitude, 
les bases des troncs, contreforts et racines tracantes deviennent l'objet d'attaques 
repetees de termites et d'autres organismes xylophages et pourridies, initialement 
concentres dans la necromasse, amassees sous forme de branches mortes au pied 
du moribond, qui favorise leur multiplication. Selon l'exposition au vent et la 
resistance du bois a la pourriture, le renversement ultime peut se produire dans un 
stade plus ou moins avance de degenerescence. 

Ce mode de disintegration lente engendre la formation de nombreuses petites 
trouees dans la voflte, uniquement benefiques a une expansion laterale des cimes 
d'arbres sous-jacents et limitrophes, ou a la liberation d'une « regeneration » deja 
avancee. Le renversement ultime du tronc demembre provoque l'ouverture d'une 
breche plus importante mais toujours etriquee. En Foret de Tai, les plus grands 
arbres ne creent done pas les plus grandes ouvertures de la voute, comme cela fut 
signale par Putz et Milton (1982) et Brokaw (1985) dans la foret de Barro 
Colorado (Panama), oil les arbres paraissent d'autant plus sujet au deracinement 
que leurs dimensions soient importantes. 

Une tout autre image est presentee par les especes d'arbres atteignant entre 25 et 
35 m de haut, constituant la deuxieme assise des feuillages de la voute et celles ne 
depassant pas 25 m de haut (fig. 6.10), constituant autour d'une vingtaine de metres 
une troisieme assise, la plus occupee, que nous avons precedemment comparee a 
un faux-plafond dans l'edification de la voute (§ 6. 5). Ces deux assises, qui 
s'encastrent davantage l'un dans l'autre que leur ensemble dans celui des 
emergents, completent l'epaisse frondaison forestiere a structure alveolee et 
moutonnee. 

Ces arbres, a formes de feuillages moins etalees, mais toujours denses, avec une 
representation de peu d'especes caducifoliees (cf. Vooren, 1979), tendant a devenir 
plus haut que large, allant de formes globulaires, hemispheriques a lanceolees (cf. 
Kahn, 1983), inherentes a des conditions d'espacement de plus en plus limitees 
dans les regions inferieures de la voflte, semblent se soutenir mutuellement. En 
general depourvus de contreforts montants haut, remplaces parfois par un leger 
empattement de la base ou par des racines-echasses, ils sont plus susceptibles de 
subir des deracinements par interaction des forces erosives et des rafales de vent. 
Leur renversement accidentel peut creer des grandes ouvertures de la voute, 
surtout s'il s'agit de chutes multiples ou repetees, par l'implication des individus 
d'une trentaine de metres de haut, a cimes globuleuses et volumineuses. Leur tronc 
a faible potentiel de developpement ou a developpement attarde en diametre, sur-
monte d'une masse dense de feuillages, les rend vulnerables au bris par des tourbil-
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Ions de vent contournant les domes des emergents et les frappant aux abords des 
trouees. 

Les individus d'especes a dimensions modestes, generalement « surcimes », se 
retrouvent souvent victimes de chutes de bois, mais font preuve ulterieurement 
d'une remarquable capacite de regeneration de cime et d'une croissance intersti-
tielle qui, non seulement assure un retablissement rapide, mais permet egalement 
une fermeture complete de tout genre de breches. Le pourcentage eleve de morts 
accidentelles reduit cependant les chances de survie et la longevite des arbres dans 
ces regions de la voute, mais ceux arrivant au stade de deperissement succombent 
en general par pourriture de la base du tronc. II arrive regulierement que les arbres 
tombes soient encore en possession d'une partie substantielle de branches, en 
general fines mais tenaces. 

II est fort probable que les differences exprimees par les differentes modes et 
determinismes de la disparition des arbres de ces trois compartiments de la voute 
forestiere, ici exposes, se traduisent par des taux variables de mortalite et de 
renouvellement, done dans une expression de differentes structures de populations 
(cf. Vooren, 1979; Lang et Knight, 1983; Manokaran et Kochummen, 1987). Les 
taux de mortalite releves dans differentes forets tropicales (cf. Phillips et Gentry, 
1994) sont done probablement influences par des proportions differentes de ces 
grands groupes d'especes arborescentes ou types biologiques. A ce propos, nous 
rappelons ici la presence elevee dans la Foret de Tai d'especes qui plafonnent a des 
hauteurs entre 20 et 25 m. 

Cependant, il n'est pas encore bien etabli que la longevite de ces groupes d'especes 
soit significativement differente, bien que leurs differents taux de croissance (voir 
§ 5.3.2) semblent l'indiquer (cf. Lieberman et Lieberman, 1987; Swaine et al, 
1987b; Korning et Balslev, 1994). Mais, ages et dimensions ne sont que faiblement 
correles dans le monde des grands vegetaux comme le soulignent Harper et White 
(1974), White (1980) et Surakhan (1980). 
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7. RECONNAISSANCE D'ARBRES VIEILLISSANTS 

Contrairement aux organismes du regne animal, les vegetaux sont caracterises par 
un deploiement externe de leurs « organes » et, de ce fait, on peut facilement 
observer revolution de leurs aspects avec le temps. Cette facilite d'observation des 
structures vegetales nous permet, par exemple, de verifier aisement a quel moment 
le ble est mur pour etre recolte ou de « t i ter» les fruits pour suivre leur 
murissement. Tout critere de recolte d'une plante (eg. Dounias, 1993) est ainsi 
base sur revolution des parties vegetales auxquelles nous nous interessons chez 
ces producteurs primaires, mais la selection, et la precision avec laquelle elle 
s'effectue, se font selon 1'usage qu'on en fait. Les produits destines a la 
consommation sont, en general, soumis a des criteres de selection bien plus 
rigoureux que des produits destines a des usages plus divers (cf. Vooren, 1992c). 

II y a ce pendant un autre critere qui rentre dans nos us et coutumes de selection : la 
rarete ou l'abondance d'un produit. Tout ce qui est precieux est traite avec plus 
d'attention que ce qui est banal et « gaspillable » (voir epigraphe chapitre 1). Au 
moment de la rarefaction d'une denree, ou d'un produit utilitaire, il devient 
necessaire d'attribuer un plus grand soin a son utilisation (cf. Couty, 1980) et, si 
possible, a sa perennisation par restriction de recolte. Traditionnellement, les 
« totems », tabous ou interdits servaient a restreindre la consommation de produits 
rares ou prohibes a raison d'eventuels effets toxiques. Dans le monde industrialise, 
des aspects plus techniques les remplacent et l'etendue des saisons de chasse, 
l'augmentation des mailles de filets de peche et l'imposition de limites inferieures 
en diametre aux arbres exploitables en constituent quelques exemples courants. 
Ceux-ci s'averent cependant insuffisants comme mesures pour empecher la 
surexploitation chronique des ressources naturelles qu'on constate. Les efforts de 
developpement d'un systeme de certification du bois et d'une gestion durable des 
forets en constituent un autre exemple, plus recent et, de fait peut etre encore, 
excessivement complexe (eg. Ghazali et Simula, 1994; Bass, 1997; Higman et 
al, 1999). 

Ces evolutions nous ont conduit a envisager le developpement d'autres criteres de 
selection pour les arbres exploitables dans une foret dense humide tropicale (voir § 
2.5 et les propositions initiales de Vooren et Oldeman, 1980). Le maintien du 
potentiel de reproduction a pour cela etc retenu comme element clef et le 
retardement necessaire de la recolte d'un arbre jusqu'au point de son ultime declin 
afin de maximiser le nombre d'annees de presence en tant que producteur, et 
parfois «disseminateur», de graines (cf Terborgh, 1990; Primack, 1990). II 
devenait alors interessant de considerer l'expression morphologique des signes 
d'affaiblissement des grands arbres et de s'orienter vers un systeme de reconnais­
sance d'arbres vieillissants. Anticipant sur le developpement des methodes 
d'observation aeriennes de plus en plus performantes, il etait juge opportun, vu 
1'importante diversite des arbres dans les forets tropicales, de suivre une approche 
aerienne. La faisabilite de cette approche a ete examinee pour deux especes 
d'arbres facilement reperables, une espece representative pour la categorie des 
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Les arbres en situation de developpement libre n'entament pas une seconde 
poussee d'extension verticale, ayant d'ores et deja atteint le niveau energetique le 
plus eleve, et conservent alors un statut plus « ramasse ». Cette difference de taille 
entre individus en developpement libre (voir le cas extreme de la formation de 
multiples troncs sur la figure 7.4B) et en competition forestiere est egalement 
exprimee dans les relations hauteur - diametre sur la figure 7.2 et traduit claire-
ment l'lnfluence qu'exerce la matrice vegetale sur le developpement de la forme 
arborescente. La competition forestiere incite les individus evoluant dans une telle 
ambiance a atteindre des niveaux superieurs d'expansion maximale (voir § 2.5). 

7.3. 3 Expansion, regression et declin de la cime 

Du moment que l'arbre a atteint le niveau oii prevalent des conditions 
macroclimatiques, il a accompli l'essentiel de son extension verticale et son 
developpement se poursuit par une expansion laterale preferentielle. Ce 
deploiement lateral se realise par l'extension de la cime dans tous les sens avec 
l'expansion en peripheric des axes, de tailles de plus en plus reduites sous 
contrainte d'une augmentation trop importante de la resistivite du transport de la 
seve brute. «Surcimee», la masse foliaire, auparavant etablie a un niveau 
inferieure, n'atteint plus un bilan photosynthetique positif, i.e. gains de 
photosynthese versus pertes de respiration(c/ Kozlowski et al., 1991), et s'atrophie 
(stade V sur la figure 7.5). Par translocation de matieres et redistribution de la seve 
ascendante, cette desaffectation est benefique aux possibilites de developpement 
de la masse foliaire superieure qui poursuit son expansion. 

Cependant, avec la progression de l'extension laterale des axes, leurs inclinaisons 
augmentent et les angles plus obtuses garantissent une meilleure conductivite du 
systeme hydrique, ce qui favorise ensuite la portee laterale d'une croissance 
secondaire soutenue du cambium vasculaire. Cette reduction de la resistivite a la 
montee de la seve permet, d'abord en peripheric, ensuite en mouvement regressif 
vers la base des axes, la neoformation de rameaux courts, axes surnumeraires a 
faible potentiel d'extension, mais a formation concentree d'organes de 
transpiration, agregations de feuilles, appelees a defaut d'un meilleur terme 
«cimettes». Pour assurer leur part dans la montee du flux de la seve brute, 
ces cimettes sont l'expression finale de la vigueur expansive de l'arbre et ne 
repondent alors plus aux ressources disponibles que par edifications partielles du 
modele de croissance initial. Mais, elles s'averent, par la faible extension de leurs 
structures, plus efficaces dans l'adduction d'une quote-part vitale de la seve brute. 
Elles se definissent comme unites structurales du fait de la dependance collective 
d'une meme branche de conductivite de la seve, a elements courts, au sein d'un 
axe porteur, lui meme a extension reduite. Elles se comportent d'ailleurs, sous 
leurs formes miniaturisees, comme unites remplagables et aussi facilement 
«jetables » que les feuilles caduques elles-memes (cf. Oldeman, 1989), vu la 
frequence avec laquelle on les trouve sur le sol forestier lors de la periode de 
defeuillaison en saison seche, ou lors des periodes de floraison de juin a aout. 
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Avec leur demultiplication, une desaffectation des feuillages sur les ramifications 
longues, de formation anterieure, s'opere et on observe une eclaircie de la masse 
foliaire totale par deplacement des poussees de croissance foliaire apres chaque 
renouvellement annuel des feuilles vers la peripheric de chaque axe et ainsi de la 
cime planispherique2 toute entiere (transition du stade Via vers VIb sur la figure 
7.5). L'ecran foliaire sera, par consequent, constitue comme une ombrelle, 
surmontant comme une chape l'espace central cree par les ramifications des axes, 
avec desegregations individualists de feuillages, qui se limitent alors a une 
couche mince peripherique. 

La distribution clairsemee des feuillages groupees en chapelets sur les axes d'un 
meme ordre de ramification, les rameaux, respectant une certaine distance 
collateral par entourage d'un sphere d'exclusion, s'observe clairement quand on 
regarde une cime developpee en exposition contre le ciel (figure 7.6). 

Figure 7.6 Vue en exposition contre le ciel d'une partie de la cime de Piptadeniastrum africanum dans 
le stade de developpement VII (figure 7.5), montrant clairement les effete de « crown 
shyness », decrit par Jacobs (1955) et Ng(1977). 

Ce phenomene a ete initialement decrit par Jacobs (1955) sous le terme « crown 
shyness » pour exprimer la distance respectee entre les cimes d'arbres conspeci-
fiques qui s'etalent a un meme niveau, attribue par lui a l'abrasion des bourgeons 
par le contact des arbres sous l'effet du vent. Ng (1977; 1983), reprenant cette 
expression, l'a reconnu pour les feuillages groupes sur un axe d'un meme ordre de 
ramification chez les grands arbres et l'interprete en termes de concurrence evasive 
entre « crownlets » pour cause d'une reduction d'eclairement. 

2 
La terminologie pour la description des formes de cimes etant tres incomplete, voire inexistante, nous 

nous sommes permis d'introduire ce terme, a premiere vue inconsistent, mais indiquant un plan legere-
ment spherique ou « ombelliforme » (cf. Tailfer, 1989 :125). 
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Offermans (1985, 1986) et Gautier (1986) approfondissent ensuite les differentes 
hypotheses en favorisant celles basees sur des interpretations de la dynamique de 
croissance avec l'observation que le phenomene se presente singulierement dans 
les stades de developpement avance. 

En n'excluant aucune des hypotheses precedentes comme elements probables, 
contribuants a ]'amplification du phenomene, nous l'attribuons, dans une phase 
initiale, principalement a une difference dans la tension de vapeur d'eau et la 
composition de la couche d'air enveloppant chaque feuille, saturee d'eau par 
transpiration forte et a taux differentiels de C02 et 0 2 par echanges gazeux 
intensifs. Par amplification de ces effets, la couche d'air enveloppant chaque unite 
structurale de feuillages, operant sur une base d'approvisionnement commun de 
seve brute, leur assurant de l'eau de transpiration, se sature. Des « volumes de 
haletement» sont ainsi crees par tension de vapeur d'eau differentielle et un bilan 
C02 / 0 2 modifie dans l'environnement immediat d'une touffe de feuilles. Ce 
phenomene d'haleine foliaire se diffusant dans une couche d'air peripherique, 
influencant l'efficacite de l'echange gazeux par les stomates {cf. Kozlowski et al., 
1991), etape determinant dans le transport de la seve brute, devient vraisembla-
blement surtout perceptible dans des situations qui rendent la respiration difficile. 
Un volume d'exclusion de developpement de jeunes feuilles se forme, devenant 
deletere notamment dans des environnements a relative faible vitesse de vent et 
immobility suffocante de l'air, comme c'est notamment le cas a certaines heures 
sous des latitudes tropicales {cf Cachan, 1963), et dans des etats de hydratation 
critique de l'arbre, ou stress hydriques, qui n'apparaissent qu'a un stade de deve­
loppement avance ou le bilan hydrique de chaque unite structurale de feuillages 
devient precaire par approche d'une capacite limite du reseau approvisionnant. 

Ce phenomene de « haletement» represente done un signe precurseur d'une 
deshydratation et atrophie progressive de la cime d'un arbre apres avoir atteint son 
expansion maximale. Les contraintes d'un accaparement suffisant de seve brute, 
« puisee » jusqu'au sommet de l'arbre contre les forces de la pesanteur et de la 
resistivite des differents tissus conducteurs, se manifestaient deja dans un 
developpement miniaturise des unites de ramification d'ordre le plus eleve, les 
rameaux. La retrogradation dans le developpement final de l'arbre est au fait 
entame des l'approche de ce stade critique dans les bilans hydriques. Une 
regression generalisante va caracteriser la suite des processus du declin de la cime 
par stress hydriques successifs et periodiquement intensifies, resultant en atrophies 
amplifiers, d'abord aux extremites, aussi bien dans les chapelets de feuillages, que 
dans les branches porteuses et, par extension, dans toute la peripheric de la cime. 

Ce relatif manque d'eau aux ramifications d'ordre le plus eleve, avec une eclaircie 
de la chape foliaire qu'il engendre, exprimee d'abord par augmentation des 
volumes d'atrophie entre les unites de feuillage, la ou la situation devient la plus 
critique, va se repercuter, par diminution des niveaux de production photo-
synthetiques, sur l'activite racinaire par un ralentissement accelere de celle-ci et 
finira par declencher une retrogradation en chaine du fonctionnement de tous les 
systemes productifs. Une penetration de lumiere a l'interieur de la cime va 
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localement encore activer la formation des bourgeons sur des grands axes 
inferieurs et stimuler le developpement des rejets, aux formes reiterees du modele 
de croissance, completes celles-la par abondance, toutefois relative et tres 
localisee, des ressources (stade VII sur la figure 7.5). On peut, de fait, caracteriser 
ces « reiterations » par « traumatiques » (Oldeman, 1974a) pour leur apparition en 
phase avec le stress hydrique et la regression consecutive par atrophie de la cime. 

