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REGULAR PAPER

The indicators of the post-cultural dynamics in fallow vegetation in the savannahs of the Kigwena 
natural forest reserve (Burundi)

Background and aims – A synchronic study has been achieved in fallows distributed in three age classes 
(0–2 years, 3–5 years and more than five years) in the natural forest reserve of Kigwena (Burundi). The 
aim was to show that differences in the proportion of plant functional groups could be used as indicators in 
characterizing the post-cultivation succession stages. 
Methods – The retained functional groups concerned biological and phytogeographic types, leaf size and 
diaspores dispersion. 
Key results – The data analysis gave five floristic associations. The functional group analysis evidences that 
the young successional stages are often characterized by sclerochorous herbaceous (therophyts) with often 
anemochorous dispersion, while the aged stages are essentially dominated by sarcochorous phanerophyts 
with essentially autochorous dispersion. The proportion of species with large distribution decreases with 
the age of the fallow contrary to species with regional distribution. A progressive increase with the age of 
species number with large leaves and a reduction of species with small leaves has been observed.
Conclusion – The follow-up of the temporal variability of biological traits of species permits to characterize 
stages of post-cultivation succession.

Key words – plant functional groups, fallows, post-cultivation succession.

Objectifs – Une étude synchronique a été réalisée dans les jachères réparties en trois classes d’âges (0–2 
ans, 3–5 ans et plus de cinq ans) dans la réserve naturelle forestière de Kigwena (Burundi). L’objectif était 
de montrer que les différences dans les spectres des groupes fonctionnels de plantes pouvaient être utilisées 
comme indicateurs pour caractériser les stades de la succession post-culturale. 
Méthodes – Les groupes fonctionnels retenus concernaient la forme biologique, l’origine phytogéographique, 
la morphologie foliaire et le mode de dispersion des diaspores. 
Résultats – Après traitement des données phytosociologiques, cinq groupements végétaux ont été 
individualisés sur base de la composition floristique. L’analyse des groupes fonctionnels met en évidence 
que les stades jeunes sont caractérisés par les thérophytes à diaspores sclérochores souvent anémochores, 
tandis que les stades âgés sont dominés par des phanérophytes à diaspores sarcochores essentiellement 
zoochores. La proportion des espèces à large distribution diminue avec l’âge de la jachère contrairement 
aux espèces à distribution régionale. Une augmentation progressive avec l’âge de la jachère d’espèces 
mésophylles et macrophylles et une diminution d’espèces nanophylles ont été observées. 
Conclusion – Le suivi de la variabilité temporelle des spectres des traits biologiques des espèces permet de 
caractériser les stades de la succession post-culturale.
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INTRODUCTION

Au cours des deux dernières décennies, les définitions con-
cernant les indicateurs ont été nombreuses et pas toujours très 
précises ni concordantes. Par définition, un indicateur est une 
mesure effectuée sur le système ou un indice synthétique cal-
culé à partir d’un ensemble de paramètres. Il doit fournir des 
informations sur un phénomène qui affecte le système ou sur 
l’état de ses composants (Loireau 1998). Un indicateur doit 
répondre à un certain nombre de qualités: pertinence (bonne 
image de la situation et réaction très sensible aux change-
ments), fiabilité et utilité (indicateurs simples et en nombre 
limité; D’Herbes et al. 1997). 

Concernant l’évaluation des effets de l’activité an-
thropique sur les ressources naturelles, les outils les plus 
généralement utilisés sont les indicateurs biologiques ou 
bio-indicateurs. Un bio-indicateur est un organisme ou un en-
semble d’organismes dont les réponses biologiques aux dif-
férents facteurs du milieu permettent de caractériser l’état et/
ou l’évolution d’un écosystème ou d’un milieu (ville, rivière, 
parcelle agricole, fond de vallée, etc.). Les bio-indicateurs 
permettent donc un diagnostic des écosystèmes à partir de 
l’étude des êtres vivants qui y vivent (Blandin 1986). Le suivi 
de bio-indicateurs permet donc d’évaluer l’état des milieux 
et l’évolution des ressources naturelles, notamment sur les 
exploitations agricoles (Charollais et al. 1997). 

L’observation et le suivi du changement peuvent 
s’effectuer à différentes échelles de l’organisation des espa
ces qu’ils soient naturels, socio-économiques ou politiques. 
On observe en général du local au régional. Il est évident que 
pour chacun des processus ou états de ressources à suivre, 
correspond un ensemble d’indicateurs, adaptés au niveau 
d’échelle spatiale de l’observation, et que l’extrapolation à 
des niveaux inférieurs ou supérieurs doit toujours être faite 
avec prudence (Pontanier & Floret 2002).
Aujourd’hui, les décideurs ont besoin d’indicateurs reflétant 
les changements à l’échelle du globe. Or, par la composition 
floristique, il est illusoire de prétendre établir une liste uni-
verselle de plantes indicatrices pertinentes des stades du cycle 
culture-jachère. La prise en compte de la région écologique 
et des conditions édaphiques améliore leur rôle d’indicateurs. 
Il est donc nécessaire de définir des indicateurs simples et fa
cilement observables, moins dépendants de la variabilité des 
terroirs, donc qui se rapprochent de l’universalité.

