M. LAMOTTE(*)

TRAITS PRINCIPAUX DU PEUPLEMENT ANIMAL ET DU FONCTIONNEMENT
DES ECOSYSTEMES DE SAVANE HUMIDE

1. Introduction

L’existence des savanes parait liée essentiellement
a des facteurs climatiques et plus spécialement a lalter-
nance d’une saison de plules avec une saison seche qui
peut étre longue et sévere.

Dans les savanes humides, les précipitations
annuelles restent assez €levées - plus de 1.100 mm -,
mais surtout la saison séche n’y dépasse pas 4 ou 5
mois. La production primaire y est de I’ordre de 20 a
25 t/ha/an, nettement supérieure a celles des savanes
des zones plus seéches.

Les productions les plus élevées correspondent en
général a des savanes de nature secondaire qui ont
poussé sur des terrains de zone forestiére a la suite de
défrichements par ’homme. Laissées a elle-méme, elles
évoluent rapidement vers de nouvelles formations fores-
tiéres.

La figure 1, relative & deux faciés de la savane de
Lamto en Cdte-d’Ivoire, donne une image qui corres-
pond sans doute a la situation de toutes les savanes
humides: par suite de la réserve d’eau accumulée dans
le sols, la production ne s’arréte que pendant un tres
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Fig. 1 - Répartition mensuelle de la production herbacée dans
deux faciés des savanes de Lamto: a- savane herbeuse & Lou-
detia simplex, b- savane herbeuse & Andropogonées (d’apres
César et Menaut, 1974).

court laps de temps en saison séche. Cette relative cos-
tance s’oppose aux variations importantes de biomasse
qui affectent la partie épigée de la végétation, détruite
par le feu et qui, au cours de mois, va retrouver sa bio-
masse maximale a la fin de la saison des pluies (fig. 2).

A P’échelle de ’année, les productions relatives des
herbes, des arbres et des palmiers, d’une part, de la
strate épigée et de la strate hypogée d’autre part, sont
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Fig. 2 - Evolution saisonniére de la biomasse totale (trait
plein), de la nécromasse (tireté) et de la phytomasse totale
(pointellé) de la partie épigée de la végétation herbacée dans
une savane de Cote-d’Ivoire, & Lamto (d’apres César, 1971).
F: moment de passage du feu.

représentées, pour la savane de Lamto, dans le graphi-
que de la figure 3.

Cette matiére organique produite par les végétaux
va subir des sorts divers. Une partie est utilisée vivante
par des consommateurs animaux dits herbivores. Ce
qui n’a pas €té consommé - la plus grosse part - sert
de nourriture a des animaux détritivores et geophages
agissant en étroite coopération avec des m1croorgan1s-
mes dits décomposeurs, dont certains sont aussi fixa-
teurs d’azote atmosphérique. Entre temps, cependant,
la partie épigée des herbes peut étre détruite a peu pres
completement par le feu, auquel échappent toujours,
bien entendu, les parties souterraines.

BIOMASSE PRODUCTION

épigée
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Fig. 3 - Biomasses et productions comparées (en tr»ha»an de
matiére séche) des herbes, des arbres et des roniers, dans une
savane arbustive de Cdte d’Ivoire (d’aprés César et Menaut,
1974).



2. LA CONSOMMATION DE LA MATIERE VEGE-
TALE VIVANTE PAR LES ANIMAUX HERBIVO-
RES

La connaissance des effectifs des divers groupes
zoologiques vivant dans la savane jointe a celle de leurs
caractéristiques trophiques font apparaitre le role domi-
nant que jouent certains et il devient possible de négli-
ger celui de beaucoup d’autres.