Tout cela se passe comme si la masse foliaire se retractait a des niveaux inferieurs 
dans la cime (stades VII et VIII sur la figure 7.5), a mieux d'assurer de nouveau 
une adduction suffisante de la seve brute. Apres expansion, une phase de 
regression a done fait son entree dans le developpement de la cime avec 
l'expression d'un phenomene depuis longtemps connu et decrit par les forestiers 
sous le terme de « descente de cime » (cf. ONF, 1977 ; Barthelemy et ai, 1993). 
Cependant, elle ne sera pas complete comme decrite par les derniers auteurs pour 
des arbres en situation de libre developpement oii la remission des rejets et la 
reconstruction d'une cime peut se poursuivre jusqu'a la formation de gourmands a 
la base du tronc. Chez l'arbre forestier, qui ne peut se maintenir ou readapter a des 
niveaux inferieurs dans la vofite forestiere, faute d'un eclairement suffisant, la pre­
miere etape dans la regression s'avere en general deja ultime (stades VIII et IX). 

Tout le developpement de la cime peut ainsi etre interprete sous des aspects 
d'ajustement de la conductivite du systeme hydrique avec un changement des 
angles de branchement qui constituaient d'abord par formation d'angles serr6s des 
veritables goulots d'etranglement et par adoption d'angles plus obtuses acquiere 
plus tardivement l'amelioration necessaire des flux d'adduction d'eau. 

Figure 7.7 Neoformation des racines a la base d'une reiteration regressive chez Corynanthepachyceras 
K. Schum. (modele de Massart) dans la Foret de Tai. Explication voir texte. 

II est egalement notable que Pepaississement prioritaire des bases et sections 
distales des axes est graduellement remplace par une croissance secondaire tardive 
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proportionnellement plus importante des sections intermediaires, deja signalee 
dans le § 5.3.1 pour l'axe primaire ou tronc d'arbre, comme si la diffusion de la 
seve elaboree avec les phytohormones diminuait et n'atteignait plus tout a fait, et 
peut-etre dans un stade plus avance plus du tout, sa destination ultime, qui fut 
avant la plus forte expansion de la cime celle du systeme racinaire, pour remedier 
aux insuffisances apparues ailleurs dans la circulation hydrique. 

La tendance, chez certaines especes, a la neoformation des racines a la base des 
«reiterations traumatiques» (cf. Torquebiau, 1979 et figure 7.7), que nous 
appelons ici, par apparition en plein phase de regression d'un arbre, des 
« reiterations regressives », en constitue un autre element flagrant. Elles apparais-
sent chez d'autres especes, sans croissance secondaire par absence d'un cambium 
vasculaire, au niveau des « endroits cumulatifs» dans la diffusion vers la base de la 
seve elaboree (cf. Halle et al, 1978, figure 29G). Leur exploitation, dans certains 
cas, d'un substitut du substrat edaphique, cree dans les troncs creux, a ete notee (cf. 
Janzen, 1976; Fisher, 1976). Cette apparition est probablement le dernier signe 
d'une reduction graduelle de la circulation hydrique interne de l'arbre, initialement 
capable de relier les extremites des systemes assimilateurs foliaires et racinaires. 
La description du developpement des systemes racinaires de Kahn (1978) presente 
une similitude remarquable avec revolution de l'appareil vegetatif aerien par 
realisations d'une premiere phase a forte expansion avec une exploitation spatiale 
tres etendue, ici du substrat edaphique, suivie d'une seconde phase, qu'on pourrait 
qualifier de regressive, caracterisee par une plus faible exploitation du volume 
edaphique proche de la base du tronc et probablement apte a recycler les elements 
nutritifs contenus dans une necromasse qui s'accumule au sol dans cette phase. 

La « descente de cime » peut done s'accompagner, au sein d'un arbre en pleine 
phase de regression, en employant une expression aussi imagee, d'une « remontee 
des racines ». Ce ne serait, finalement, que grace a une subsistance locale de stocks 
et reserves trophiques et hydriques dans la masse ligneuse que cette neoformation 
peut encore avoir lieu et que ce fonctionnement reduit par capacitance de systemes 
contractes peut s'instaurer. Dans quel stade la deconnexion du systeme racinaire 
via une diminution et des arrets localises de croissance secondaire du cambium 
vasculaire devient alors ineluctable est difficile a dire, peu d'etudes decrivent la 
degradation, probablement graduelle, de son fonctionnement, mais du moment 
qu'une attribution diminuee des produits photosynthetiques s'effectue, un ralentis-
sement de son fonctionnement peut etre suppose. 

Le declin de l'appareil vegetatif qui s'ensuit est done graduel mais complet, tel que 
decrit auparavant (§ 6.9). La deshydratation et atrophie progressives de l'arbre 
affectent l'efficacite des systemes de defense dependant d'une turgescence des 
tissus conducteurs et de la production et transport des substances phytochimiques 
dans des reseaux et tissus specialises. Une infestation de l'arbre par des insectes 
xylophages et pathogenes devient des lors possible. La dessiccation totale du bois, 
telle qu'on l'observe chez des arbres morts sur pied, vide de toute reserve en eau 
par les dernieres repousses traumatiques, ralentie cependant sa decomposition. 
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7. 3 .4 Reconnaissance aerienne du vieillissement 

A defaut d'une comprehension meilleure du phenomene, toujours recherchee dans 
une alteration du genome, nous definissons le vieillissement, sans paraphraser 
inutilement une enigme scientifique qui ne se revcle pour 1'instant que par des 
expressions visibles de modifications organiques, dans le contexte-ci comme « le 
processus menant au declin de l'arbre ». Apres analyse des phenomenes de 
l'expansion et de la regression de la cime dans les paragraphes precedents, il est 
pragmatique que nous nous orientons dans la reconnaissance aerienne de ces 
processus immediatement sur les premiers signes annoncant la regression de la 
cime. Ceux-ci apparaissent dans une individualisation reconnaissable d'unites 
structurales de feuillages, dont les formes les plus reduites sont disposees en 
chapelets (voir figure 7.6), et dans une augmentation de leur espacement collateral 
(cf. Vooren, 1992c). 

Une premiere approche s'orientant sur les dimensions de la cime entiere et sa 
modification avec le developpement de l'arbre a du etre abandonnee pour deux 
raisons principales. Premie re me nt, la photographie aerienne a grande echelle sans 
points de reference au sol ne permet pas, techniquement, de realiser des mesures 
geometriques a valeur absolue, done comparables entre differents specimens. 
Deuxiemement, il s'averait impossible du point de vue logistique, vu la limitation 
du temps de recherche sur le terrain, d'effectuer des observations dans le temps et 
de suivre le developpement des phenomenes aupres d'individus arrives dans des 
stades montrant le debut d'une regression. 

Par contre, il s'averait interessant de tenter de quantifier la proportion des espaces 
non occupes par des feuillages, volumes de haletement et d'atrophie, a l'interieur 
d'une cime de Piptadeniastrum en vue d'etudier revolution de ce parametre avec 
l'alteration des composantes d'une cime, telle que cela se presente sur des 
photographies aeriennes, representations a deux dimensions des volumes. Les 
problemes qui s'annoncent pour delimiter et quantifier ces volumes, occupes par 
des feuillages dans une cime, sont cependant complexes et tiennent a la geometrie 
quasi fractale de leurs contours (cf. Mandelbrot, 1984). Par exemple, imaginons, 
pour un instant, que la chape foliaire d'une cime soit composee d'une seule couche 
de feuilles, soigneusement juxtaposees, les volumes etant ainsi reduits aux 
surfaces, supposees planes. Les espaces non occupes se quantifieraient alors a la 
somme des surfaces « vides » apparaissant a l'interieur de chaque limbe foliaire, 
qui est de type bipenne chez Piptadeniastrum, forme deja designee pour reduire les 
effets de l'apparition de volumes de haletement (cf. Givnish, 1978), done 
extremement complexe de decoupage, ensuite des espaces entre limbes, par 
extension du probleme aussi complexes, entre conglomerations de feuilles, entre 
unites de feuillages par chaque ordre de branches et, finalement, ceux s'etendant 
jusqu'aux contours de la peripheric de la cime. Une hierarchisation en cascade 
d'espaces serait alors a prendre en consideration, chacun avec une delimitation 
fortement decoupee a geometrie quasi fractale, pour arriver a une addition exacte 
des surfaces extra foliaires dans une seule cime. 
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Cependant, en realite, la cime d'un arbre ne se presente pas comme une surface 
plane et n'est jamais composee d'une seule et unique couche de feuilles 
soigneusement juxtaposees, meme si pour certaines especes les ajustements dans 
les feuillages peuvent aller dans ce sens au cours du developpement de l'arbre (cf. 
Horn, 1971). II serait done vain de vouloir prendre en consideration ici les espaces 
foliaires composes. Les inclinaisons des limbes, variables a differentes heures de la 
journee, ne le permettraient d'ailleurs pas. De meme, les espaces tres reduits entre 
feuilles dans une meme « cimette », densement implantees sur le court rameau, 
sont, dans la pratique, impossibles a delimiter sur une photographie aerienne, aussi 
grande soit Fechelle adoptee. Mais, tout en ignorant ces faibles espaces, le 
probleme reste, par son caractere quasi fractal, invariablement le meme, indepen-
damment de l'echelle d'observation. On s'apercoit d'ailleurs, par la force d'avoir 
agrandi l'image photographique, que sa resolution est limitative, composee de 
minuscules grains, et qu'il faudrait toutefois se contenter de cette abstraction de la 
realite. De fait, un maillage d'un degre de resolution inferieure peut etre superpose 
pour ajuster le degre d'abstraction souhaite et on peut quantifier dans celle-ci les 
teneurs des differents pixels. Ou, encore, on peut tenter de faire abstraction de la 
structure fractale, qui designe les contours, et tracer des limites approximatives 
plus fluides. Cette derniere approche a ete experimentee par Offermans (1986) 
pour delimiter la surface foliaire dans une cime de Piptadeniastrum. Nous 
presentons quelques observations ici. 

Estimations de la surface foliaire 
D'apres les series stereoscopiques des photographies aeriennes realisees, 
Offermans (1986) a tente de quantifier la surface foliaire dans une cime d'un 
exemplaire de Piptadeniastrum (no. 39, tableau 7.1) arrive dans le stade de 
developpement VIb (figure 7.5) par planimetrie. Un triplet stereoscopique en 
panchromatique (figure 7.8) a ete prepare et un couplet stereoscopique en infra-
rouge (figure 7.9), afin de comparer les precisions obtenues dans les efforts de 
delimitation des feuillages avec ces differentes emulsions. 

Figure 7.8 Triplet stereoscopique en emulsion panchromatique (Kodak Tri-X 2403) de la cime d'un 
Piptadeniastrum africanum dans le stade de developpement VIb montrant un debut d'indi-
vidualisation des unites structurales de feuillages. Echelle environ 1/ 1.100*°". 
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Figure 7.9 Couplet stereoscopique en emulsion infra-rouge (Kodak 2424) du meme arbre represents sur 
la figure 7.8. Echelle environ 1/l.KXT". 

II va de soi, que par son aspect quasi fractal, la delimitation des feuillages s'avere 
arbitraire et qu'il est necessaire d'opter de prime abord pour une delimitation 
interne ou externe, c'est-a-dire une ligne rejoignant les decoupages complexes par 
une bordure fluide interieure ou exterieure. La premiere option a ete utilisee par 
Offermans, ce qui signifie que des espaces limitrophes mixtes ont ete quantifies 
comme etendues d'air, sous-estimant ainsi la surface foliaire reelle. Ensuite il a ete 
necessaire de faire abstraction des feuillages d'un niveau inferieure, encore present 
dans ce stade de developpement de l'arbre (tableau 7.1) et parfois observables dans 
les interstices du premier ecran. En d'autres termes, tout feuillage sous-jacent a 
moindre reflexion spectrale a ete ignore, sous-estimant encore la surface foliaire 
totale. 

A. B. C. 

Figure 7.10 Trace des contours de la cime et des unites structurales des feuillages de la cime de 
Piptadeniastrum africanum no.39 d'apres les photographies aeriennes (figures 7.8 et 7.9). 
A. D'apres image unique d'emulsion panchromatique. B. D'apres image unique d'emulsion 
infra-rouge. C. D'apres images stereoscopiques d'emulsion infra-rouge. 
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La surface globale des unites de feuillage n'etant pas plane, mais courbe, il est 
effectivement apparu que la reflexion des ondes de l'infra-rouge est plus forte en 
bordure et « penetre » , pour ainsi dire, plus profondement la cime, ameliorant la 
precision de l'estimation des surfaces foliaires aux rebords (figure 7.10 A-B). II est 
egalement evident qu'une delimitation en observation stereoscopique beneficie 
d'une plus grande precision par son champ de profondeur qu'une delimitation des 
feuillages a partir d'une image simple (figure 7.10 B-C). 

A l'aide d'un reseau de coordonnees fictif et d'une altitude de vol approximative, 
on peut effectuer une estimation des surfaces et longueurs des contours des unites 
de feuillages distinguees. II est evident que les valeurs obtenues n'ont pas une 
grande signification comme valeurs absolues, mais peuvent servir a demontrer 
l'importance des differences qui apparaissent entre les estimations effectuees dans 
des images de differentes emulsions et en mono- ou stereoscopie (tableau 7.2). 

Tableau 7.2 Comparaison de differentes estimations des surfaces et longueurs des contours d'unites de 
feuillage distinguees dans la cime d'un Piptadeniastrum africanum (no. 39) selon les 
emulsions photographiques et les interpretations en mono- ou stereoscopie (d'apres 
Offermans, 1986). 

Parametres consideres 

CONTOURS 
Peripherie de la cime 
Trace unites de feuillage 

SURFACES 
Cime entiere 
Total unites de feuillage 
Espaces vacants 

Emulsion panchromatique 
Image simple 

146,7 m 
649,2 m 

697,9 m2 

593,4 m2 

104,5 m2 

(15 %) 

Emulsion infra-rouge 
Image simple 

115,6 m 
609,7 m 

645,6 m2 

537,0 m2 

108,6 m2 

(17 %) 

Emulsion infra-rouge 
Couplet stereoscopique 

162,9 m 
630,1 m 

751,1 m2 

592,6 m2 

158,5 m2 

(21 %) 

Les ecarts entre ces differentes estimations s'averent, bien consideres, assez 
importants. Une tentative de les reduire par une estimation ne prenant en compte 
que des estimations selon six lignes radiales d'echantillonnage disposees en etoile 
sur la surface de la cime ne change evidemment pas la precision (cf. Offermans, 
1986), entre 15 et 23% de la surface sont ainsi estimees vacants, mais limite 
considerablement le temps de travail pour un resultat comparable, qui reste, 
somme tout, tres approximate. 

Quantification de la penetration de lumiere 
Une toute autre approche consiste a considerer une photographie aerienne de la 
cime d'un arbre comme un document deja quantifie par le procede photographique 
qui fixa les quanta de lumiere sur une pellicule photosensible. La quantite de 
lumiere reflechie par l'objet est cependant variable et soumise a la quantite de 
radiation incidente au moment de la prise d'images et a la constitution de la 
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surface refractante, ou de l'etat de developpement et de turgescence des feuillages 
dans le cas d'un arbre. La captation depend de la photosensibilite de la pellicule 
photographique enregistrante, du degre d'ouverture du diaphragme et du temps 
d'exposition et de developpement de la pellicule et de la temperature du bain avec 
les agents chimiques revelateurs. Autant de facteurs de variability a maitriser pour 
obtenir un document representant fidelement le spectre des contrastes de 1'objet 
photographie. II va de soi que le procede pour normaliser ces prises de vues en 
documents quantitativement comparables soit complexe. 