Pour évaluer les différents changements d’état, ou les 
modifications de fonctionnement du milieu rural, induits 
par les perturbations naturelles et surtout par les interven-
tions de l’homme, l’observateur a le plus souvent recours à 
la mesure ou à l’évaluation de simples paramètres, attributs 
et caractéristiques du système écologique étudié (Pontanier 
& Floret 2002).

La première tentative, vraiment aboutie, de regrouper les 
espèces en groupes fonctionnels revient à Raunkiær (1934) 
qui introduit la notion de types biologiques et montre la rela-
tion étroite entre le spectre biologique

 
et le climat. Plusieurs 

auteurs ont souligné l’intérêt de ces types biologiques
 
qui 

intègrent les caractéristiques biologiques et les stratégies vi-
tales de l’organisme (Daget 1980, Floret et al. 1990, Tatoni & 
Roche 1994, Grime 2001).

Il y a lieu de noter que les théories sur les stratégies 
adaptatives des plantes r et K de Mac Arthur & Wilson (1967) 
et C-S-R de Grime (1974) trouvent leurs explications dans 
la variabilité des traits biologiques des espèces (formes de 
vie/formes de croissance, morphologie et physiologie des 
feuilles, mode de dissémination, …). Ainsi, bien que quali-
fiées de classifications discrètes à faible capacité de préci-
sion des stratégies des espèces, ces anciennes classifications 
reflètent toutefois l’ensemble des processus physiologiques 
au sein de la plante (Chapin 1993) et constituent une façon 
convenable de simplifier la diversité des fonctions physio
logiques en groupes facilement manipulables (Santiago & 
Wright 2007).

Même le récent schéma LHS de Westoby (1998) trouve 
ses racines dans ces anciennes classifications en proposant 
un axe lié à la surface spécifique foliaire (LSA), un second 
axe lié à la croissance de la plante (H) et un troisième lié à 
la capacité de dissémination des diaspores (les graines: S). 
Dans cette évolution d’idées, ajoutons que Testi (2008) vient 
également de montrer que Théophraste et Raunkiær avaient 
pensé aux traits foliaires car une corrélation entre formes de 
vie (FV)/formes de croissance (FC) et surface spécifique fo-
liaire (LSA) a été mise en évidence. Ces résultats justifient la 
considération de la morphologie des plantes pour définir les 
groupes fonctionnels.

C’est ainsi que dans cette étude, nous comptons décrire 
et différencier les différents stades de la recolonisation post-
culturale à travers l’analyse des traits biologiques déduits de 
la composition floristique tels que les types biologiques, les 
types phytogéographiques, les types foliaires et les types des 
diaspores.

METHODES

Site d’étude

Cette étude a été réalisée dans les jachères situées dans le 
périmètre de la réserve naturelle forestière de Kigwena au 
Burundi. La réserve naturelle de Kigwena (fig. 1) est une 
forêt pittoresque unique au Burundi, limitée par des champs 
de cultures semi-industrielles, particulièrement le palmier à 
huile. Elle est située à 3 km au nord du village de Kigwena et 
à 16 km de Rumonge vers le sud (Lewalle 1972). C’est une 
forêt du type péri-guinéen protégée depuis 1952 avec actuel-
lement 500 ha. Elle comporte deux parties: la partie savani-
cole au nord, ayant fait objet de la présente étude, et la partie 
proprement dite forestière au sud. 

A une altitude de 820 m, le long du lac Tanganyika, le 
climat est de type tropical AW4S (climat tropical humide de 
type A, avec quatre mois de saison sèche dans l’hémisphère 
Sud) selon la classification climatique de Köppen (Bultot 
1950) avec 1170 mm de précipitations moyennes annuelles 
et 24°C de température moyenne annuelle (statistiques de 
l’Institut Géographique du Burundi, 1997–2004) (fig. 2). La 
région a conservé un sol noir profond, humique, fertile et à 
bonne rétention d’eau. Les activités principales de la popula-
tion limitrophe de la forêt de Kigwena sont pour la plupart 
l’agriculture et la pêche, tandis que l’élevage n’est pas à pro-
prement parler une activité économique.
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Pendant la crise de 1993, la population riveraine de la 
forêt de Kigwena a défriché ses périphéries pour les mettre en 
cultures (manioc, haricot, maïs, patate douce, …). C’est vers 
les années 2000 que ces terres ont été récupérées et mises en 
défens pour une reconstitution ultérieure de la végétation ini-
tiale. C’est sur ces jachères situées dans la zone périphérique 
et partie savane de la réserve naturelle forestière de Kigwena 
que porte la présente étude.