La problematique n'est pourtant pas nouvelle, elle s'applique d'ailleurs par 
extension a toute procedure photographique et a ete exploree dans un grand 
nombre d'etudes sur la penetration de la lumiere en foret et les besoins d'eclaire-
ment des vegetaux a differents stades de vie (voir, par exemple, les syntheses 
bibliographiques dans Alexandre, 1982a, b). La photographie hemispherique avec 
un objectif en «oeil de poisson» a notamment ete experimentee pour ses 
possibilites d'une representation quantifiable du couvert vegetal et d'estimation de 
l'indice de la surface foliaire. La solution preconisee ici consiste a pousser les 
contrastes de l'image au maximum afin d'obtenir un document a spectre de 
tonafites reduit, faisant clairement apparaitre les portions du ciel non obscurcies 
par les feuillages (eg. Horn, 1971; Alexandre, 1982b). Ces images de feuillages a 
contre-jour presentent cependant l'inconvenient de comporter les effets de la 
diffraction de la lumiere aux bordures de surfaces opaques et notamment par 
penetration a travers de tres faibles fentes ou interstices existantes entre feuilles ou 
unites de feuillages. II est ainsi que nous remarquons que les effets de « crown 
shyness », auparavant decrits, paraissent toujours plus importants quand on observe 
la cime d'un arbre en exposition contre le ciel (voir figure 7.6), que quand on 
l'observe chez le me me arbre en vue aerienne (voir figures dans Offermans, 1986). 
On obtient une impression de l'ecartement de feuilles ou unites de feuillages qui 
est beaucoup plus importante qu'il ne le soit en realite. Peu d'attention a ete 
accordee dans les descriptions de « crown shyness » a ce phenomene d'illusion 
d'optique qui se presente par diffraction de la lumiere et qui donne une image 
exageree de la grandeur d'une aperture fine sous l'effet de la formation des halos 
de lumiere par forte incidence de radiations solaires. De ce fait, nous considerons 
les observations effectuees contre ciel erronees sous de telles conditions, du moins 
pour les estimations de proportions de surfaces occultees ou permeables a la 
lumiere incidente d'un ecran de feuillage. 

Un tout autre probleme se pose avec cette technique de photographie contre ciel, 
notamment celui de la difficulte de representer la cime entiere d'un seul grand 
arbre. Impossible par l'obstruction en position centrale de l'axe porteur, le tronc, et 
les arbres sous-jacents. II nous a par consequent paru judicieux d'examiner les 
possibilites d'utiliser les prises de vue aeriennes pour estimer les proportions de 
surface a tres faible reflexion de lumiere incidente dans une cime d'arbre et qui 
permettraient alors la penetration de la lumiere vers des niveaux sous-jacents. La 
quantification des surfaces de trouees apparentes par planimetrie s'averant 
complexe et laborieux (voir ci-dessus), il semble plus pragmatique d'effectuer des 
mesures de penetration de lumiere a partir des negatives photographiques. Afin que 
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les images soient entierement comparables, elles devront idealement etre prises par 
temps a ciel uniforme, aux memes heures de la journee avec la meme pellicule 
photosensible, avec les memes reglages de l'appareil photographique et parametres 
de developpement des pellicules. Ceci etant rarement le cas, nous avons essaye 
d'ajuster au mieux les reglages differents lors de la projection. Pour ce faire nous 
avons utilise un dispositif simple et peu onereux consistant en un projecteur 
classique de diapositives, un luxmetre avec capteur photovoltaique avec une 
surface photosensible circulaire. En ajustant avec le projecteur l'image en 
diapositive de la cime de l'arbre a mesurer jusqu'a ce qu'elle couvre entierement la 
surface circulaire du capteur photovoltaique, done en l'ajustant au cercle le plus 
proche realisable a l'interieur de la peripheric de la cime de l'arbre, on peut 
proceder a la lecture du pourcentage de lumiere transmise par rapport au signal 
lumineux incident du projecteur. En repetant ces lectures pour des arbres en 
differents stades de vieillissement une estimation du taux de penetration de la 
lumiere avec la variation du taux de recouvrement des feuillages a l'interieur d'une 
surface idealisee de cime circulaire peut etre obtenue. 

Cependant, dans les series de photographies realisees, seule la serie en Kodak Tri-
X du 11 mai 1984, prise entre 16 :04 et 16 :26 heures, presentant les memes 
conditions d'incidence d'eclairement pour les arbres photographies, permettait de 
comparer la reflexion lumineuse de trois specimens apparaissant dans leur 
integralite sur une seule image. De ces trois arbres, deux ont ete decrits pour leur 
criteres de vieillissement selon les observations effectuees au sol. Cette base de 
reference a ete jugee trop etroite pour presenter et interpreter les mesures realisees 
dans les images aeriennes. II est pour cela indispensable de disposer des series de 
photographies aeriennes, realisees lors des conditions d'eclairement uniformes 
durant le meme vol et representant un grand nombre d'individus en phases 
differentes de vieillissement. 

159 



7. 4 Developpement de Pycnanthus angolensis (Welw.) Warb. 

7.4 .1 Description succincte de l'espece 

Notes taxinomiques 
Le nom du genre est derive du grec puknos, ce qui signifie a l'etroit, et anthos, 
fleur, referent aux fleurs males densement groupes dans les inflorescences. 
L'echantillon type a ete recolte par Welwitsch en Angola, d'ou son binome 
angolensis (cf. Voorhoeve, 1979). L'ancien synonyme Pycnanthus kombo Baill. 
Warburg est parfois encore utilise. Une variete angolensis est reconnue par Tailfer 
(1979), qui montrerait « un veloute amarante persistant sur la face inferieure des 
feuilles ». 

Physionomie 
Le port ou habitus est caracteristique des Myristicacees : un tronc monopodial 
muni de couronnes etagees de courtes branches horizontales, rappelant la forme 
d'un ecouvillon. En peripheric, des rameaux et feuilles tombantes, toujours multi 
perforees par attaques d'insectes lors du bourgeonnement. En situation libre, les 
branches peuvent s'allonger et devenir retombantes ou avoir l'apparence de se 
redresser par epaississement, edification d'axes orthotropes et senescence de la 
partie distale. Feuilles simples, alternes, allongees, cordees a la base, avec des 
nervures proeminentes en dessous, paralleles et de couleur fauve. Arbre 
sempervirent. Fruits en grappes, ellipsoide, noiratre, avec deux valves epaisses, 
jaunatre a l'interieur, s'ouvrant au sommet et exposant une seule graine brun/noir 
arillee, laciniee rose/rouge, sucree. L'espece est mono'ique a fleurs unisexees, mais 
parfois suspectee dioique (cf. Hall et Swaine, 1981), caractere omnipresent chez 
les membres de la famille des Myristicacees (cf. Ng, 1983). L'arbre atteint 
couramment entre 30 et 35 m de haut, plus exceptionnellement 40 m. Le tronc 
droit et circulaire peut depasser 1 m de diametre et les gros specimens developpent 
des epaississement a la base des racines et quelques courts accotements, dont les 
plus developpes se situent sur pente typiquement du cote amont. Le rhytidome se 
detache par fines plaques ou lamelles, de teint general gris/brun sombre avec 
taches blanchatres et verdatres par presence de lichens et mousses. 

Aire de repartition 
Arbre typique des formations denses humides semi-decidues et sempervirentes qui 
partage avec Piptadeniastrum la meme vaste aire de repartition guineo-congolaise. 
A fortes densites souvent considere typique pour des forets secondaires (De Saint 
Aubin, 1963; Voorhoeve, 1979), mais egalement bien represente en foret 
« primaire » (cf. Aubreville, 1959), ou on le trouve toujours a l'etat disperse. 
L'espece semble s'accommoder a tous les types de sol, sauf ceux formes par 
hydromorphie en zones inondees, mais montre dans la region de Tai une plus forte 
affinite pour les positions topographiques elevees. Schnell (1950, cite dans 
Mangenot, 1955) adoptait pour Pensemble des forets montrant la presence de 
l'espece, alors consideree suffisamment representative, la classe phytosociologique 
des Pycnanthetea. La forte ressemblance, voire homologie, de l'espece avec un 
representant sud-americain de la meme famille, Virola surinamensis, est frappante 
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et les caracteristiques des deux especes dans la distribution, modes de regeneration 
et exigences de croissance sont vraisemblablement comparables. 

Regeneration, croissance et relations fauniques 
Les graines de l'arbre sont disseminees par de nombreuses especes de singes 
arboricoles et d'oiseaux (cf. Gautier-Hion, 1990), pour lesquelles les graines 
arillees representent une source vitale de nourriture, murissant en debut de saison 
seche (cf. Swaine et Hall, 1986, fig. 4.18), en dehors des periodes de fructifications 
abondantes (« key stone species »). L'etat disperse des arbres et de sa regeneration 
dans des clairieres peuvent partiellement etre explique en termes de modes de 
dissemination par des singes, calaos et touracos, frequentant ces lieux, et de 
predation quasi-totale des graines aupres des arbres producteurs par des insectes et 
rongeurs, comme signale pour Virola (cf. Howe et al., 1985 ; Howe, 1990). Les 
graines arillees montrerait un plus faible taux de germination que des graines 
nettoyees. 

La croissance de l'arbre est reputee rapide. Un eclairement modere en situation mi-
ombragee est bien supporte (cf. Catinot, 1965 ; Hall et Swaine, 1990) et la 
croissance en chablis, ou autre trouee de faible ouverture en foret, ou encore sous 
couvert leger d'un premier recru apres defrichement, doivent parfaitement 
satisfaire les besoins de l'espece. Nous estimons que les specimens beneficiant des 
conditions optimales peuvent atteindre leur taille adulte en 30 a 40 ans, ce qui 
representerait une croissance moyenne en hauteur de 1 m /an environ. La longevite 
est situee dans une fourchette de 100 a 120 ans (cf. Redhead, 1968, cite dans 
Ashton etal, 1983). 

L'espece se developpe selon le modele de croissance de Massart, decrit pour cette 
espece par Halle et Oldeman (1970, fig. 54 et 55). L'architecture est caracterisee 
par un tronc monopodial a croissance rythmique, initialement avec phyllotaxie 
spiralee avec un indice 2/5, et accroissement progressif des dimensions des limbes. 
A la fin de chaque pulsion d'extension orthotrope, 5 bourgeons tres densement 
formes en spirale, donneront naissance a 5, par defaut parfois 4, branches 
plagiotropes, egalement a croissance rythmique et d'extension en longueur 
variable selon l'ordre spirale. Les feuilles distiques et alternes inserees sur ces axes 
montrent egalement des differences de dimensions par rapport a leur formation en 
«pulsions» rythmiques. L'orientation de remission des axes dans chaque 
couronne change egalement avec un indice spirale, oriente a droite dans 
l'hemisphere nord, vraisemblablement sur la meme base de 2/5. Nous y 
reviendront dans la discussion de revolution de l'arbre dans le paragraphe suivant. 

Bois 
La coupe ou tranche est tendre et de couleur rose, foncant rapidement a l'air vers 
brun sombre et une liquide aqueuse rougeatre trouble est secretee apres incision de 
l'arbre, de maniere moins abondante en saison seche. Le bois de Pycnanthus ne 
montre pas de difference notable entre le bois de cceur et de l'aubier. De teint gris-
rose, il montre un grain plutot grassier avec de nombreux pores. La durabilite 
naturelle est du fait faible et il resiste mal aux attaques de differentes insectes et 
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champignons et doit etre protege des son exploitation (Guigonis, 1974). Les cernes 
d'accroissement sont difficiles a detecter (Mariaux, 1967) et les vaisseaux sont de 
diametre moyen a petit et irregulierement distribues (< 1 / mm2) en courtes rangees 
radiales. Parenchyme vasculaire souvent indiscernable, juxtavasculaire si present. 
Les canaux secreteurs d'exsudats ont une orientation radiale, engaines par le 
parenchyme des rayons. 

Utilisation 
Le bois est commercialise sous les noms Ilomba ou Oualele et, d'une densite 
volumique de 380 - 570 kg/m3, utilise dans l'industrie de deroulage pour la 
confection des couches interieures de contre-plaque en remplacement de l'okoume 
et dans l'industrie d'emballage et de la menuiserie legere, moulures et baguettes 
(Heilig, 1981). Quelques 90.000 m3 ont ete exportes annuellement de Cote d'lvoire 
lors des annees 70 et 80 (Borota, 1991, table 3), mais son importance est differem-
ment appreciee par les pays exportateurs de bois : peu considere au Ghana, il est le 
troisieme bois d'exportation du Gabon. Avant les annees cinquante, peu d'attention 
avait meme ete attribute a l'utilisation potentielle de cette essence qui fut alors 
eliminee en tant qu'indesirable lors des operations sylvicoles au Nigeria (Schmidt, 
1991). Selon Tailfer (1979) l'exsudat est utilise localement au Cameroun pour 
favoriser la cicatrisation des plaies et stimuler la production du lait maternel. 

7. 4. 2 Organisation de la forme arborescente 

Pycnanthus se developpe selon le modele de croissance de Massart et a meme ete 
retenue par Halle et Oldeman (1970) comme « espece type » pour la description de 
ce modele. La croissance est rythmique et l'extension des axes se realise par 
consequent en pulsions dont l'origine reste mal elucidee, mais a probablement trait 
aux sevrages periodiques de 1'alimentation en seve brute des points de croissance 
par rythmicite diurne et amplifications periodiques d'ondes avec une extension 
radiale dephasee du cambium vasculaire. Halle et Martin (1968) ont intensivement 
etudie la question chez l'Hevea et demontrent la croissance continue du systeme 
racinaire qui ne peut done etre mis en cause et ne peut d'ailleurs subir d'influences 
exogenes, sauf par secheresse saisonniere ou baisse importante de temperature. Les 
parties aeriennes sont par contre exposees au periodicites diurnes par alternance 
des conditions nocturnes et diurnes, induisant des mouvements peristaltiques par 
gonflement et retrecissement des axes selon leurs etats de turgescence (voir § 
6.8.2). Cette difference est probablement periodiquement aneantie dans le systeme 
hydrique par embolie et arret de croissance au moment d'une forte interference des 
ondes par depassement de la capacite des vaisseaux transporteurs. 

Comme stipule dans la section precedente, la forme arborescente est erigee par un 
tronc monopodial orthotrope a bourgeon terminal assurant l'extension en hauteur. 
A distances regulieres, des axes lateraux sont emis, montrant la meme rythmicite 
d'extension que l'axe primaire (figure 7.11). Contrairement a l'Hevea oil les 
dimensions des limbes diminuent au cours de chaque pulsion de croissance, elles 
augmentent chez Pycnanthus, comme si la montee de la seve s'amorcait lentement 
et, une fois en quantite suffisante, elle permettait la preformation des bourgeons 
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d'axes lateraux. Probablement par approche d'une capacite-limite du systeme 
hydrique a ce stade critique, Peclosion necessitant beaucoup d'eau, la pulsion de 
croissance s'arrete. Une nouvelle pulsion d'extension n'est possible qu'au moment 
que l'adaptation de la capacite du systeme hydrique par croissance radiale 
soutenue du cambium vasculaire s'est realisee. Une alternance d'extensions a 
predominance longitudinale et radiale s'effectue ainsi. Pour expliquer la difference 
entre dimensions grandissantes ou retrecissantes des elements formes au cours de 
chaque pulsion, l'anatomie vasculaire, avec une predominance dans le bois initial 
d'une macro ou microporosite, joue probablement un role important. 

Figure 7.11 Evolution de la forme de l'arbre juvenile au cours de son developpement et avant d'atteindre 
sa hauteur definitive. A, B et C : Stades de l'arbre juvenile conforme au modele de Massart. 
D: Plan d'une couronne d'axes laterales. D'apres Halle et Oldeman, 1970. 

Comme chez les coniferes adoptant le meme modele de croissance, l'arbre semble 
peu sensible aux variations environnementales dans P edification de ses structures 
selon le plan architectural. Sous des conditions optimales d'eclairement, 
Pextension verticale de l'axe primaire se poursuit invariablement jusqu'a la limite 
des capacites de conductivity du systeme hydrique. Resistivite des vaisseaux et 
forces de pesanteur versus montee capillaire, pression racinaire et succion foliaire 
semblent predominer dans la determination du point culminant de Pextension 
verticale du tronc {cf. Mohren, 1987). Experimentalement, Oldeman (1974a) a 
montre les effets d'une perte precoce de la « dominance apicale ». En sectionnant 
l'axe primaire juste au-dessus d'une couronne de branches, les bourgeons axillaires 
a la base de ces axes lateraux remplacent l'apex. Si celles-ci sont egalement 
eliminees, un axe orthotrope se developpe sur la plus forte branche de la couronne 
a quelque distance de la base. Cet axe se developpe ensuite comme tronc de 
remplacement, jusqu'au point d'atteindre les memes dimensions radiales que l'axe 
primaire sectionne. 
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7.4 .3 Expansion, regression et declin de la cime 

Une certaine rigidite dans le developpement de l'arbre selon son plan architectural 
doit etre soulignee. Dans une ambiance forestiere avec un eclairement modere, 
mais uniforme, l'arbre se developpe strictement conforme a son modele initial, 
erige d'une maniere symetrique. Les specimens etudies n'ayant pas encore atteint 
leur taille « adulte » montrent cependant les variations induites par un eclairement 
unilateralement plus important, incitant l'extension des branches plagiotropes au-
dela d'une longueur assurant leur rigidite par croissance secondaire soutenue du 
cambium vasculaire, ce qui leur confere un aspect sarmenteux en forme retom-
bante. Ce retardement dans l'accroissement radial des rameaux confere un port 
« pleureur » a l'arbre. Ceci est particulierement bien exprime chez des exemplaires 
en libre developpement dans les recrus secondares et friches (figure 7. 12). 

'MM 
' % 

Figure 7.12 Forme arborescente particuliere de Pycnanthus angolensis en developpement libre. 