Collecte et traitement des données

Pour la collecte des données phytosociologiques, trente 
relevés ont été réalisés dans les jachères réparties équitable-
ment (dix relevés par classe) en trois classes d’âge (0–2 ans, 
3–5 ans et plus de cinq ans) selon la méthode sigmatiste de 
Braun-Blanquet (1932) en tenant compte de l’homogénéité 
floristique de la station. Une étude préliminaire nous a permis 
de déterminer l’aire minimale de l’échantillon: 32 m2 dans les 
jachères de 0–2 ans, 128 m2 dans les jachères de 3–5 ans et 
64 m2 dans les jachères de plus de cinq ans (Bangirinama et 
al. 2009). La nomenclature adoptée pour les différents taxons 

inventoriés est celle de Lebrun & Stork (1991, 1992, 1995, 
1997).

Pour chaque relevé, cinq échantillons de sol ont été 
prélevés selon la séquence linéaire diagonale (quatre aux ex-
trémités de la surface du relevé et un au centre de la surface). 
C’est sur l’échantillon composite qu’ont été mesurés l’acidité 
actuelle (pH H2O) et l’acidité d’échange ou de réserve (pH 
KCl) (Baize 1988). L’appréciation de la texture du sol a été 
faite sur les fractions fines (< 2 mm) à l’aide du triangle des 
textures (Duchaufour 1997). Des sept catégories qui peuvent 
être reconnues, seules deux existent sur le site d’étude, sa-
blo-limoneuse et sableuse; ces deux variables ont été trans-
formées en code semi-quantitatif.

Les liens entre la variation floristique et la variation 
écologique ont été mis en évidence grâce à une analyse directe 
de gradient (Analyse Canonique des Correspondances ou 
Canonical Correspondence Analysis, CCA) avec le logiciel 
Canoco (ter Braak & Šmilauer 2002).

La définition des groupements végétaux s’est basée sur 
une classification hiérarchique ascendante à l’aide du logiciel 
MVSP (Multi-Variate Statistical Package; Kovach 2003). 
Parmi les indices de similarité ou de distance les plus uti-
lisés pour des données d’abondance d’espèces, nous avons 
choisi la dissimilarité de Bray-Curtis, équivalent quantitatif 
de l’indice de Sorensen en présence-absence (Legendre & 
Legendre 1998). Cet indice donne, contrairement à la dis-
tance métrique de Canberra, autant de poids aux différences 
d’abondance observées pour les espèces rares que pour les 
espèces abondantes (Senterre 2005). Pour la construction du 
dendrogramme, nous avons choisi l’option UPGMA (Un-
weighted Pair-Group Mean Average) basée sur la moyenne 
des groupes et qui constitue la méthode la plus largement 
utilisée dans les études phytosociologiques selon Senterre 
(2005).

Les espèces différentielles des groupements ont été indi-
vidualisées à l’aide de Twinspan (Two Way INdicator SPe-
cies ANalysis, Hill 1994).

Enfin, nous avons calculé l’indice de similarité de Jac-
card (1928), basé sur la présence-absence des espèces entre 
les différents groupements individualisés. Nous nous atten-
dons à ce que les groupements situés dans la même classe 
d’âge, c’est-à-dire au même stade de la succession, aient une 
similarité plus élevée par rapport aux groupements de classes 
d’âges différentes. 
Les indices utilisés sont donnés par les formules suivantes: 

Indice de similarité de Jaccard: Jij =
nij

(nij + ni + nj)

avec nij: nombre d’espèces présentes dans les groupements 
i et j, ni: nombre d’espèces présentes dans le groupement 
i et absentes en j et nj: nombre d’espèces absentes dans le 
groupement i et présentes en j.

Indice de dissimilarité de Bray-Curtis: 

Figure 1 – Localisation de la zone explorée dans la réserve naturelle 
forestière de Kigwena (Burundi).

Figure 2 – Diagramme ombrothermique de la région de la réserve 
naturelle forestière de Kigwena (Burundi). Source: Statistiques de 
l’Institut Géographique du Burundi, 1997–2004.
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BCdij =

n
∑ | Xik − Xjk |

k = 1

n
∑ | Xik + Xjk |

k = 1

avec i et j: les lignes (relevés) de la matrice de données, k: 
une colonne de la matrice de données (espèce), Xik: valeur 
de la variable k (abondance de l’espèce k) pour la ligne i, Xij: 
valeur de la variable k (abondance de l’espèce k) pour la ligne 
j, n: nombre total de variables (espèces) dans la matrice.

Pour évaluer le rôle des groupes fonctionnels de plantes 
comme indicateurs du stade de la succession post-culturale, 
nous avons calculé les différents spectres pondérés par abon-
dance-dominance avant d’analyser leur lien avec l’âge de 
la jachère. Le tableau 1 donne la correspondance entre les 
codes d’abondance-dominance des espèces et les quantités 
moyennes ou recouvrements moyens (Rec. Moy.). Le spectre 
pondéré (SP) est donné par l’expression suivante: 