L'elagage des branches atrophiees avec l'extension en hauteur du tronc, laissant 
des cicatrices perspicaces sur la partie apicale, contribue au developpement d'une 
cime peu profonde avec en general moins d'une dizaine de pseudo-verticilles de 
branches. Seulement les dernieres couronnes initiees s'averent encore completes, 
composees de 4 ou 5 branches. Comme dans la rosette de feuilles d'une plante 
vivace, leurs positions sequentielles s'alternent dans un plan vertical, mais l'indice 
spirale de l'etagement n'a pu etre determine avec exactitude a cause de la 
frequence d'axes atrophies dans ces stades de developpement de l'arbre. Avec 
l'extension en hauteur du tronc, le diametre de la cime augmente, mais n'excede 
rarement une vingtaine de metres pour des specimens en pleine « expansion ». 
Encore une fois, la comparaison avec le developpement de certains coniferes 
s'impose : une expansion laterale limitee et une extension en hauteur soutenue, 
jusqu'a dissipation de l'alimentation predominante de l'apex de l'axe primaire en 
seve brute. 
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Arbre de deuxieme grandeur, Pycnanthus est adapte pour occuper une place 
interstitielle dans la voute forestiere (voir l'exemplaire represente sur la figure 
5.2), ce qui ne stimule pas son developpement lateral, deja confine par les 
possibilites architecturales initiales du modele de croissance et l'anatomie 
vasculaire a faible nombre de pores et quasi absence de parenchyme vasculaire. 
Les branches favorablement exposees et, de fait, munies d'un plus fort potentiel de 
developpement, donnent naissance a des axes orthotropes, reproduisant le modele 
d'un arbre miniaturise (figure 7.13, stades 2 et 3). 

J ii 
Figure 7.13 Stades de developpement de Pycnanthus angolensis representant l'expansion, la regression 

et le declin de la cime de l'arbre selon des observations faites sur 44 individus dans la Foret 
de Tal et quelques autres localites en Cote d'lvoire. 
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Ce phenomene devient plus frequent avec l'approche du point culminant de 
Pextension en hauteur de l'axe primaire, comme si la formation d'axes d'un ordre 
supplementaire etait inhibee par une « dominance apicale » (voir objections contre 
ce terme dans Halle et al, 1978) preexistante. Les sections distales d'axes lateraux 
situees au-dela des endroits ou les axes orthotropes s'erigent vont s'atrophier, 
probablement par accaparement de la quasi totalite de la seve brute par les 
structures en formation. Ceci est a comparer avec la formation de « cimettes » 
chez Piptadeniastrum et la translocation des ressources a ces structures nouvelles. 
Le nombre de branches est cependant plus restreint dans l'expression de 
l'architecture de Pycnanthus et se limite a 5 ou, plus exceptionnellement, 6 et, 
dans ce dernier cas, les rameaux restent greles et deviennent retombantes, comme 
si a cet ordre de ramification les conditions n'etaient plus reunies pour assurer, 
meme a retardement, leur accroissement diametral. Les feuillages sont eparses et 
regroupes aux extremites des rameaux, en rangees distiques. 

La regression de la cime s'initie par une atrophie des « cimettes », formees sur les 
dernieres couronnes de branches (figure 7.13 stade 4). Leurs rameaux avec les axes 
porteurs qui sont les plus eloignees de l'axe primaire paraissent les plus vulne-
rables, par ce processus de dessechement graduel en direction basipete, decrit 
auparavant in extenso pour Piptadeniastrum. C'est le signe le plus evident d'un 
debut de senescence. La perte de la « dominance apicale » avec un arret de remis­
sion de nouvelles couronnes de branches la precede et indique I'arret d'extension 
en hauteur. Les dessechements localises aux extremites de la cime indiquent le 
blocage de la croissance en diametre qui va se generaliser lots du declin graduel de 
l'arbre. Vu le faible nombre de specimens qu'on observe dans ce stade de declin 
avance, un seul sur 44 d'etudies, il est probable que les processus de la degradation 
ultime se deroulent rapidement. La faible durability du bois le rend probablement 
vulnerable aux attaques d'insectes et autres agents decomposeurs qui peuvent 
librement agir des que la turgescence des tissus s'affaiblit et la production de 
substances phytochimiques aux effets repulsifs s'arrete. 

7.4 .4 Reconnaissance aerienne du vieillissement 

Les possibilites de la reconnaissance sur photographies aeriennes des phenomenes 
de vieillissement chez Pycnanthus s'averent plus delicates que chez les especes 
d'arbres emergents, notamment par sa moindre detection dans la voute forestiere 
en tant qu'arbre individualise. Les cimes de nombreux specimens peuvent rester 
couvertes, tout au moins partiellement, par des arbres qui les «surciment» 
lateralement et paraissent ainsi difficiles a detecter et observer. D'autre part, la 
construction de la cime de Pycnanthus en forme « etoilee » avec des feuillages 
regroupes aux extremites des couronnes etagees de branches rend une estimation 
de leur recouvrement en surface plus aleatoire, sinon inoperant. Un grand 
avantage, par contre, se presente dans l'observation des aspects qui ont trait a 
l'effusion de la « dominance apicale ». Notamment sur photographies aeriennes 
realisees dans le spectre de l'infra-rouge, cette detection s'avere tres nette (figures 
7.14 et 7.15) par une reflexion spectrale plus importante des feuillages jeunes a 
fort taux de hydratation. 
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Figure 7.14 Photographie aerienne en emulsion infra-rouge de deux cimes de Pycnanthus angolensis. 
cote a cote, dont l'exemplaire a droite sur l'image montre une extension orthotrope diffuse 
avec plusieurs points de croissance orthotrope et l'exemplaire a gauche une extension 
apicale centrale. Altitude de vol approximativement 200 m; echelle environ 1/ 1300™". 

Figure 7.15 L'architecture des deux cimes representes sur la figure 7.14. Noter les nombreux points de 
reiteration orthotropes chez l'exemplaire a droite (fleches) qui atteint une hauteur totale de 
39 m, 0 89 cm et une profondeur de time de 12,5 m, contre h, de 31,5 m , 0 79 cm et 
profondeur de cime de 11 m pour l'exemplaire de gauche, a extension orthotrope centrale. 
Remarquer la faible difference de diametre de cime de ces deux arbres a stades de 
developpement differents. D'apres les croquis de W.W.S. Ho. 
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pourrait etre maintenue sur un plus grand nombre d'anneaux d'accroissement 
comme son bois non differencie laisse supposer. 

Les allusions maintes fois exprimees a propos du rapprochement de la forme de 
Pycnanthus avec ceux des gymnospermes rend une comparaison interessante avec 
les resultats obtenus par Ginter-Whitehouse et al. (1983) qui demontrent, en 
generalisant, un plus faible potentiel hydrique des structures foliaires chez les 
especes gymnospermes que chez des especes angiospermes. Ceci traduit 
vraisemblablement une plus forte resistivite hydrique des tissus conducteurs chez 
les premieres. II serait tentant de relier ces observations a celles de Oohata et 
Shidei (1971), qui, apres examen d'un grand nombre d'especes arborescentes, 
concluent que les taux de ramification sont significativement differents pour les 
especes gymnospermes et angiospermes et, plus specifiquement encore, pour des 
especes sempervirentes et decidues. Notons enfin que le plan ligneux des dernieres 
especes est typiquement caracterise par des cernes periodiques a vaisseaux 
megapores (cf. Reinders, 1961). 

II parait, en dernier point comparatif, interessant de signaler une similitude avec la 
croissance des structures ramifiees qui apparaissent par des depots de zinc dans 
une cuve a electrolyse et dont les formes changent d'une structure fractale vers une 
structure, dendritique sous l'influence d'une augmentation de la tension electrique 
dans la cuve (d'apres Sander, 1992). La similitude des formes avec des structures 
ramifiees qu'on observe chez les arbres est frappante et l'analogie d'une variation 
de tension du courant electrique et du potentiel hydrique dans un systeme 
conducteur meriterait une consideration plus approfondie qui depasse cependant le 
cadre de ce travail. 

Figure 7.17 Structures ramifiees obtenues par depots de particules de zinc sur une electrode dans une 
cuve a electrolyse. A gauche, structure de depot sous faible tension electrique, a droite 
l'agregation des depots lorsqu'on augmente la tension dans la cuve (d'apres figure 6 dans 
Sander, 1992). 
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Cependant, les hypotheses qu'on pourrait avancer pour expliquer les differences 
dans l'edification des structures arborescentes sont probablement nombreuses, 
peut-etre autant que le nombre de variables environnementales et leurs 
interactions, potentiellement capables de jouer un role dans revolution adaptative 
des structures arborescentes. Tout au long des explications sous-tendant 
l'edification des structures arborescentes presentees dans les paragraphes 
precedents, nous avons relate les expressions morphologiques a des processus 
physiologiques et notamment l'approvisionnement en seve brute. Designees a 
s'adapter aux contraintes bipolaires majeures d'une alimentation suffisante en eau 
et une captation efficace d'energie solaire, les structures des grands vegetaux ne 
peuvent se developper que selon l'abondance de ces ressources. Au sein de leurs 
structures, le reseau de conductivity avec ces multiples variantes, reliant les 
systemes racinaires aux systemes photosynthetiques pa rait ainsi jouer un role 
decisif, mais tres complexe et encore incompletement elucide. 
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8. EXPLOITABILITE BIONOMIQUE DE LA FORET 

Gerer une foret tropicale de maniere a pourvoir la societe en produits utilitaires sur 
la base d'une production ecologiquement acceptable et bionomiquement durable, 
tel que nous l'avons preconise dans 1'introduction, consiste a harmoniser les effets 
de cette recolte avec les processus spontanea qui regissent et caracterisent 
l'ecosysteme forestier tropical. L'etude de ces processus afin de determiner la 
composition, la structure et les dynamiques de croissance et de renouvellement de 
recosysteme foret constitue ainsi un prealable au developpement d'un regime de 
gestion qui respecte et recherche des precedes qui restent en harmonie avec son 
evolution spontanee. Tel etait le but des etudes que nous avons exposees dans les 
chapitres precedents et que nous verifions maintenant sur leur consistance avec les 
methodes de gestion anticipees (cf. Vooren et Oldeman, 1980). 

8.1 Quelques regies bionomiques elementaires 

8.1 .1 Composition 

La composition de la vegetation arborescente est variable, mais certes pas 
aleatoire. Les variations spatiales qu'on observe reposent sur les gradients 
climatiques, et notamment pluviometriques, et la disponibilite en eau du sol, qui 
sont dans une certaine mesure interchangeable. Les gradients regionaux sont ainsi 
differencies en variations locales qui peuvent d'ailleurs atteindre la meme 
amplitude sous des effets topographiques importants qui se presentent a l'echelle 
de bassins versants d'ordres deux et trois. 

Chaque site topographique en foret a ses propres caracteristiques qui doivent etre 
prises en compte dans les comparaisons de compositions arborescentes ou de 
potentiel de productivite. II est done illusoire de vouloir elaborer des quotas de 
prelevement d'arbres qui ne soient pas specifies pour chaque type de formation 
vegetale represente ou de fixer des taux moyens ou cycles de prelevements que 
«la foret» pourrait supporter. La composition arborescente a l'echelle d'un site 
topographique releve d'ailleurs d'autres facteurs, en predominance biotiques, qui 
ont trait aux modes de regeneration des especes, dissemination des graines, 
dependance de mycorrhizes, interactions entre especes 

II est done recommandable de se laisser guider par la variabilite existante dans le 
choix d'un niveau d'abstraction afin de developper un systeme de gestion d'unites 
bionomiques et de prendre en compte les facteurs biotiques ou abiotiques 
predominants qui regissent a ce niveau la composition specifique. Nous discutons 
ci-apres des possibilites d'une approche aerienne dans la determination des unites 
de gestion. 
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8.1. 2 Architecture 

Le nombre « d'emergents » a Fhectare est fonction de l'architecture des cimes 
erigees. Les especes caracteristiques des formations semi-decidues presentent en 
general des cimes moins etendues que les especes des formations sempervirentes, 
qui sont de ce fait plus espacees. Le potentiel d'extension en hauteur de ces 
dernieres est egalement moindre et la matrice vegetale edifiee reste par consequent 
plus modeste dans ces dernieres formations ou petits peuplements d'une meme 
affinite. Une difference notable a ainsi ete observee entre les sites topographiques 
a fort potentiel de croissance sous les flancs de cretes arrondies et les milieux et 
bas de versants a potentiel plus restreint. 

L'incitation a l'extension en hauteur des arbres par le passage a travers une matrice 
vegetale edifiee doit etre preservee. Tout prelevement abusive qui provoque un 
abaissement substantiel de la matrice vegetale, de plus d'un tiers de sa hauteur 
originelle sur une surface depassant les dimensions d'un chablis, doit etre proscrite 
au risque de perdre dans le prochain cycle de regeneration une partie importante du 
volume de production par l'aneantissement de son role de gaine de conduite dans 
l'extension verticale de nouvelles composantes. Les especes arborescentes edifiant 
un tronc sympodial sont notamment sensibles a ce guidage en hauteur, faute de 
quoi leur niveau d'expansion maximale se trouvera substantiellement abaisse. 

8 .1 . 3 Dynamique 

La dynamique de croissance des arbres est le plus fidelement representee par une 
mesure d'accroissement de la section du tronc qui exprime revolution de la 
surface encore active dans le transport de la seve brute. L'evolution du taux de 
« vigueur » de l'arbre peut etre relatee a ses capacites, probablement fluctuantes, 
de transport de la seve. Par ailleurs, la seule mesure du diametre a hauteur 
d'homme ne reflete pas la variation de l'accroissement diametral a differents 
hauteurs du tronc. Cet accroissement peut etre plus important au-dela de ce point 
de mesure durant le developpement avance de l'arbre. 

La dynamique de renouvellement de la foret, caracterisee par des taux de mortalite 
de differents categories d'arbres et la repartition spatiale des chutes de bois, 
determine le maillage sylvigenetique elementaire de l'ecosysteme foret. Toute 
gestion conservatrice devrait etre guidee dans sa frequence et intensite d 'actions de 
prelevement par ces espacements de renouvellement d'arbres (voir aussi Van der 
Hout, 1999) qui conditionnent la preservation des caracteres initiaux de composi­
tion, structure et dynamique de croissance de l'ecosysteme. II est a ce titre utile de 
rappeler que les regimes de renouvellement sont sujet a des variations qui peuvent 
etre relatees aux variations climatiques et topographiques du milieu et, par 
consequent, on ne peut definir une seule et unique regime pour une foret 
diversifiee. 

II est egalement important de souligner qu'il ne s'agit nullement d'une situation 
statique et que les variations climatiques ou successions vegetales dites d'ordre 
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secondaire peuvent induire des changements notables dans les regimes de 
renouvellement et qu'il importe done de tenir compte avec les evolutions 
observees, ou par connaissance etablie, d'essayer de les anticipees. Un regime de 
renouvellement continu a rythme endogene qu'on constate dans une foret etudiee a 
pu etre precede ou accompagne d'un regime episodique de bouleversements 
abiotiques (tremblements de terre, eruptions volcaniques, secheresses, incendies, 
tornades, glissements de terrain, etc.) ou anthropiques (feux, defrichements, 
prelevements excessifs), ayant fortement influence la composition actuelle de la 
vegetation qui, de fait, ne represente alors qu'un stade d'evolution dans une 
succession dite secondaire. 

La superposition des interventions humaines au deroulement des processus 
spontanes pour prelever les produits convoites doit etre graduelle et soigneusement 
dosee si Ton veut canaliser ces operations de maniere a ce qu'une moindre 
modification du systeme initial soit obtenue et qu'ainsi une meilleure preservation 
des processus spontanes soit ga ran tie. Les ponctions de prelevement doivent etre 
dosees dans l'espace et dans le temps de maniere a imiter et graduellement 
remplacer les evenements spontanes qui auraient pu provoquer des effets 
comparables. II est de la plus grande importance de respecter le cycle naturel 
predominant de renouvellement. En s'orientant sur des signes de senescence des 
arbres dominants, le dosage de prelevements est volontairement adapte aux 
processus de vieillissement des peuplements et l'espacement devient fonction des 
processus regulateurs naturels. 

En se laissant guider par revolution spontanee de l'ecosysteme forestier et ses 
peuplements specifiques, il est cependant necessaire d'accepter les « gammes de 
produits » et taux de production que le systeme pourrait fournir sans etre atteint 
dans son equilibre et done d'adapter les besoins en produits recoltables aux 
rythmes et quantites rendus disponibles de maniere evolutive, done variable. Une 
certaine souplesse dans l'adaptation de la demande a l'offre doit done etre forgee 
et respectee. 