SP =

∑Rec. Moy. pour un trait biologique 
considéré

× 100
∑Rec. Moy. pour tous les traits  
biologiques identifiés

Les groupes fonctionnels analysés sont:
– Les types biologiques liés à l’état phénologique de l’espèce 
rencontrée. Nous avons utilisé le système de Raunkiær (1934) 
modifié par Lebrun (1947): phanérophytes, chaméphytes, 
hémicryptophytes, thérophytes et géophytes;
– Les types phytogéographiques admis pour l’Afrique (White 
1979, 1983): espèces à large distribution sur le globe terres-
tre (cosmopolites, pantropicales, paléotropicales, afroaméri
caines), espèces à large distribution africaine (afromalga
ches, afrotropicales et plurirégionales africaines) et espèces 
à distribution régionale (soudano-zambéziennes, guinéo-con-
golaises et afromontagnardes);
– Les types de diaspores comme définis par la classifica-
tion de Dansereau & Lems (1957): zoochores (desmochores 
et sarcochores), anémochores (sclérochores, ptérochores et 
pogonochores), autochores (barochores, ballochores) et hy-
drochores (pléochores);
– Les types foliaires issus de la classification de Raunkiær 

Coefficient Recouvrement 
de l’espèce (%)

Recouvrement 
moyen (RM) (%)

5 75 à 100 87,5

4 50 à 75 62,5

3 25 à 50 37,5

2 5 à 25 15

1 1 à 5 3

+ < à 1 0,5

Tableau 1 – Correspondance entre les coefficients d’abondance-
dominance et les quantités moyennes ou recouvrements moyens.

Axes 1 2 3 4

Valeurs propres 0,42 0,24 0,19 0,15

Corrélation espèces-
environnement 0,96 0,94 0,93 0,91

Pourcentage cumulé de 
la variance
    pour les données                  
    d’espèces 9,6 15,0 19,2 22,6

    pour la relation 
    espèces-environment       42,6 66,5 85,2 98,7

Inertie totale  4,41  

Inertie canonique  1,00   soit 22,7%

Tableau 2 – Présentation synthétique des résultats de l’analyse 
canonique des correspondances (CCA) pour les jachères de la 
partie savane de la réserve naturelle de Kigwena.

(1934): aphylles, leptophylles, nanophylles, microphylles, 
mésophylles, macrophylles et mégaphylles.

RESULTATS

Mise en évidence des groupements végétaux

Au point de vue floristique, 192 espèces réparties en 125 
genres et 53 familles ont été récoltées. Les familles les plus 
représentées sont les Fabaceae (14,58%), Poaceae (10,41%), 
Asteraceae (8,85%), Rubiaceae (7,29%), Euphorbiaceae 
(5,20%) et Cyperaceae (3,64%). Cinq groupements ont 
été mis en évidence sur base des affinités entre les relevés 
pondérés par le recouvrement des espèces inventoriées:
– Groupement G1 à Hyptis suaveolens et Indigofera hirsuta 
dans les jachères de 0–2 ans, 
– Groupement G2 à Panicum maximum et Imperata cylindri­
ca dans les jachères de 0–2 ans,
– Groupement G3 à Loudetia arundinacea et Hyparrhenia 
diplandra dans les jachères de 3–5 ans,
– Groupement G4 à Hyparrhenia diplandra et Melinis minu­
tiflora dans les jachères de 3–5 ans,
– Groupement G5 à Margaritaria discoidea et Anisophyllea 
boehmii dans les jachères de plus de cinq ans.

Selon la distribution des groupements sur les deux pre-
miers axes de la CCA (Canonical Correspondence Analysis; 
fig. 3), l’axe 1 semble évoquer le gradient croissant du facteur 
âge (gradient successionnel) avec p < 0,001 tandis la disposi-
tion des relevés selon l’axe 2 est plus corrélée à l’altitude (p < 
0,001). Les groupements G1 et G2 des jachères de 0–2 ans sont 
à la même distance, il en est de même que les groupements 
G3 et G4 des jachères de 3–5 ans et enfin vient le groupement 
G5 des jachères de plus de cinq ans. Les deux premiers axes 
expliquent 66,5% de la relation espèces-environnement. Les 
variables environnementales expliquent 22,7% de l’inertie 
totale (tableau 2). Les cinq groupements sont aussi repéra-
bles sur le dendrogramme issu de la classification ascendante 
hiérarchique (fig. 4).
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Indice de similarité entre les groupements comme indi-
cateur du stade de la succession post-culturale

Les groupements des jeunes jachères (G1 et G2) ont entre eux 
une affinité floristique plus élevée (0,47) et se rapprochent 
plus des groupements de 3–5 ans (G3 et G4) avec en moyenne 
un indice de similarité de 0,33 et s’éloignent plus du groupe-
ment de plus de cinq ans (G5) avec une similarité de 0,26 en 
moyenne. Aussi, le groupement G3 des stades intermédiaires 
de la succession affiche une plus grande affinité (0,29) avec le 
groupement G4 de sa classe (3–5 ans) qu’avec le groupement 
G5 (0,22) de la classe suivante (plus de cinq ans). Cette évo-
lution de l’indice de similarité entre les groupements traduit 
ainsi un continuum dans la mise en place dans le temps de ces 
groupements (tableau 3).