8. 2 Prevision des prelevements 

Dans des forets a composition hautement diversified, telles que les formations 
tropicales denses humides, la determination des prelevements d'essences a valeur 
commerciale est soumise aux connaissances de la composition specifique et de la 
repartition spatiale des arbres recherches, done a leurs taux de presence par unite 
de gestion, et aux criteres de selection retenus. Dans des massifs a grande etendue, 
plusieurs centaines de milliers d'hectares, qui constituent la superficie moyenne 
qu'une concession devrait atteindre pour pouvoir assurer l'approvisionnement 
d'une unite de transformation du bois, des unites de gestion sont definies qui 
subissent une intervention de prelevement periodique. La periodicite etant fonction 
des taux de prelevement determines et du cycle de rotation, atteignant dans les 
systemes polycycliques classiques une duree variable de 20 a 50 ans, le nombre 
d'unites de gestion est adapte a la possibilite de traiter annuellement la fraction 
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correspondante de la superficie totale d'une concession pour la duree de rotation 
fixee. 

Les processus naturels s'operant continuellement et pas de facon episodique sur 
des etendues de plusieurs milliers d'hectares, il va de soi que ce systeme de 
rotations cycliques est mal adapte a un futur systeme de prelevement previsionnel 
d'arbres moribonds. Par ailleurs, la mortalite ayant tendance a se repandre en 
taches localisees, il est probable que des secteurs a plus forte prevision de mortalite 
alternent avec des secteurs a plus faible taux d'expectative. Pour asseoir un 
systeme de prelevement par coupes previsionnelles, il est done important d'avoir 
connaissance des taux de synchronisation de la mortalite pour des essences 
recherchees, refletant partiellement l'historique de leur installation et de survie, et 
de la repartition des moribonds dans differents secteurs d'un massif forestier afin 
de prevoir un taux de prelevement restant en etroite harmonie avec les degres 
d'ouverture naturelle. Un taux de mortalite annuelle de 0,5 a 1% pour la categorie 
de tres grands arbres ( > 70 cm 0 ) doit etre escompte et les effets d'un dedouble-
ment par initiation de prelevements previsionnels examines. Un systeme de 
prelevement previsionnel concentrant l'anticipation de la mortalite pour une 
periode d'une dizaine d'annees dans une seule intervention provoque evidemment 
une ouverture du peuplement trop disproportionnee pour encore etre consideree en 
harmonie avec les processus graduels spontanes. 

Afin de realiser les prospections, deux approches sont theoriquement possibles, soit 
l'approche classique d'inventaires terrestres avec inspection visuelle des arbres, 
soit une nouvelle approche par inventaires aeriens et reconnaissances par 
traitement d'images numeriques ou d'emulsions panchromatiques et infra-rouge. 
Nous discuterons des deux possibilites et celle d'une variante mixte. 

8. 2.1 Experiences et propositions pour une approche aerienne 

Dans les systemes d'exploitation forestiere couramment pratiques, la prospection 
avant abattage d'arbres exploitables se realise selon des criteres d'utilisation 
industrielle pour les essences commercialisees par des equipes de prospecteurs qui 
s'avancent en virees dans des blocs delimites par un reseau de layons 
precedemment ouvertes. Une etape de reconnaissance aerienne est en general 
incluse dans les preparatifs pour l'etablissement des cartes de situation de terrain, 
effectue par survol a basse altitude avec des avions legers mono- ou bimoteurs. 
L'utilisation des photographies aeriennes existantes a echelles l/50.000em<: ou 
l/25.00O*me pour l'etablissement des cartes topographiques et de situation de terrain 
a une echelle pratique de travail de l/10.000eme est courante. Pour des exploitations 
preferentielles qui s'orientent sur un faible nombre d'essences, une reconnaissance 
aerienne lors des periodes favorisant la detection de ces essences par floraison, 
fructification ou renouvellement de feuilles, peut etre effectuee par avion leger. 
Ceci n'est cependant pas systematiquement entrepris. 

II est done courant de se servir d'une orientation ou reconnaissance aerienne par 
survol des massifs attribues en concessions temporaires d'exploitation du bois 
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d'oeuvre. Le caractere temporaire des permis de coupe limite serieusement les taux 
d'investissements realisables pour asseoir une gestion durable et perfectionner ces 
approches aeriennes. Dans le systeme que nous preconisons, avec une gestion a 
tres long terme dans un cadre de domaines forestiers permanents, ce dernier aspect 
pourrait etre avantageusement developpe afin de realiser une cartographie aerienne 
complete des massifs places sous un regime de prelevement preferentiel, montrant 
la repartition des essences valorisees sur des cartes detaillees, a une echelle de 
l/SOOO6"* avec leurs stades de developpement, tels que nous les avons elabores 
dans les exemples des deux especes presentees, representatives pour des arbres 
« emergents » et de deuxieme grandeur. A ce propos il est utile de rappeler que les 
possibilites pour la deuxieme categorie d'arbres soient plus limitees par une 
moindre visibilite de leurs cimes. Ceci est encore plus restrictif pour des arbres de 
hauteurs plus modestes, qui sont toutefois rarement commercialises sur le marche 
actuel des bois d'oeuvre et paraissent done de faible interet dans l'immediat. 

Dans la conception initiate d'un systeme de recolte d'arbres « murs » (cf. Vooren 
et Oldeman, 1980), defini selon les termes d'une exploitabilite bionomique, nous 
nous sommes volontairement diriges vers les possibilites que pourrait offrir une 
approche aerienne dans la reconnaissance d'arbres vieillissants, voire meme au-
dela de cette etape de prospection, dans une mise en pratique de coupes forestieres 
d'arbres predestines a disparaitre et d'une evacuation aerienne des grumes. Ces 
derniers aspects n'ayant pas ete intensivement etudies en dehors de quelques 
orientations bibliographiques sur les techniques de debardage par helicoptere, ou 
par aeronefs de type « sky crane », dont les couts ne semblent justifiables selon 
une evaluation classique que dans des situations ou Ton s'affronte a des terrains 
tres accidentes et ou, de surcroit, on doit pouvoir respecter des rotations intensives 
a tres courtes distances (< 5 km). De fait, il ne sera pas fait allusion a une rapide 
generalisation de sa mise en service. Cette technique aerienne comparee aux 
evacuations par route s'avere a couts encore prohibitifs pour etre vulgarisee dans 
d'autres situations que celles des regions montagneuses ou archipels insulaires 
dans un avenir proche. 

Les avantages d'un debardage aerien dans une optique de reduction maximale de 
l'impact des prelevements sur l'ecosysteme sont neanmoins incontestables et 
meriteraient une plus ample consideration sur une nouvelle base de calcul de 
rendements afin de l'employer dans le cadre d'une gestion a forte teneur de 
protection environnementale (voir Van der Hout, 1999). Le bilan financier de la 
mise en pratique de telles techniques de recolte mecanique perfectionnees devrait, 
dans ce cas, etre base sur les plus values degagees par une meilleur preservation de 
l'ecosysteme, de ses valeurs intrinseques et d'une conservation d'espaces 
productifs par reduction d'ouvertures pour chemins de tirage et debardage. 
Cependant, dans la prevision d'une evolution peu rapide des methodes actuelles de 
valorisation economique, seul un rendement provisoirement considere comme 
« valeur virtuelle », exprimant la meilleure preservation environnementale obtenue 
et les garanties d'une production en quantites et qualites durables, pourrait justifier 
l'investissement important dans un tel systeme d'avant-garde. 
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Cette technique rendrait possible, en outre, des prelevements a fort degre de 
dispersion, et du fait de sa forte mobilite, de traiter des surfaces plus importantes et 
de s'adapter ainsi plus harmonieusement aux processus naturels, la ou des 
techniques classiques avec un debardage terrestre s'averent plus degradantes, plus 
laborieuses et imposeraient par consequent un mode d'operation cyclique et 
sectorielle, mal adapte aux caracteres de l'ecosysteme naturel. 

Une methode de suivi aerien avec etablissement de cartes d'arbres repertories peut 
etre rendue operationnel a l'aide de materiels peu onereux et couramment 
vulgarises tels avions legers bimoteurs, cameras video, GPS et stockage et 
traitement d'images numeriques par ordinateur a une echelle apte a detecter 
revolution des cimes des essences recherchees, telle que nous l'avons montre pour 
les deux especes examinees. Avec des operateurs experimentes, l'echelle peut 
probablement etre reduite a l/5.000eme, voire pour des especes a cimes tres eten-
dues 1/10.000*™, s'approchant d'une qualite d'images satellites deja couramment 
employees. Ce systeme renforcerait en outre les possibilites de developper une 
methode de «tracabilite » des prelevements d'arbres avec suivi de qualite des 
grumes et derives faconnees, afin de mieux connaitre les provenances des 
meilleures qualites et de repondre aux controles et normes des « ecolabels » deja 
commercialises. Les couvertures aeriennes realisees a intervalles de 5 ans avec 
coordonnees geodesiques transcrites par GPS constitueront des documents de base 
des plans de gestion, controlables et verifiables. 

8.2.2 Experiences avec des inspections visuelles terrestres 

Les observations effectuees en foret pour l'etablissement des stades de develop-
pement des arbres des deux especes examinees ont procure un bilan sur les possi­
bilites techniques de tels releves terrestres. Les methodes de mesure ont ete 
adaptees a la densite du couvert vegetal pour ameliorer leurs precision et fiabilite, 
mais revaluation de l'etat de l'ecran superieur des feuillages en foret tropicale 
dense humide reste neanmoins peu commode. La constitution de documents photo-
graphiques precis, representant a la verticale ou en oblique les cimes des grands 
arbres dans leur integralite, est inoperable et 1'evaluation visuelle sur le terrain des 
surfaces foliaires est delicate par l'apparition des phenomenes d'une illusion 
d'optique. 

Une experience forte interessante de ce point de vue a ete entreprise par Seydack 
et al. (1995) qui relatent d'un denombrement d'arbres vieillissants avec estimation 
des surfaces foliaires dans une foret subtropicale dense. Dans les cas des deux 
especes testees individuellement par six prospecteurs, dont les individus avaient 
deja ete classes pour leur caracteristiques de degradation de cime et de tronc dans 
un perimetre experimental, une erreur de marquage variant de 2 a 2,5 % sur les 
populations totales des deux especes, de 593 et 339 individus, fut constatee, ce qui 
resultait cependant dans une sous-estimation des effectifs d'individus a cime et 
tronc en voie de degradation de 18 et 38 % respectivement. Les donnees ne sont 
pas specifiees par prestation individuelle ou par critere predominant de selection, 
tronc ou cime. 
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Pour une reconnaissance terrestre des arbres vieillissants, il serait utile de disposer 
d'autres parametres lies a l'etat de developpement des individus. Une des 
possibilites, que nous avons deja mentionnee, est le perfectionnement d'une 
mesure de la section du tronc encore active dans le transport de la seve. Une 
approximation pourrait etre obtenue par mesures du taux d'humidite dans un tronc 
par sondage a differentes profondeurs afin de determiner le nombre de cernes 
d'accroissement ou l'epaisseur de la couche ligneuse encore active. La variability 
de cette mesure pourrait cependant s'averer importante : par rapport a Pespece 
examinee bien sur, par rapport a la hauteur du point de mesure sur le tronc, la face 
du tronc, la disponibilite en eau du site, les conditions de croissance, et cetera. 
Celles-ci devront en outre etre relatees a l'etat de developpement de l'arbre, done 
aux criteres morphologiques observables, qui paraitront ainsi, a nouveau, 
determinants. II s'avere done difficile de trouver de nouveaux parametres pratiques 
pour remplacer les habituels, de sorte que l'approche terrestre restera, soit difficile 
et laborieuse, soit peu fiable. 

D'une maniere experimentale, il serait utile d'integrer les possibilites actuellement 
testees avec des approches aeriennes pour la detection des arbres moribonds et les 
methodes classiques de recolte et d'evacuation terrestre des grumes dans des 
massifs deja ouverts a l'exploitation industrielle afin de verifier les besoins 
permanents de creation et d'entretien des voies de transport et chemins de tirage et 
debardage. La faisabilite d'un systeme de recolte a faible intensite, necessitant une 
forte mobilite terrestre des equipes d'abattage et debardage avec les surcouts que 
cela entrainent, pourrait etre comparee avec un systeme experimental de debardage 
aerien sur courtes distances vers des pares a grumes amenages au bord des routes 
principales d'evacuation du bois. 

D'un point de vue de perennisation des ressources forestieres tropicales et des 
capacites de l'ecosysteme forestier de soutenir durablement une production de bois 
de qualite, il nous semble cependant utile de souligner, en guise de conclusion, 
qu'une exploitation qui ne peut repondre aux normes strictes d'une gestion 
bionomique, e'est-a-dire une gestion qui s'efforce a assurer la perennite des 
fonctions ecosystemiques de la foret et des processus spontanes qui les sous-
tendent, ne devrait pas etre entreprise. Dans ce cas, une autre forme de gestion 
d'un ecosysteme forestier en tant que future ressource utile a l'homme pourrait etre 
la mise en reserve pour une utilisation ulterieure, mais ceci serait uniquement 
faisable dans des contrees a faible pression demographique. 
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Annexe 1 Composition en arbres (> 30 cm 0 ) des stations A et B 

nom de I'espece 

Acioa barteri (Hook.f.ex Oliv.) Engl. 
Aningeria robusta (A.Chev.) Aubrev.& Pellegr. 
Anopyxis klaineana (Pierre) Engl. 
Anthocleista nobilis G.Don 
Anthonotha crassifolia (Baill.) J.Leonard 
A. fragrans (Bak.f.) Exell & Hillcoat 
A. macrophylla P.Beauv. 
Antiaris welwitschii Engl. 
Araliopsis tabouensis Aubrev. & Pellegr. 
Aubrevillea platycarpa Pellegr. 
Beilschmiedia mannii (Meisn.) Benth. & Hook.f. 
Bridelia grandis Pierre ex Hutch. 
Brieya fasciculata De Wild. 
Bussea occidentalis Hutch. 
Calpocalyx brevibracteatus Pellegr. 
Canarium schweinfurthii Engl. 
Canthium arnoldianum (De Wild.&Th.Dur) Hepper 
Cassia fikifiki Aubrev.& Pellegr. 
Chidlowia sanguinea Engl. 
Chrysophyllum pruniforme Pierre ex Engl. 
C. taiense Aubrev. & Pellegr. 
Coelocaryon oxycarpum Stapf. 
Corynanthe pachyceras K. Schum. 
Coula edulis Baill. 
Dacryodes klaineana (Pierre) H.J.Lam 
Detarium senegalense J.F.Gmel. 
Dialium aubrevillei Pellegr. 
Diospyros mannii Hiern. 
D. sanza-minika A.Chev. 
Discoglypremna caloneura (Pax) Prain. 
Drypetes Wainei Pierre ex. Pax 
D. aylmeri Hutch. & Dalz. 
Elaies guineensis Jacq. 
Enantia polycarpa (D.C.) Engl. & Diels 
Entandrophragma angolense (Welw.) D.C. 
E. utile (Dawe & Sprague) Sprague 
Erythrophleum ivorense A.Chev. 
Erythroxylum mannii Oliv. 
Funtumia africana (Benth.) Stapf. 
F. elastica (Preuss) Stapf. 
Gilbertiodendron splendidum J. Leonard 
G. limba (Sc.Elliot) J. Leonard 
Guarea cedrata (A.Chev.) Pellegr. 
Guibourtia ehie (A.Chev.) J.Leonard 
Gymnostemon zaizou Aubrev.S Pellegr. 

famille 

Chrysobalanaceae 
Sapotaceae 
Rhizophoraceae 
Loganiaceae 
Caesalpiniaceae 
Caesalpiniaceae 
Caesalpiniaceae 
Moraceae 
Rutaceae 
Mimosaceae 
Lauraceae 
Euphorbiaceae 
Annonaceae 
Caesalpiniaceae 
Mimosaceae 
Burseraceae 
Rubiaceae 
Caesalpiniaceae 
Caesalpiniaceae 
Sapotaceae 
Sapotaceae 
Myristicaceae 
Rubiaceae 
Olacaceae 
Burseraceae 
Caesalpiniaceae 
Caesalpiniaceae 
Ebenaceae 
Ebenaceae 
Euphorbiaceae 
Euphorbiaceae 
Euphorbiaceae 
Palmae 
Annonaceae 
Meliaceae 
Meliaceae 
Caesalpiniaceae 
Erythroxylaceae 
Apocynaceae 
Apocynaceae 
Caesalpiniaceae 
Caesalpiniaceae 
Meliaceae 
Caesalpiniaceae 
Simaroubaceae 

nbr. 
ind. 

A 
1 
1 
3 

1 
4 

1 
3 
2 
3 
3 
1 

2 
2 
2 

2 
48 

45 
36 
9 

48 
3 
9 

5 

1 

4 
3 
1 

21 
2 
4 

nbr. 
ind. 