Description des groupements

Le groupement G1 à Hyptis suaveolens et Indigofera hir­
suta est localisé dans les jachères jeunes de moins de deux 
ans. Ce groupement se trouve sur un terrain plat, sableux et 
extrêmement acide. L’acidité actuelle est de 4,5 ± 0,46 et 
l’acidité d’échange vaut 4,34 ± 0,12. Dans sa structure verti-
cale, le groupement à Hyptis suaveolens et Indigofera hirsuta 
présente: 
– une strate herbacée haute constituée essentiellement par 
Hyptis suaveolens, Indigofera hirsuta, Panicum maximum, 
pouvant atteindre au maximum 2 m de haut,
– une state herbacée basse composée par des espèces com-
me Panicum chionachne, Aspilia helianthoides, Asystasia 
gangetica.

Le groupement G2 à Panicum maximum et Imperata cy­
lindrica  a été identifié dans les jachères de transition entre la 
classe de 0–2 ans et la classe de 3–5 ans, sur un terrain plat à 
sol sableux. L’acidité actuelle du sol est de 5,01 ± 0,46 tandis 
que l’acidité d’échange vaut 4,32 ± 0,39. La structure verti-
cale de ce groupement comprend:
– une strate herbacée haute d’environ 2 m à Panicum maxi­

Figure 3 – Analyse canonique des correspondances réalisée sur les 
relevés des jachères de la partie savane de la réserve naturelle fores-
tière de Kigwena avec les quatre variables environnementales dont 
l’effet est significatif.

Figure 4 – Disposition des cinq groupements individualisés dans 
les jachères de Kigwena sur un dendrogramme (G1: groupement à 
Hyptis suaveolens et Indigofera hirsuta, G2: groupement à Panicum 
maximum et Imperata cylindrica, G3: groupement à Loudetia arun­
dinacea et Hyparrhenia diplandra, G4: groupement à Hyparrhenia 
diplandra et Melinis minutiflora et G5: groupement à Margaritaria 
discoidea et Anisophyllea boehmii).

mum, Imperata cylindrica, Conyza bonariensis, Chrysanthel­
lum indicum, Urena lobata,
– une strate herbacée basse à Digitaria abyssinica, Aspilia 
helianthoides, Indigofera drepanocarpa, Indigofera microca­
lyx, Panicum chionachne, Ageratum conyzoides.

Le groupement G3 à Loudetia arundinacea et Hyparrhe­
nia diplandra constitue la partie de la savane dominée par les 
graminées. Il est situé sur un terrain à pente très légère avec 
un sol sableux. L’analyse du pH met en évidence une acidité 
actuelle de 5,44 ± 0,36 et une acidité d’échange de 4,68 ± 
0,49. La structure verticale présente: 
– une strate herbacée haute atteignant 2 m de hauteur et con-
stituée de Loudetia arundinacea et Hyparrhenia diplandra,
– une strate herbacée basse dominée par Indigofera micro­
calyx, Polygala melilotoides et Indigofera drepanocarpa qui 
couvrent le sol au milieu d’un couvert graminéen. 

Le groupement G4 à Hyparrhenia diplandra et Melinis 
minutiflora est situé sur un terrain à pente très légère, la 
texture du sol est variable, de sableuse à sablo-limoneuse. 
L’acidité actuelle est de 5,33 ± 0,55 et l’acidité d’échange 
vaut 4,56 ± 0,28. Sa structure verticale présente:
– une strate herbacée haute atteignant 2 m de haut à Hypar­
rhenia diplandra, Desmodium velutinum, Loudetia arundina­
cea, Pennisetum polystachion, Pteridium aquilinum,
– une strate herbacée basse de moins d’un mètre de hau-
teur composée par Melinis minutiflora, Imperata cylindrica, 
Blepharis buchneri, Aspilia helianthoides,
– une strate arbustive d’environ 8 m de hauteur composée 
par certains ligneux comme Keetia venosa, Keetia gueinzii, 
Harungana madagascariensis, Anthocleista schweinfurthii, 
qui commencent à entrer en compétition avec les herbacées.
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Le groupement G5 à Margaritaria discoidea et Anisophyllea 
boehmii constitue une jachère âgée de plus de cinq ans qui 
a évolué en une savane arbustive située sur un terrain plat à 
sol sablo-limoneux en général. L’acidité actuelle est de 5,58 
± 0,40 tandis que l’acidité d’échange vaut 4,35 ± 0,17. Le sol 
est déjà enrichi en matière organique par la décomposition 
des feuilles. La structure verticale révèle trois strates:
– Une strate arbustive supérieure (14 m de haut) composée 
par Parinari curatellifolia, Anisophylla boehmii, Anthocleis­
ta schweinfurthii, 
– une strate arbustive inférieure (8 m de haut) dont les prin-
cipales espèces sont Margaritaria discoidea, Keetia hispida, 
Harungana madagascariensis, Keetia gueinzii,
– une strate herbacée haute comprenant Loudetia arundina­
cea, Hyparrhenia diplandra, Pteridium aquilinum,
– une strate herbacée basse dominée par Melinis minutiflora, 
Tetracera masuiana, Aspilia kotschyi.

Certains arbres de la forêt comme Anthocleista schwein­
furthii, Pseudospondias microcarpa, Ficus thonningii, 
Maesopsis eminii, Alchornea cordifolia commencent à se 

développer. La hauteur et le nombre de strates augmentent 
avec l’âge de la jachère (fig. 5).

Types biologiques comme indicateurs du stade de la suc-
cession post-culturale

L’évolution des types biologiques en fonction de l’âge de la 
jachère (fig. 6) montre que les groupements de jeunes jachères 
(G1 et G2) ont un pourcentage élevé de thérophytes avec 32% 
et 26% respectivement. Ce dernier diminue considérable-
ment dans les jachères de plus de cinq ans et est de 12%. Le 
pourcentage des phanérophytes suit une évolution contraire; 
bas dans les jeunes jachères (15–22%) et élevé (50%) dans 
le groupement G5 des jachères plus âgées (plus de cinq ans). 

Types phytogéographiques comme indicateurs du stade 
de la succession post-culturale

La distribution des types phytogéographiques dans les dif-
férentes étapes de régénération forestière dans les jachères de 
la partie savane de la réserve naturelle forestière de Kigwena 
(fig. 7) montre une diminution progressive d’espèces à large 
distribution selon l’âge de la jachère depuis les groupements 
les plus jeunes jusqu’aux groupements des jachères plus 
âgées. En effet, les espèces à large distribution représentent 
respectivement 56% et 42% dans les groupements de jeunes 
jachères (G1 et G2) alors que ce pourcentage n’est que de 23% 
dans le groupement des jachères âgées (G5). 

Figure 5 – Structure verticale des groupements individualisés dans 
les jachères de la réserve naturelle forestière de Kigwena (Burundi).

Figure 6 – Evolution des types biologiques en fonction de l’âge 
des groupements des jachères de Kigwena (G1: groupement à Hyp­
tis suaveolens et Indigofera hirsuta, G2: groupement à Panicum 
maximum et Imperata cylindrica, G3: groupement à Loudetia arun­
dinacea et Hyparrhenia diplandra, G4: groupement à Hyparrhenia 
diplandra et Melinis minutiflora et G5: groupement à Margaritaria 
discoidea et Anisophyllea boehmii).

Tableau 3 – Affinité entre les groupements individualisés dans des jachères de Kigwena (G1: groupement à Hyptis suaveolens et 
Indigofera hirsuta, G2: groupement à Panicum maximum et Imperata cylindrica, G3: groupement à Loudetia arundinacea et Hyparrhenia 
diplandra, G4: groupement à Hyparrhenia diplandra et Melinis minutiflora et G5: groupement à Margaritaria discoidea et Anisophyllea 
boehmii).

Groupements G1 G2 G3 G4 G5

G1 1
G2 0,47 1
G3 0,32 0,26 1
G4 0,36 0,37 0,29 1
G5 0,21 0,31 0,22 0,46 1
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D’autre part, les espèces à distribution régionale aug-
mentent depuis les jeunes jachères jusqu’aux groupements 
les plus évolués des jachères âgées. Ainsi, ces espèces oc-
cupent respectivement 23% et 27% dans les groupements de 
jeunes jachères (G1 et G2) pour augmenter jusqu’à 40% dans 
le groupement des jachères âgées (G5). L’identité de la région 
est aussi maintenue grâce à une augmentation progressive de 
la proportion d’espèces de liaison soudano-zambéziennes et 
guinéennes depuis les jeunes jachères (6%) vers les jachères 
plus âgées (17%), ce qui justifie l’appellation de cette réserve 
de forêt péri-guinéenne. 

Types foliaires comme indicateurs du stade de la succes-
sion post-culturale

Les différents types foliaires se répartissent différemment 
dans les différents groupements des jachères d’âge différent 
(fig. 8). Une augmentation progressive avec l’âge de la 
jachère des espèces mésophylles et macrophylles a été ob-
servée. Leur pourcentage est de 29% et 0% respectivement 
pour les espèces mésophylles et espèces macrophylles dans 
les jeunes jachères contre 35% et 4% dans les jachères âgées. 
Il apparaît également que les espèces nanophylles régressent 
avec l’âge de la jachère; 11% dans les jeunes jachères contre 
4% dans les jachères plus âgées. 

Types de diaspores comme indicateurs du stade de la 
succession post-culturale

La comparaison du pourcentage des espèces possédant les 
différents types de diaspores dans les jachères de différents 
âges (fig. 9) montre une évolution régressive des espèces à 
diaspores desmochores et sclérochores le long du gradient 
âge de la jachère. Ces types de diaspores représentent respec-
tivement 15% et 32% dans les jeunes jachères contre 0% et 
21% dans les vieilles jachères. Une évolution contraire est 

Figure 7 – Evolution des types phytogéographiques en fonction de 
l’âge des groupements  des jachères de Kigwena (G1: groupement 
à Hyptis suaveolens et Indigofera hirsuta, G2: groupement à 
Panicum maximum et Imperata cylindrica, G3: groupement à 
Loudetia arundinacea et Hyparrhenia diplandra, G4: groupement à 
Hyparrhenia diplandra et Melinis minutiflora et G5: groupement à 
Margaritaria discoidea et Anisophyllea boehmii).