B 

2 

2 

10 

2 

2 

3 
1 

27 

1 
2 
1 
1 

34 
3 

66 
15 
1 
1 

14 

2 
5 
1 
1 
1 
1 
3 
4 
8 
8 

3 
4 

10 

2 

179 



nom de I'espece 

Heritiera utilis Sprague 
Hirtella butayei (De Wild.) Brenan 
Keayodendron bridelioides Leandri 
Klainedoxa gabonensis Pierre ex Engl. 
Lannea welwitchii (Hiern) Engl. 
Lophira alata Banks ex Gaertn.f. 
Lovoa trichilioides Harms 
Macaranga barteri Muell.Arg. 
Mammea afrtcana Sabine 
Manilkara obovata J.H. Hemsley 
Maranthes aubrevillei (Pellegr.) Prance 
M. chrysophylla (Oliv.) Prance 
M. glabra (Oliv.) Prance 
Memecyton lateriflorum (G.Don) Bremek. 
Mitragyna ciliata Aubrev. & Pellegr. 
Nauclea diderrichii (De Wild & Th.Dur) Merrill 
N. vanderguchtii (De Wild.) Petit 
Nesogordonia papaverifera (A.Chev.) R.Capuron 
Newtonia aubrevillei (Pellegr.) Keay 
N. duparquetiana (Baill.) Keay 
Octoknema borealis Hutch. & Dalz. 
Oldfieldia africana Benth. & Hook.f. 
Ongokea gore (Hua) Pierre 
Pachypodanthium staudtii Engl. & Diels 
Panda oleosa Pierre 
Parinari excelsa subsp. holstii (Engl.) R.Grah. 
Parkia bicolor A.Chev. 
Pentaclethra macrophylla Benth. 
Pentadesma butyracea Sabine 
Petersianthus macrocarpus (P.Beauv.) Liben. 
Phyllocosmus africanus (Hook.f.) Klotzsch 
Piptadeniastrum africanum (Hook.f.) Brenan 
Protomegabaria stapfiana (Beille) Hutch. 
Pycnanthus angolensis (Welw.) Warb. 
Rhodognaphalon brevicuspe (Sprague) Roberty 
Sacoglottis gabonensis (Baill.) Urb. 
Samanea dinklagii (Harms) Keay 
Scottelia chevalieri Chipp. 
S. coriacea A.Chev. ex Hutch.& Dalz. 
Scytopetalum tieghemii (A.Chev.) Hutch.* Dalz. 
Sterculia oblonga Mast. 
S. rhinopetala K.Schum. 
Stereospermum acuminatissimum K.Schum. 
Strombosia glaucescens Engl. 
Terminalia ivorensis A.Chev. 
T. superba Engl.S Diels 
Tetrapleura teraptera (Schum.& Thonn.) Taub. 
Tieghemella heckelii Perre ex. A.Chev. 
Trichoscypha arborea (A.Chev.) A.Chev. 
T. oba Aubrev.& Pellegr. 
Triplochiton scleroxylon K.Schum. 

famille 

Sterculiaceae 
Chrysobalanaceae 
Euphorbiaceae 
Irvingiaceae 
Anacardiaceae 
Ochnaceae 
Meliaceae 
Euphorbiaceae 
Guttiferae (Clusiaceae) 
Sapotaceae 
Chrysobalanaceae 
Chrysobalanaceae 
Chrysobalanaceae 
Melastomataceae 
Rubiaceae 
Rubiaceae 
Rubiaceae 
Sterculiaceae 
Mimosaceae 
Mimosaceae 
Octoknemataceae 
Euphorbiaceae 
Olacaceae 
Annonaceae 
Pandaceae 
Chrysobalanaceae 
Mimosaceae 
Mimosaceae 
Guttiferae (Clusiaceae) 
Lecythidaceae 
Ixonanthaceae 
Mimosaceae 
Euphorbiaceae 
Myristicaceae 
Bombacaceae 
Humiriaceae 
Mimosaceae 
Flacourtiaceae 
Flacourtiaceae 
Scytopetalaceae 
Sterculiaceae 
Sterculiaceae 
Bignoniaceae 
Olacaceae 
Combretaceae 
Combretaceae 
Mimosaceae 
Sapotaceae 
Anacardiaceae 
Anacardiaceae 
Sterculiaceae 

nbr. 
ind. 

A 
6 
2 

1 

1 
2 
2 

1 
9 
4 

3 

5 

1 
2 

8 
1 

4 
9 
4 
3 
4 
8 
5 
6 
2 
8 
4 
2 
1 
6 
7 

63 
2 
1 

6 
1 
1 

5 

nbr. 
ind. 

B 
27 
2 
5 
6 
6 
3 
4 

1 
1 
1 

1 
3 
6 
3 
3 
1 
3 
2 
1 
5 
2 
4 
3 
2 
1 
2 
1 
4 
2 
6 

9 
6 
2 
1 
3 
3 
5 
2 
3 

10 
21 

9 
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nom de I'espece 

Uapaca corbisieri De Wild. 
U. guineensis Muell. Arg. 
U. paludosa Aubrev. & Leandri 
Uvariodendron occidentale Le Thomas 
Vrtex micrantha Gurke 
V. rivularis Gurke 
Xytia evansii Hutch. 
Xylopia aethiopica (Dunal.) A. Rich. 
X. quintassii Engl. & Diets 
X. staudtii Engl.S Diels 
X. sp. (cf. taiense Aubr.) 
Zanthoxylum gilletii (De Wild.) Waterm. 

famille 

Euphorbiaceae 
Euphorbiaceae 
Euphorbiaceae 
Annonaceae 
Verbenaceae 
Verbenaceae 
Mimosaceae 

Annonaceae 
Annonaceae 
Annonaceae 
Annonaceae 
Rutaceae 

nbr. 
ind. 

A 
15 
4 

1 
2 
4 

2 
1 

nbr. 
ind. 

B 
4 
3 
2 

1 
1 
1 
1 
6 
1 
1 

A: 74especes 
B: 91 especes 

Total nombres 489 453 
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SAMENVATTING 

- INTRODUCTIE VAN DE BIONOMIE IN HET BEHEER VAN TROPISCHE 
REGENBOSSEN -

1. Tropische regenbossen zijn levensgemeenschappen van planten en dieren 
gekenmerkt door een zeer hoge graad van diveisiteit aan soorten en levensvormen 
die derhalve voor de mens een belangrijke natuurlijke hulpbron vormen. Behalve 
een grote verscheidenheid aan nuttige produkten, is pas de afgelopen decennia een 
volledig bewustzijn ontstaan over de elementaire rol die deze bossen vervullen 
binnen de klimaatregulatie op aarde en de instandhouding van de genetische 
diversiteit. Op grote schaal uitgevoerde houtkap en omvorming tot landbouw-
gronden hebben tot een belangrijk areaalverlies geleid. In de loop van dit proces is 
van een primair gebruik op basis van kortstondig winstbejag en vermeende 
onuitputtelijkheid overgeschakeld op een rudimentair gebruik voor de dekking van 
de eerste levensbehoeften van een explosief groeiende bevolking met een snel 
toenemende graad van verstedelijking. 

2. De economische overwegingen die aanleiding hebben gegeven tot deze 
ontwikkelingspatronen vormen echter niet meer de aangewezen basis waarop een 
duurzaam beheer van tropische regenbossen kan worden gevestigd. Het besef is 
gerezen dat een duurzame ontwikkeling alleen gestalte kan krijgen door 
inachtname van een optredende mate van uitputting van bestaande natuurlijke 
hulpbronnen en een streven naar gebruikmaking van nieuwe energiebronnen en die 
biologische grondstoffen die op basis van een duurzaam voorraadbeheer een 
mogelijkheid tot hernieuwbare oogst verschaffen. Daartoe zal binnen een te 
ontwikkelen ecosysteembeheer van tropische bossen in eerste ins tan tie aandacht 
besteed moeten worden aan de eisen van de bionomie, die binnen dit onderzoek 
wordt ingeleid als de leer die de grenzen aangeeft waarbinnen een vorm van 
gebruik mogelijk is zonder de bestaansvoorwaarden van het biologisch systeem in 
gevaar te brengen. 

Voorts dient aandacht besteed te worden aan een duidelijke afstemming van de 
functies en de waarden van een bos, zodat een evenwichtig gebruik als biologisch 
produktiemiddel voor de locale, nationale en internationale gemeenschap gestalte 
kan krijgen, zonder de, vooralsnog, niet te gelde gemaakte waarden van ecolo-
gische buffer en natuurmonument te veronachtzamen. De opbrengsten verkregen 
uit de duurzame oogst van hoogwaardige houtsoorten kunnen daarvoor een basis 
vormen, mits deze uitgevoerd wordt met respect voor instandhouding van de 
opgebouwde soortensamenstelling en bosmatrix en het verjongingspotentieel van 
de te benutten boomsoorten. Daarvoor wordt een oogstdrempel voorgesteld die in 
overeenkomst is met de afstervingskenmerken van bomen uit het kronendak, zodat 
de verjongingsmogeliikheden van die soorten via een volledig volbrachte 

204 



zaadproduktie zijn gewaarborgd en de frequentie en ruimtelijke verdeling van de 
optredende openingen bij natuurlijke afsterving van kronendakexemplaren worden 
gerespecteerd. Dit afstervingspatroon wordt namelijk niet meer zozeer als een 
verstoring opgevat in de vegetatieontwikkeling dan wel als een drijvende kracht in 
de bosverjongingscyclus en een belangrijke bepalende factor in de boomsoorten-
samens telling. 

3. Bij een dusdanige vorm van gebruik kunnen tropische regenbossen worden 
beschouwd als een vernieuwbare hulpbron, in tegenstelling tot vigerende 
economische opvattingen die het als een onvernieuwbare of slechts gedeeltelijk 
vernieuwbare hulpbron aanmerken. Dit economisch gezichtspunt wordt echter niet 
gestaafd door de huidige gegevens over de plaatsvindende natuurlijke verjonging 
van tropische regenbossen via het brede scala van soorten die onder de specifieke 
omstandigheden van de bij de val van dode bornen optredende kleinschalige 
openingen het bos regenereren. Indien juist wordt ingespeeld op het regeneratie-
potentieel van die kronendaksoorten die in staat zijn zich te verjongen in de bij 
sterfte optredende openingen, waartoe ondermeer de waardehoutsoorten van de 
Mahonies gerekend worden, kan door een afstemming van de boomoogst op de 
optredende afstervingspatronen hun aandeel in de kronendaksamenstelling worden 
gewaarborgd. Zolang dit echter nog niet proefondervindelijk of in de praktijk is 
toegepast en aangetoond, moet het als een werkhypothese worden gehanteerd. 

4. Onderzoek naar de grenswaarden van duurzaam gebruik van tropische 
regenbossen is uitgevoerd in Ivoorkust. Een nog onaangestast restant van het 
Westafrikaanse regenbosareaal binnen het Nationale Park van Tai biedt hier 
mogelijkheden om de natuurlijke processen van bosontwikkeling en -dynamiek te 
bestuderen. Daarbij is voornamelijk gericht op een bestudering van de optredende 
variaties in bossamenstelling, opgebouwde bosmatrix en -architectuur langs de 
hellingen in het overwegend glooiende landschapspatroon. Voorts is de 
bosdynamiek met de daarbij optredende openingen in het kronendak onderzocht 
via bestudering van de in de tijd plaatsvindende afstervingsprocessen van bomen 
uit het kronendak en de mogelijkheden om afstervende exemplaren vanuit de lucht 
te herkennen op grootschalige luchtfoto's. Gegevens over bossamenstelling en 
bosdynamiek zijn afkomstig van een tweetal proefperken, een van 7 hectaren, 
daterend uit 1977, langs een flauwe helling in het midden van een onder-
afstroomgebied van de Cavally en een tweede van 10 hectaren, uitgezet in 1981, 
op een beduidend steilere helling aan de rand van dit bekken. 

De regenval heeft een bimodaal karakter met een korte en lange droge tijd die in 
extreem droge jaren een totaalduur van 5 a 6 maanden benadert. Dit betekent dat 
het ecosysteem zich hier in stand houdt op de rand van de regenvalverdelingen die 
de natte tropische bosformaties kenmerken. De duur van de voor de vegetatie 
optredende droogte is bepaald aan de hand van glijdende 30 dagstotalen in de 
regenval, waarbij een periode met minder dan 60 mm regenval als droog wordt 
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aangemerkt, d.w.z. waarbij voor de vegetatie een tekort aan bodemvocht optreedt. 
De gemiddelde evapotranspiratie van de vegetatie is in het gebied op 100 mm 
vastgesteld voor een periode van 30 dagen. De optredende variaties in veld-
capaciteit van de bodems, die men in een zogenaamde toposequentie langs een 
helling aantreft, spelen hierdoor een grote rol in de bepaling van het voorkomen 
van verschillende bostypen. De rol van het vochtvasthoudend vermogen van de 
bodems en de verschillende drainagepatronen, overwegend verticaal drainerende 
bodems op de top van de helling met een relatief lage veldcapaciteit door het hoge 
percentage grind, lateraal en oppervlakkig afwaterende bodems met een hogere 
veldcapaciteit op het midden van de helling en een periodiek stagnerende 
afwatering met hydromorfe bodems in de valleien, zijn bepalend voor het 
voorkomende bostype. Verschillen in beschikbare hoeveelheden nutrienten spelen 
hierbij slechts een secundaire rol, aangezien boomvormige vegetatie in staat is om 
voedingsstoffen vanuit grote diepte omhoog te brengen of direct in het strooisel te 
vergaren en over een aanzienlijke opslagcapaciteit in het hout beschikt. 

5. Boomsoorten die een relatief hoge droogteresistentie vertonen komen 
voornamelijk in het landschap voor op de toppen van de hellingen, zodat zich daar 
een bostype ontwikkelt dat nauwe affiniteit vertoont met de halfloofverliezende 
bosformaties uit drogere streken. Bodemvocht en regenval kunnen zich echter 
compenseren, zodat de altijdgroene bosformaties uit de kuststreken en het directe 
achterland zich hier kunnen handhaven op het onderste gedeelte van de hellingen. 
Binnen het bestudeerde afstroomgebied van een zijrivier van de Cavally bestaat er 
een duidelijke tendens dat halfloofverliezende soorten in grotere aantallen 
voorkomen aan de rand van het bekken en soorten kenmerkend voor de 
altijdgroene bosformatie talrijker zijn in de kom. Het is echter onjuist om deze 
optredende soortenverspreiding alleen voor te stellen als zonale banden die gelijke 
trend houden met de hoogtelijnen. Plaatselijk kunnen soorten namelijk in clusters 
aangetroffen worden, waarbij voor de soorten, die slechts geringe afmetingen 
bereiken (< 25 m hoog) en in de onderste compartimenten van het kronendak 
voorkomen, deze pleksgewijze verspreiding grote groepen omvat en gerelateerd 
kan worden aan een beperkte zaadverspreiding of vegetatieve verjongingswijzen. 
Bij de kronendaksoorten van grotere afmetingen komen clusters van enkele 
exemplaren voor, die ontstaan door een gelijktijdige vestiging in de door dood hout 
gecreeerde valgaten. 

De bosarchitectuur is bestudeerd aan de hand van drie bosprofielen die zijn 
opgenomen in de kenmerkende landschapsposities top, midden van de helling en 
vallei. Het bostype rond de toppen bereikt een hoogte van ongeveer 55 meter en is 
opgebouwd uit twee duidelijk te onderscheiden kronendakcompartimenten, waarbij 
de emergenten relatief nauwe, omgekeerd kegelvormige kronen opbouwen. Bossen 
op het midden van de helling vormen een duidelijk lagere bosmatrix van circa 45 
m hoogte, maar zijn gekenmerkt door bomen met enorme parasolvormige kronen 
die tot 50 m breedte kunnen overspannen. De verticale sluiting van dit bostype is 

206 



aanzienlijk beter, maar de lagere bosmatrix beperkt de opgebouwde biomassa die 
ruw geschat kan worden in T/ha door de bereikte boshoogte met een factor 10 te 
vermenigvuldigen. Bossen in de niet permanent overstroomde valleibodems 
bereiken slechts een boshoogte van circa 35 meter en worden gekenmerkt door 
diepe boomkronen die onstaan door onderschepping van de laterale lichtinval 
vanuit de open waterloop en moerassige laagten. 

Op basis van deze profieltekeningen en aanvullende observaties is een bosmodel 
van een toposequentie opgesteld wat aangeeft waar de beste ontplooings-
mogelijkheden voorkomen voor de grootste bomen. Diepe open gronden met een 
goede vochtvoorziening, zoals voorkomend direct onder de top van de helling, op 
het midden van de helling en aan de onderkant op de grens van de overgang naar 
de vallei, vormen daarvoor de meest geschikte standplaatsen. Ze worden 
gekenmerkt door een overgang van het convexe hellingprofiel in een concave 
vorm, waarbij de locale opduiking in de laterale ondergrondse waterverplaatsing 
een goede vochtvoorziening garandeert. 