Figure 8 – Evolution des types foliaires en fonction de l’âge des 
groupements  des jachères de Kigwena (G1: groupement à Hyptis 
suaveolens et Indigofera hirsuta, G2: groupement à Panicum 
maximum et Imperata cylindrica, G3: groupement à Loudetia 
arundinacea et Hyparrhenia diplandra, G4: groupement à 
Hyparrhenia diplandra et Melinis minutiflora et G5: groupement à 
Margaritaria discoidea et Anisophyllea boehmii).

Figure 9 – Evolution des types de diaspores en fonction de l’âge 
des groupements  des jachères de Kigwena (G1: groupement 
à Hyptis suaveolens et Indigofera hirsuta, G2: groupement à 
Panicum maximum et Imperata cylindrica, G3: groupement à 
Loudetia arundinacea et Hyparrhenia diplandra, G4: groupement à 
Hyparrhenia diplandra et Melinis minutiflora et G5: groupement à 
Margaritaria discoidea et Anisophyllea boehmii).

observée chez les types de diaspores sarcochores; 15% dans 
les jeunes jachères contre 44% dans les jachères plus âgées.

DISCUSSION

Types biologiques

L’analyse des proportions des types biologiques entre les dif-
férents groupements montre une diminution des thérophytes 
et une augmentation conséquente des phanérophytes au fur et 
à mesure que l’âge de la jachère augmente. En effet, dans les 
jeunes jachères, ce sont les thérophytes qui ont une propor-
tion importante parce qu’ils ont un grand pouvoir de coloni-
sation. Par après, on assiste à l’installation progressive d’une 
strate arbustive provoquant ainsi une diminution des théro-
phytes qui sont pour la plupart des espèces héliophiles. 

Des résultats similaires ont été obtenus par d’autres au-
teurs. En étudiant les changements dans la répartition des 
types biologiques en fonction d’un gradient dynamique 
de colonisation des anciennes terrasses de culture en Pro-
vence calcaire, Tatoni & Roche (1994) ont conclu que 
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les thérophytes connaissent une diminution rapide alors 
que les phanérophytes augmentent continuellement avec 
l’installation d’espèces ligneuses dès que les pratiques agri-
coles (en particulier le labour) cessent. 

Aux Etats-Unis et en Europe, de nombreuses études (La-
vorel et al. 1993, Mac Cook 1994, Debussche et al. 1996, 
Smit 1996) portant sur les successions secondaires post-cul-
turales, ont mis en évidence la modification de la répartition 
des espèces en types biologiques au fur et à mesure de la suc-
cession: explosion temporaire de thérophytes, apparition et 
dominance des hémicryptophytes et montée lente (sur 20 à 50 
ans) des phanérophytes. 

Types phytogéographiques

De tous les groupements individualisés dans cette zone 
d’étude, il y a prédominance des espèces à large distribution. 
En effet, les jachères constituant des milieux largement per-
turbés et dont les influences externes sont intenses, il n’est 
donc pas étonnant que les espèces allochtones soient en pro-
portions élevées. Cependant, il y a une diminution progres-
sive des espèces à large distribution selon l’âge des jachères 
depuis les groupements les plus jeunes jusqu’au groupement 
des jachères plus âgées. 

De plus, les espèces à distribution régionale augmentent 
depuis les jeunes jachères jusqu’aux groupements les plus 
évolués des jachères âgées. Ainsi, au cours du temps, les es-
pèces opportunistes (adventices surtout) diminuent progres-
sivement au profit des espèces compétitives caractéristiques 
de la région (ayant trouvé les conditions du milieu favora-
bles) au fur et à mesure que les perturbations (labour, sar-
clage, feux de brousse, pâturage, …) du milieu régressent. 
Ces résultats corroborent ceux des autres auteurs (Lubini 
1982, Bebwa 1993, Donfack 1998, Ayichedehou 2000) ayant 
étudié les phytocénoses post-culturales africaines.

Types foliaires

L’évolution des types foliaires montre une augmentation pro-
gressive avec l’âge de la jachère des espèces mésophylles et 
macrophylles et une diminution d’espèces nanophylles. En 
effet, les jeunes jachères sont dominées par les espèces hélio
philes (Kassi N’dja 2006) et sont caractérisées par un manque 
de stratification végétale. Au fur et à mesure qu’apparaissent 
les phanérophytes, il se forme une strate arbustive favorisant 
ainsi l’épanouissement d’espèces sciaphiles généralement 
macrophylles et mésophylles. 