De relatie tussen bosarchitectuur, boomsoortendiversiteit en opgebouwde biomassa 
wordt duidelijk in aanschouwing van de optredende veranderingen in deze bos-
karakteristieken langs een helling. Een beter ontwikkelde bosmatrix schept ruimte 
voor een groter aantal boomsoorten die zich bovendien in een dichter standverband 
bevinden en daardoor een grotere biomassa kunnen opbouwen. Dit dichtere 
standverband wordt daarenboven gerealiseerd door een verandering in de 
boomarchitectuur met een kleinere kroonontwikkeling van de emergenten, die 
voornamelijk rond de toppen van de hellingen vertegenwoordigd worden door 
soorten die zich volgens het groeimodel van Rauh ontwikkelen. Op de hellingen 
zijn grote bomen voornamelijk vertegenwoordigd door soorten die een wijde kroon 
ontplooien volgens het groeimodel van Troll. De verschillen in groeiuitingen bij de 
soorten die zich aldus laten onderscheiden kunnen gezien worden als aanpassingen 
aan optredende veranderingen in klimaatfactoren, temperatuur en lichtperiodici-
teiten, variaties in vocht en nutrientenaanbod en hiermee gepaard gaande 
verschuivingen in groei interacties. 

De groeikracht van bomen wordt doorgaans gerelateerd aan de diameteraanwas, 
maar de naukeurigheid van deze maatstaf is vanuit een fysiologische gezichtspunt 
gering en zou vervangen kunnen worden door een meting van het deel van de 
oppervlakte van een stamschijf dat nog actief is bij het watertransport. Daarbij zou 
dan tevens onderscheid gemaakt moeten worden tussen boomsoorten die een in 
kern- en spinthout gedifferentieerde houtcylinder opbouwen en zogenaamde 
spinthoutbomen waarbij dit onderscheid afwezig is. 

6. De kroniek van de optredende sterfte van bomen uit het kronendak, opgesteld 
aan de hand van opnamen in zesmaandelijkse perioden gedurende drie jaar, geeft 
een relatief laag jaarlijks sterftepercentage weer van 0,6 %. Bij een herhaalde 
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opname na 4V£ jaar in het perceel date rend uit 1977 werd een jaarlijkse sterfte van 
0,9 % geconstateerd. De gehanteerde diameterondergrens in de opnamen heeft een 
duidelijke invloed op de gevonden sterftepercentages en bij het optrekken van deze 
grens komt een relatief groter aandeel van de gemeten boompopulatie bij de 
emergenten of "overstaanders" terecht die van lange levensduren getuigen. 
Genoemde mortaliteitspercentages kunnen dus alleen een goede graadmeter voor 
de bosdynamiek vormen indien ze gekoppeld zijn aan informaties over de 
aanwezige aantallen bo men uit de verschillende kronendakcompartimenten. Lange 
meetperioden zijn voorts vereist om een betrouwbaar beeld te verkrijgen van de 
bosdynamiek. 

Aan de hand van een studie naar de verschillende wijzen waarop bomen afsterven 
en neerkomen is duidelijk geworden dat ontwortelingen voornamelijk optreden 
door bodemerosieverschijnselen, die echter weinig vat schijnen te hebben op de 
grootste bomen. Deze vertonen een langzaam afstervingspatroon met progressief 
voorschrijdend takverlies en een langzaam verval van de resterende stam, waarbij 
rot aan de basis de meest voorkomende uiteindeUjke aftakelingsvorm is. 
Stambreuk is duidelijk gerelateerd aan een snelle fase van overwegende 
hoogtegroei door het dichte kronendakcompartiment, waardoor stormgevoeligheid 
optreedt. Takbreuk is frequent bij aftakelende overstaanders en bij relatief kleine 
bomen uit de onderste kronendakcompartimenten die getroffen worden door 
vallend hout. Twee van de drie voorkomende sterftegevallen kunnen echter 
gerelateerd worden aan verouderingsprocessen. 

Binnen de ruimtelijke verdeling van optredende sterfte kan een onderscheid 
worden gemaakt in patronen die gerelateerd zijn aan de hellingverschijnselen via 
veranderingen in bossamenstelling, drainagepatronen en erosieintensiteiten, en een 
in clustervorm optredende mortaliteit bij kleine groepen bomen. De geconstateerde 
33% ontwortelingen geconcentreerd langs de waterloop en op de zandige gronden 
aan de onderkant van de helling zijn voornamelijk verantwoordelijk voor zonale 
sterftepatronen. Mortaliteit in clusters komt tot uiting door het neerkomen, of in de 
val meesleuren, van meerdere exemplaren en door groepsgewijze sterfte via 
blootstelling aan veranderende microklimaatomstandigheden bij het verdwijnen 
van een eerste exemplaar. 

Seizoensgebonden verschillen in boom- en takval kunnen gerelateerd worden aan 
verschillen in regenval, waarbij een toename optreedt bij de overgang van droge 
naar natte periode. Dag en nacht ritmes in temperatuur en vochtigheidsgraad en de 
veranderingen bij de in het bos heersende verticale gradienten geven aanleiding tot 
het optreden van tijdsgebonden pieken in vallend dood hout. Krimp en zwel van 
levende takken en stammen door turgorverlies overdag en re hyd rata tie 's nachts 
kunnen voorts aanleiding geven tot interne spanningen tussen levende en dode 
delen van een houtlichaam. 
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7. Na inzicht verkregen te hebben in de ecosysteem relaties van de bomen uit het 
kronendak en de optredende mortaliteitspatronen, wordt een nader onderzoek 
besproken van de optredende verouderings- en afstervingskenmerken bij twee 
daarin frequent voorkomende karakteristieke boomsoorten. Hiervoor zijn kroon-
ontwikkelingsreeksen opgesteld voor de soorten Piptadeniastrum africanum, een 
van de meest karakteristieke emergent soorten uit het Afrikaanse regenbos, die met 
zeer wijdgespreide kronen grote delen van het bos overkoepeld, en Pycnanthus 
angolensis, die met kortuitstaande takkransen in kleine openingen van het 
kronendak tot 35 m hoog opgroeit. 

Voor de verkrijging van luchtfoto's van deze twee soorten is in samenwerking met 
de vakgroep Landmeetkunde van de Landbouwuniversiteit een luchtfototechniek 
ontwikkeld met gebruikmaking van een ultralicht vliegtuig uitgerust met een 
Hasselblad camera en een electronische intervalregelaar. Deze apparatuur en de 
daarmee te realiseren mogelijkheden voor luchtfotografie boven tropisch regenbos 
zijn eerder besproken door Vooren en Offermans (1985). Beperkte navigatie-
middelen en de drift gevoeligheid van het ultralichte vliegtuig hebben verhinderd 
dat een totale luchtfotobedekking van de onderzochte proefperken is gerealiseerd. 
De opnamen van boomkronen op een schaal van ongeveer 1 : 1000 van de twee 
onderzochte soorten zijn uitgevoerd in het bos rond de 2 hectaren opening van het 
meteoveld, dat tevens als start en landingsbaan fungeerde. 

Van Piptadeniastrum zijn in totaal 65 exemplaren bestudeerd waarvan de kroon-
ontwikkeling bij 9 individuen in infrarood en panchromatische luchtopnamen zijn 
vastgelegd. De boom groeit op volgens het model van Troll, waarin de stam wordt 
opgebouwd door samengroei van de basale segmenten van zich verier zijwaarts 
ontplooiende takken. De boomvorm blijft in de jeugdfase slank met een steile 
takstand door het beperkte lichtaanbod in bosverband en ontwikkelt pas een eerste 
wijdere kroon na het bereiken van een hoogte van 10 a 15 m waar een verhoogd 
lichtaanbod een eerste zijwaartse expansie induceert. Voortgezette hoogtegroei 
gestimuleeri door lichtconcurrentie in een goed ontwikkelde bosmatrix geeft 
aanleiding tot een tweede expansieniveau bij het bereiken van het kronendak. De 
zich dan wijder ontwikkelende kroon overschaduwd de eerder opgebouwde 
loofmassa's die atrofieren. 

De ontwikkelde deelkronen en -kroontjes in de volgroeide boom gaan zich 
aftekenen door het onstaan van collaterale ruimten tussen deze loofmassa's. 
Ditfenomeen werd eerder aangeduid door Jacobs (1955) en Ng (1977) als 
kroonschuwheid en ontstaat waarschijnlijk bij een boom die een grenswaarie 
benadert binnen zijn wateropname en -transportcapaciteiten en de daardoor 
merkbare negatieve invloed die de onstane bladademruimten, een met waterdamp 
verzadigd luchtvolume die bladeren en loofconcentraties omgeeft, uitoefenen op 
de transpiratiemogelijkheden en ontwikkelingskanzen van nieuw loof in deze 
ruimten. Het totale loofoppervlak schreidt daardoor terug en op plaatsen binnen de 
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kroon waar een nieuwe lichtinval optreedt kunnen zich op een lager niveau op de 
hoofdtakken, die aldus ingekorte waterbanen vertegenwoordigen, deelkroontjes 
ontwikkelen. Deze afname en terugschreiding van het loof vanuit de uiterste 
posities in de waterbanen naar inferieure posities binnen de kroon is een duidelijk 
kenmerk van een optredende geleidelijke atrofieering en uitdroging van de boom. 

Dit proces kan op luchtfoto's worden waargenomen bij exemplaren die in 
verschillende ontwikkelingstadia verkeren door een afname van het loofoppervlak 
binnen de kroon en een toename in open ruimten. De complexe begrenzing van 
loof en open ruimten, die op fractale geometrische patronen lijken, maakt een 
bepaling van de ingenomen oppervlakten op luchtfoto's moeilijk. In plaats van een 
kwantificering van oppervlakten is derhalve gewerkt met een beschouwing van 
luchtfoto's als reeds gekwantificeerde documenten door de opgetreden zwartings-
graad van negatieven door depositie van zilverzouten op het door licht 
gepolariseerde filmmateriaal. Door opnieuw belichting door een diapositief heen 
kan de hoeveelheid doorgelaten licht gemeten worden met een lichtmeter en dit 
levert een maat op van kroonaftakeling. Vanuit de lucht gefotografeerde bomen 
kunnen aldus gerangschikt worden naar verouderingsstadium. 

Voor Pycnanthus, die een etagevormige kroonopbouw heeft, is een ander 
verouderingskenmerk aangetoond. De boomontwikkeling van deze soort verloopt 
volgens het groeimodel van Massart en de uit een eindknop ontwikkelde stam en 
takkransen vertonen een ritmische groei. De verklaring voor dit optredende 
groeiritme moet waarschijnlijk gezocht worden in een periodiek optredend 
watertekort van de eindknoppen. De hoge resistentie van watertransport in de 
waterbanen en het naijlen van de secundaire diktegroei bij de strekkingsgroei zou 
aanleiding kunnen geven tot een periodieke waterstress. 

Bij vrije stand of een hoog lichtaanbod in bosverband ontwikkelt de boom lange 
takken die echter door uitgestelde secundaire diktegroei gaan afhangen en de boom 
zodoende een treurvorm geven. Onder beperkte en uniforme lichtomstandigheden 
in bosverband groeit de boom echter met kransen van korte takken op en vormt 
een rechte stam die maximaal 40 m hoog kan worden. Bij voldoende lichtaanbod 
worden, op de meest gunstig geexposeerde takken, opgerichte modelvormige 
kransen ontwikkeld die een herhaling van het groeimodel laten zien. De 
takuiteinden waarop zich deze structuren oprichten sterven af en het basale deel 
neemt in dikte toe. Dit verschijnsel treedt frequenter op bij bomen die in 
hoogtegroei stagneren door het bereiken van de maximale ontwikkelingscapaciteit 
in watertransport mogelijkheden. De door de eindknop gemonopoliseerde 
hoogtegroei geeft dan ruimte aan een meer diffuse groei van de secundaire 
kransen. Die gaan echter, volgens een overeenkomstige fysiologische deregulering 
als voor Piptadenistrum is beschreven, afsterven, waarbij de perifere structuren 
met de langste waterbanen wederom het eerst atrofieren. Deze verschijnselen zijn 
op luchtfoto's waarneembaar via de overgang van een door de eindknop 
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gemonopoliseerde hoogtegroei met een duidelijk waarneembare primaire 
kransstand van de takken naar een diffuse groei van de vele secundaire kransen 
binnen de kroon. Deze soort is echter door gedeeltelijke overschaduwing door 
hogere buurbomen niet altijd vrij observeerbaar en de mogelijkheden van 
herkenning op luchtopnamen van alle aanwezige exemplaren worden daardoor 
bemoeilijkt. 

Bij een vergelijking van de bij deze twee soorten optredende groeipatronen kan de 
vertakkingswijze gerelateerd worden aan de watertransportcapaciteiten van het 
secundaire xyleem. Piptadeniastrum heeft een houtanatomische opbouw met zwak 
ringporig hout, grote vaatdiameters en paratracheaal parenchym die via een lage 
resistentie bij het watertransport langere waterbanen kan ontwikkelen en een zeer 
vertakte kroonopbouw kan realiseren. Takorders tot 8 en hoger kunnen aldus 
aangetroffenworden. Pycnanthus heeft verspreidporig hout met een geringer aantal 
vaten en geen vaatstandig parenchym. Het watertransport ondervindt derhalve een 
hogere resistentie, hetgeen de vertakkingmogelijkheden beperkt. De rechtopgaande 
hoofdstam met korte takken in kransstand dringt een vergelijking op met 
naaldbomen die een overeenkomstige nestvormige kroonstructuur ontwikkelen na 
het wegebben van de hoogtegroei uit de hoofdas. 

8. In de eindconclusie worden de mogelijkheden van de introductie van de 
bionomische benadering voor ecosysteembeheer van tropische regenbossen voor 
de houtproduktie nader beschouwd. Daarvoor zijn de naar voren getreden 
hoofdregels voor bosgebruik vanuit het onderzoek naar de bossa mens telling, 
architectuur en dynamiek nogmaals weergegeven en worden de mogelijkheden 
besproken van herkenning van afstervende bomen vanuit de lucht en vanaf de 
grond. Bij de laatste methode treedt echter de beperking op dat openingen in het 
bladerdek van overstaanders overschat worden door de optische effecten van de 
lichtbreking bij het door nauwe openingen invallende licht. Het effect van 
kroonschuwheid binnen een boomkroon wordt zodoende bij grondwaarnemingen 
altijd in sterkere mate waargenomen dan het zich uiteindelijk op luchtfoto's laat 
meten. Fotografie vanaf de grond van kronen van grote bomen is niet te realiseren 
door de storende aanwezigheid van bomen uit het onderhout en het verkrijgen van 
een totaalbeeld wordt onmogelijk gemaakt door de centrale plaats van de stam. 
Luchtobservaties bieden daartoe veel betere mogelijkheden, zoals bij de twee 
onderzochte soorten is aangetoond, en maken bovendien de detectie van zeer 
verspreid voorkomende afstervende exemplaren mogelijk. 

De koppeling van deze luchtwaarnemingen aan luchttransport van stamhout zou 
optredende exploitatieschade aan bossen aanzienlijk kunnen terugdringen, maar de 
hoge kostenaspecten verhinderen vooralsnog het operationeel worden van deze 
techniek in andere situaties dan die van gebergtebossen en archipels. Zolang hout-
oogst nog niet gerealiseerd kan worden met inachtname van alle bionomische 
aspecten, biedt uitstel en conservatie een alternatieve vorm van voorraadbeheer. 

211 



SUMMARY 

- INTRODUCTION OF BIONOMICS IN TROPICAL RAIN FOREST 
MANAGEMENT -

1. Tropical rain forests are communities of plants and animals characterised by a 
very high degree of diversity in species and life forms which thereby represent an 
important natural resource for mankind. Beside the great diversity of useful 
products, it was only during the last decades that a clear understanding arose about 
the elementary role these forests fulfil in the global climate regulation and the 
upkeep of the genetic pool. Large scale timber exploitation and conversion into 
agricultural lands have led to an important loss of area. In the course of this 
process, a change occurred from a primary use on basis of short term profits and 
usurpation of supposed unlimited stocks to a rudimentary use for the insurance of 
the basic needs of an explosively growing human population with a sharply 
increasing degree of urbanisation. 

2. The economic reasoning that paved the way for these developmental patterns 
can no longer be thought to constitute the best indicated route to follow for the 
settlement of sustainable management practices in tropical rain forests. The 
awareness has arisen that sustainable development can only be nurtured by taking 
into account the degree of usurpation of the existing natural resources and by 
aiming at the use of alternative energy sources and those biological resources that 
can be managed in a sustainable way on basis of their potential to serve as 
renewable stocks. For the development of ecosystem management practices in 
tropical rain forests, attention needs therefore be given to the rules of bionomics, 
introduced in this study as the science that defines thresholds in the kinds of use of 
a biological system, that are made possible without endangering the conditions for 
its existence. 