Tilman (1986) explique cette situation par la disponi-
bilité des ressources telle la lumière (resource ratio hypoth-
esis). Les espèces climaciques constituent la canopée des 
vieilles jachères et, plus tard, de la forêt reconstituée (Kassi 
N’dja 2006). L’installation d’une strate arbustive crée une 
sorte de toit, limitant ainsi la quantité de lumière arrivant 
au niveau de la strate inférieure. Senterre (2005) a montré 
qu’il existe une tendance à la réduction foliaire en relation 
avec l’augmentation de l’insolation et du stress hydrique des 
strates inférieures aux strates supérieures. L’hypothèse de 
compétition pour les ressources limitantes, dont la lumière, 
devient donc déterminante quant à l’espèce dominante dans 
un habitat donné.

Types de diaspores

Les espèces à dissémination anémochore régressent avec l’âge 
des jachères. Dans les vieilles forêts secondaires, le mode de 
dissémination le plus fréquent est la zoochorie. Koubouana 
et al. (2007) ont abouti aux conclusions similaires lors d’une 
étude de la régénération des forêts de la réserve de la Lefini 
(République du Congo). Les espèces à diaspores ptérochores, 
desmochores et sclérochores connaissent une évolution ré-
gressive et finissent par disparaître dans les vieilles jachères. 
Elles constituent le stock d’espèces pionnières qui préparent 
les conditions de germination des espèces à diaspores sarco-
chores, ballochores et barochores avant de disparaître (Moles 
et al. 2005). Smit (1996) admet que les espèces herbacées 
des champs cultivés (arable weeds) forment la majorité de la 
banque du sol et sont donc capables de coloniser rapidement 
les milieux abandonnés.

Abondant dans le même sens, Jauzein (2001) montre 
qu’à l’échelle de la parcelle, la persistance du stock semen-
cier des thérophytes (plantes annuelles) et la survie d’organes 
de multiplication végétative des géophytes (stock endogène) 
permettent le renouvellement endémique de la plupart des es-
pèces. Il faut y ajouter un contingent d’espèces allochtones, 
le plus souvent anémochores ou quelquefois zoochores (plus 
rarement hydrochores dans les zones inondables), dont les 
diaspores pénètrent en permanence sur le site par introduc-
tion naturelle (apophytes) ou par l’homme. Si elles appar
tiennent à des espèces préadaptées, elles pourront enrichir la 
banque déjà présente; sinon, elles donneront naissance à des 
jeunes plants éliminés par la première perturbation.

Stratégies adaptatives au cours de la succession post-
culturale

Le déroulement des successions repose sur l’instauration 
d’une catégorisation des végétaux en fonction de leurs ca-
pacités d’exploitation des ressources abiotiques. Les change-
ments de végétation durant la succession secondaire sont 
dus principalement aux interactions biotiques c’est-à-dire 
les capacités des plantes à modifier leur environnement pour 
l’installation d’autres espèces (facilitation), des interactions 
compétitives et la tolérance d’une espèce à la présence des 
autres (Huston & Smith 1987, Pickett et al. 1987, Callaway 
& Walker 1997, Wilson 1999, Grime 2001, Westoby et al. 
2002).

Les modèles proposés par MacArthur & Wilson (1967) et 
Grime (1977, 2001) expliquent cette dynamique post-cultu-
rale. Les premiers auteurs opposent des organismes soumis à 
une sélection de type r à ceux soumis à une sélection de type 
K, la sélection de type r étant rencontrée chez des espèces 
qui peuvent occuper des milieux perturbés et la sélection de 
type K chez les individus qui persistent dans un milieu donné 
pour de longues périodes. Dans cette étude, les thérophytes 
seraient des stratèges de type r et les phanérophytes de type 
K. Le second auteur propose une classification des végé-
taux selon leur adaptation à des niveaux de perturbation et 
de stress, le stress étant considéré comme un manque de res-
sources (lumière, eau, nutriments). 

Nos résultats corroborent ainsi les conclusions de Grime 
(1979, 2001). En effet, en début de succession se trouvent des 
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espèces comme les thérophytes dont les traits sont associés à 
la stratégie rudérale « R » tolérante aux perturbations, c’est-
à-dire des espèces avec une croissance rapide, une disper-
sion efficace et un fort investissement dans la reproduction. 
En revanche, les espèces de fin de succession sont de type 
phanérophytes développant des traits associés à la stratégie 
compétitrice « C », avec une vitesse de croissance lente, une 
utilisation des ressources efficace et un faible investissement 
dans la reproduction.

En définitive, du côté des jeunes jachères se trouvent les 
espèces qui sont caractéristiques d’habitats où la disponibilité 
des ressources est élevée ou qui présentent un potentiel élevé 
pour l’acquisition des ressources et une vitesse de croissance 
à court terme élevée et donc un renouvellement rapide des tis-
sus (Grime 2001, Gondard & Romane 2004, Vile et al. 2005). 
A l’opposé, dans les vieilles jachères, se trouvent les espèces 
présentant un renouvellement des tissus moins rapide et des 
traits qui améliorent la conservation des nutriments (Grime 
1977, Chapin 1980, Poorter 1990, Poorter & Garnier 1999, 
Garnier et al. 2004).
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