Further attention should be given to a clear determination of the functions and 
values of a tropical forest, so as to give shape to a balanced use as a biological 
production means for local, national and international communities, without 
neglecting its not yet monetized values as ecological buffer and wildlife sanctuary. 
The revenues obtained from a sustained yield of good priced commercial timbers 
may constitute the basis for this, if harvest practices are conducted with respect for 
the conservation of the built-up species diversity and forest matrix and with the 
aim to keep-up the regeneration potential of the commercialised species. For these 
aspects a harvest threshold is proposed that is adjusted to the die-back aspects 
exhibited by ageing trees in the forest canopy. The regeneration potential of the 
species are hence secured by a completed life cycle as seed producer and the 
frequency and spatial distribution of canopy openings are respected which occur by 
natural tree falls. The mortality patterns are not so much considered as distur-
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bances in the course of vegetation establishment but as triggering events of the 
forest rejuvenation cycle and the main determining factor in tree species 
composition. 

3. By refraining to such forms of highly restricted use, tropical rain forests may 
be considered as renewable resources, in spite of acting recommendations in 
classic economics advocating that these forests are merely to be considered as not 
renewable or only partly renewable resources. This economical point of view is not 
supported by the current available data on the regeneration capacities of tropical 
rain forests by their broad array of tropical tree species capable to colonise and 
close small canopy openings which occur by wind-throw or other tree fall events. 
If harvest practices can be matched to mimic natural mortality patterns, then the 
regeneration capacities of those rain forest tree species that can colonise canopy 
gaps after tree fall, amongst which the good priced commercial timbers of African 
Mahoganies, can be used to ascertain their frequencies in the tree species compo­
sition of the forest canopy. As long as this has not been proven experimentally or 
in practice, it should however be considered a working hypothesis. 

4. Studies of the thresholds in sustainable use of tropical rain forest have been 
conducted in the Ivory Coast. An undisturbed relict of the West-African rain forest 
belt, preserved in the Tai National Park, provides possibilities to study natural 
processes of forest dynamics and growth. The main focus was on occurring 
variations in forest composition, matrix and architecture along slopes in the 
undulating landscape. Further studies were made of forest dynamics and the 
occurring patterns of canopy openings by tree mortality and the conspicuous 
ageing features of canopy tree species with their potential of detection on large-
scale aerial photographs. Data on forest composition and dynamics were collected 
in two forest plots, one of 7 hectares established in 1977, covering a gentle slope 
in the middle of a watershed of a first order tributary of the Cavally River, and 
another of 10 hectares, established in 1981, on a steeper slope near the border of 
the same basin. 

Rainfall shows a bimodal annual distribution with a short and a main dry season 
which may attain a total duration of 5 to 6 months in exceptionally dry years. This 
defies the normally required rainfall conditions for evergreen rain forest 
formations. The significant duration of the dry period for the forest vegetation has 
been established by the use of moving 30-day rainfall amounts. A period with less 
than 60 mm rainfall has been indicated as dry, in the sense that soil water storage 
falls short of vegetation uptake. The mean 30-day evapotranspiration of the forest 
vegetation has been determined to amount to 100 mm in this area. The variations 
in field capacity of the soils, that occur in a topographical sequence or soil catena, 
are therefore a determining factor in the distribution of different forest types. The 
water storage capacity of the soils and the local drainage patterns, predominantly 
vertically drained on top of the hill with a relative low storage capacity by high 
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amounts of gravel, laterally drained in the middle of the slope and higher field 
capacity with saturation overland flow down slope, and seasonally flooded and 
waterlogged soils in the valley bottom, are determining elements in the distribution 
patterns of forest types. Differences in the available amounts of soil nutrients are 
only of minor importance, since tree vegetation has a high storage capacity in its 
woody parts and is capable to take up nutrients deep down in the soil from 
weathering bedrock and more directly from the litter and woody debris layer on the 
forest floor. 

5. Tree species showing a relatively high drought resistance occur in this 
undulating landscape predominantly on top of the hills and built-up a forest type of 
close affinity with semi-deciduous forest formations from drier northern regions. 
Soil moisture may compensate for rainfall and allows down slope the occurrence 
of a perhumid forest type with species typical for the coastal regions and the 
hinterland. A clear tendency exists in this watershed of a first order tributary of 
the Cavally River toward an occurrence of higher numbers of semi-deciduous tree 
species on the summits in the water divide and species typical for perhumid 
formations to be more numerous in the fond of the bowl-shaped basin. It is 
however not appealing to claim a species distribution which is strictly zoned and 
follows contour lines in a drainage basin. Locally, species may appear in clusters 
which attain relatively large sizes for the tree species of the lowest canopy 
compartment (< 25 m in height) and this distribution pattern can be related to short 
distance seed dispersal or vegetative regeneration processes. Canopy species 
attaining large sizes occur in smaller clusters of a few grouped individuals, which 
pattern can be related to gap colonisation processes. 

Forest architecture has been studied by means of three forest profiles that have 
been established in the typical landscape positions near the top of the hill, in the 
middle slope section and near the valley bottom. The forest type that occurs around 
the top of the hill reaches a height of 55 m and is built-up by two distinctly 
separated canopy compartments with top canopy trees exhibiting relatively narrow 
reversed cone-shaped crowns. Forest in the middle of the slope constitutes a lower 
vegetation matrix of about 45 m high, but contains trees with enormous umbrella 
shaped crowns that may span 50 m. The vertical closure of this forest type is better 
accomplished, but a lower vegetation matrix implies less biomass, that can be 
roughly estimated in metric tons per hectare by multiplication of the attained mean 
forest height with a factor 10. Forest types in not permanently flooded parts of the 
valley bottom attain only 35 m and show deep crowns by interception of the late­
ral light component in provenance from the open water coarse and swamp areas. 

On the basis of the forest profiles and some additional, observations, a schematic 
forest model has been constructed in a topographical sequence that indicates the 
best positions to allow growth and development of the largest forest trees. Deep, 
well structured soils with an optimum water supply, that occur just below the 
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summit boulder, in the middle slope section and down slope at the border of the 
valley bottom, procure the best sites for stand development. In the slope profile, 
these sites occur in the bend from a convex terrain form toward a concave slope 
profile which provokes an upsurge in the subsurface groundwater flow and thereby 
assures a good water supply. 

The relation between forest architecture, species diversity and accumulated 
biomass is revealed through observation of the changes that occur in these forest 
characteristics on a slope. A vertically better extended forest matrix creates space 
for a higher number of tree species which, moreover, attain a higher stand density 
and thereby accumulate an important biomass. A high stand density can be 
obtained through a change in shape of the upper tree crowns, which show a 
relatively small crown extension for emergent species, that are predominantly 
represented around the summit boulder by species that exhibit the growth model of 
Rauh. In the middle slope section, emergent trees develop wide spreading crowns 
according to the growth model of Troll. These differences in growth expression of 
the tree species that can be distinguished by their crown architecture can be 
interpreted as functional adaptations to changing climatic factors, temperature and 
light regimes, changes in soil water and nutrient availability and herewith 
occurring changes in growth interactions. 

The growth performance of trees is currently assessed by diameter increment, but 
the accuracy of this growth parameter is rather weak from a plant physiological 
point of view and might be substituted by measuring the surface of the stem 
section that is still actively involved in vascular transport. By use of such a growth 
parameter, a difference should be made between tree species that show a 
differentiation of their woody cylinder in heartwood and sapwood sections and the 
so-called sapwood trees that lack such a differentiation. 

6. A chronicle of the occurring tree mortality in the forest canopy, established by 
six month surveys during a period of three years, reveals a relatively low mortality 
rate of 0.6 %. Through a repeated inventory after 4Vi years of a forest plot 
established in 1977, an annual mortality of 0.9 % was calculated. The used inferior 
diameter limit in tree vegetation surveys has a pronounced effect on the obtained 
mortality rates and a raise of this diameter limit makes that a relatively high 
proportion of the survey population is made up by emergent trees that show a long 
life expectancy. Hence, mortality rates can only be considered appropriate 
parameters for forest dynamics, if information is provided on the numbers of trees 
from the different canopy compartments involved in the survey. Long survey 
periods are further required to obtain reliable figures on forest dynamics. 

By means of a study on the different modes by which trees die-off and fall down, it 
became clear that uprooting is principally caused by soil erosion processes, which 
does not seem to affect full grown emergent trees. These show slowly progressing 
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die-back patterns with subsequent loss of major branches and slow disintegration 
of the remaining stem. Wood rot at the stem base is the most frequently occurring 
triggering event for tree fall. Breakage of the main stem is liable to occur in 
specimens that are in a phase of accelerated height growth through the dense 
canopy compartment and thereby become sensitive to storm damage. Branch fall is 
frequently occurring in senescent emergent trees and in small trees out of the 
lowest canopy compartment that are hit by fallen parts of taller trees. Two out of 
three mortality cases can however be related to die-back processes. 

The spatial distribution of occurring tree mortality shows distinct patterns that can 
either be related to slope effects with changes in forest composition, drainage 
patterns and erosion intensity, or to clustered mortality of trees in small patches. 
The occurring 33% of uprooting, concentrated along the water coarse and on the 
sandy soils at the bottom of the slope, are mainly responsible for the observed 
zoned mortality patterns. Clustered mortality appears through the simultaneous 
fall, or downing, of multiple specimens and through subsequent mortality in small 
groups of trees that were exposed to a change in micro-climatic conditions after 
the initial fall of one big tree. 

Seasonal patterns in tree and branch fall, with peaks after the change from dry to 
wet season, can be related to an increase in rainfall intensity. Day and night 
rhythms in temperature changes and atmospheric moisture contents and their 
diurnal march in vertical gradient patterns through the forest vegetation can be 
held responsible for the occurrence of hourly peaks in the fall of dead wood. 
Shrinking and swelling of woody parts in a tree by changes in their degree of 
hydration through diurnal variation in transpiration processes can further be held 
responsible for occurring tensions in dead and living stem and branch wood. 

7. After explaining ecosystem relationships between forest canopy trees and the, 
at this level, occurring mortality patterns, a more detailed study is reported on the 
ageing and die-back processes that occur in two characteristic canopy tree species 
out of the studied forest. Crown developmental sequences were therefore 
established for the species Piptadeniastrum africanum, one of the most typical 
emergent tree species in the African rain forest, that encompasses large tracts of 
forest with its widely spreading crowns, and Pycnanthus angolensis, that grows up 
to 35 m in height in small canopy openings and exhibits short branches in regularly 
spaced pseudo whorls. 

For the acquisition of large-scale aerial photographs of these two tree species, an 
aerial photo technique was developed in collaboration with the department of 
Remote Sensing of Wageningen University and experienced by use of an ultra­
light aircraft equipped with a Hasselblad camera and an electronic control unit. 
This equipment and its possibilities to obtain aerial photographs at large scales has 
been reported by Vooren and Offermans (1985). Limited navigation means and 
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strong drift sensitivity of the ultra-light aircraft have restricted its use to 
accomplish an aerial photo cover of the studied forest plots. The photo series of 
individual tree crowns on a scale of about 1 : 1,000 of the two examined tree 
species were made above the forest located near the 2 hectares clearing of the 
meteo field that also served as air strip. 

Of the species Piptadeniastrum, 65 specimens were studied, out of which total 
number the crown development stages were fixed photographically on panchro­
matic and infra-red film in 9 specimens. The tree grows up according to the growth 
model of Troll, in which a stem is built-up by superposition and incorporation of 
the basal segments of laterally expanding branches. However, the tree shape 
remains fastigiate in its early developmental stages with steep ascending branches 
by the low light levels in the forest environment. A first laterally expanding crown 
is built after attaining higher light levels which occur at around 10 to 15 m height 
in the forest. Continued height growth stimulated by light competition in a well 
developed forest matrix will lead to a second level of crown expansion in approach 
of the canopy top. The henceforth widely expanding crown overshadows the lower 
foliage mass which disappears by atrophy. 

The developed sub-crowns and crownlets in a full-grown specimen show up by 
appearance of collateral distances between these foliage concentrations. This 
phenomena was earlier described by Jacobs (1955) and Ng (1977) as crown 
shyness and probably arises in trees that approach a threshold in the water uptake 
and transport capacities and thereby become sensitive to the negative influence of 
foliage respiration volumes, i.e. air volumes saturated with moisture that surround 
individual leafs and foliage clusters, which reduce transpiration rates and hamper 
leaf development in these hence created exclusion volumes. The total leaf area 
shrinks back and light penetrates the crown which allows the formation of 
crownlets at a lower level on the main branches, benefiting from a gain in water 
transport distances. This reduction and backstage positioning of foliage mass from 
its former extreme positions in the tree crown, with a shortening of waterways, is a 
clear sign of progressing atrophy and siccative processes. 

This ageing process can be observed on aerial photographs of specimens that 
arrived at different ageing stages by a differential reduction of the leaf surface in 
the tree crown and a concomitant increase in open space. The complex distribution 
outlines of leaves and non-leaf areas, according to fractal geometrical patterns, 
complicate the surface area determination on aerial photographs. An alternative to 
quantification of surface areas is provided by an interpretation of photographs as 
already quantified documents by the deposition of silver salts on the exposed 
photosensitive surface of the used film material. By means of measurement with a 
photoelectric cell of the quantity of light that falls through exposed slides, a 
quantification of crown degradation can be obtained. Photographed specimens can 
thus be classified according to their ageing stage. 
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For Pycnanthus, that shows a storied crown construction, another ageing feature 
has been investigated. The tree develops according to the growth model of Massart 
and the main axis that develops from the terminal bud with the regular formation 
of pseudo whorls of branches show rhythmic growth. A possible explanation for 
this induced growth rhythm might be related to a periodically occurring water 
stress in the terminal buds. The relatively high resistance to water transport in the 
conducting tissues and the time lag between height growth and secondary radial 
growth might be responsible for this periodical water stress. 

A tree that developed in open growth conditions or in an increased light regime in 
the forest exhibits long slender branches that become drooping by postponed radial 
growth. In more uniform and restricted light conditions in a forest stand, the tree 
grows up with short branches in storied pseudo whorls and develops a straight stem 
attaining at maximum a height of 40 m. Under favourable light conditions, small 
vertically dressing pseudo whorls of branches are developed on the best exposed 
branches which iterate the tree's growth model. The distal parts of the branches 
that carry those iterations die off and their basal parts show an increased radial 
thickening. This phenomena appears more frequently in trees that show a reduced 
height growth by approaching final limits of water transport capacity in the 
conducting tissues. The height growth that was formerly concentrated in the main 
axis, becomes henceforth more diffuse and is taken over by the secondarily iterated 
vertical structures. As in Piptadeniastrum, these crownlets will also suffer from the 
physiological deregulation that occurs in the senescence phase, and those occurring 
at the extremities of the waterways will succumb in first instance by a progressing 
atrophy. These processes can be observed on large-scale aerial photographs by the 
change from central height growth produced by the growing tip of the main axis 
with a clearly observable primary whorl of branches toward diffuse height growth 
of the multiple smaller secondary whorls inside a tree crown. This species is 
however less easy to detect in the forest canopy by taller obscuring neighbours that 
frequently cast shadow and hinder the detection of all specimens on aerial 
photographs. 

In comparing the growth patterns of these two tree species, the branching modes 
can be related to the water transport capacities of the secondary xylem. 
Piptadeniastrum has in this aspect loosely ring-porous wood, large vessel 
diameters and paratracheal parenchyma, and can develop long waterways with a 
highly branched crown structure by the low water transport resistance. Branch 
orders of 8 and higher have been observed. Pycnanthus has diffuse-porous wood 
with a lesser number of vessels and lacks vascular parenchyma. The water 
transport should therefore experience a higher resistance, which reduces the 
branching mode. The straight stem with whorls of short branches make it to 
resemble conifer species, which develop a similar nest like crown structure after 
arrest of the primary height growth in the main stem. 
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8. In the end conclusion is stated what the possibilities are for the introduction of 
a bio no mica 1 approach in ecosystem management of tropical rain forests for timber 
production. Therefore, the principal rules that have appeared in the reported 
studies on forest composition, architecture and dynamics are emphasised and the 
possibilities are discussed of the reconnaissance of senescent trees in aerial surveys 
and by field observations. The last method has the inconvenience that openings in 
the leaf area of emergent trees are overestimated by the optical 'halo' effect of 
light penetrating through small openings and apertures. The crown shyness effect 
between sub-crowns is hence over-emphasised in observations made against the 
skylight and shows up as of lesser importance on aerial photographs. Ground 
photography of tree crowns of canopy species is difficult to realise by the 
inconvenient presence of under storey trees. Pictures of entire crown surfaces can 
not be obtained by obstruction of the centrally positioned main stem. Aerial 
observations offer better possibilities, as discussed for the two investigated species, 
and, moreover, will allow detection of widely spaced senescent specimens. 

The combination of aerial detection of senescent trees and aerial transport of 
timber could significantly reduce exploitation damage to rain forests, but the high 
cost will seriously hamper its operational use in other situations than in mountain 
forests and archipelagos. As long as timber harvesting operations in tropical rain 
forests can not be executed in respect of all bionomical thresholds, postponement 
and conservation will provide alternatives to sustained yield management. 
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