Dans la savane de Lamto, que ’on peut prendre
comme exemple de savane humide - les précipitations
annuelles y atteignent 1250 mm en moyenne et le nom-
bre de mois secs ne dépasse pas 4 - un petit nombre
de groupes d’animaux assure la plus grande partie de
la consommation. Certains utilisent les végétaux encore
vivants et se comportent donc comme des herbivores
vrais: ce sont notamment les Rongeurs, les Acridiens,
les Termites fourrageurs et, parmi les groupes moins
importants, les Hétéroptéres et les Homoptéres qui
piquent et sucent les tissus végétaux.

Si P’on considére le cas des Rongeurs, dont les
bilans énergétiques sont relativement bien connus (fig.
4), on constate que, compte tenu de leur biomasse (1750
kcal/ha), du taux de renouvellement de leurs popula-
tions (P/B # 2) et de leur rendement brut de produc-
tion (P/I # 0.02), ils consomment 1’équivalent d’envi-
ron 170.000 kcal/ha/an de matiére végétale, jeunes
feuilles et graines.

Les Acridiens, étudiés de la méme fagon, ont un
impact a peu prés semblable sur la végétation, avec une
consommation de 325.000 kcal/ha/an. Les autres
Orthoptéres consomment 280.000 kcal/ha/an.

Les Termites fourrageurs, relativement abondants
dans la savane de Lamto - bien plus que dans les sava-
nes séches - consomment, eux, environ 140.000 kcal/
ha/an.

Autotal, le prélévement d’herbes vivantes fait par
les herbivores apparait trés restreint par rapport a la
production, puisqu’il ne représente sans doute guére
plus que 10° kcal/ha/an, soit moins du centiéme de la
production primaire de la savane.

On est frappé, en paticulier, par ’absence pres-
que compléte des grands Ongulés herbivores - Antilo-
pes diverses, Eléphants - si abondants dans d’autres
savanes. Certes la chasse et le braconnage ont contri-
bué 2 la raréfaction des ces animaux, mais tout porte
a croire quils n’ont jamais été abondants dans ces sava-
nes humides, malgré la présence favorable de galeries
forestiéres pouvant servir de refuge. On peut remar-
quer aussi que I’élevage ne s’est guere développé dans
ces régions et que la trypanosomiase n’en est certaine-
ment pas la seule cause.

Toutes les études récentes concordent pour don-
ner de cette pauvreté du peuplement d’herbivores dans
les savanes humides une explication cohérente.

Peu d’animaux possédent la capacité de digérer
eux-mémes la lignine et la cellulose, molécules com-
plexes trés stables. Or ces éléments constituent I’ essen-
tiel de la production des végétaux terrestres et notam-
ment des savanes humides dans lesquels les sels nutri-
tifs du sol, lessivés, sont alors le facteur limitant d’une
croissance que favorise I’abondance des pluies, ce qui
conduit & une composition de la plante particuliérement
pauvre en azote.

Pour tourner cette difficulté liée a la pauvreté des
végétaux en substances directement utilisables, une
solution est d’ingérer davantage de nourriture, de fagcon
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Fig. 4 - Bilan énergétique de la population d’un Rongeur &
deux cohortes par an. I - énergie ingérée; A - énergie assimi-
lIée; NA - énergie non assimilée; R - énergie respirée; P - pro-
duction; B - biomasse.

a assurer 1’apport minimal de protéines nécessaires, la
cellulose en exces étant éliminée, non digérée, par les
excréments. Cette solution est adoptée par les Criquets
comme par les Chenilles, dont on connait Ia forte pro-
duction d’excréments. Elle a pour inconvénient d’impo-
ser une consommation d’autant plus grande que 1’ali-
ment est plus pauvre en protéines et représente donc
une dépense énergétique que ne permettent pas forcé-
ment les substances ingérées.

Une seconde solution consiste, pour les Herbivo-
res, a sélectionner les organes et notamment les feuil-
les quils ingérent. En effet, si la teneur en azote d’une
plante entiére est faible, il se peut aussi quelle posséde
de jeunes feuilles plus riches en protéines, comme aussi
des organes riches en ghicides faciles a digérer comme
Pamidon. C’est un tel choix que font la plupart des ani-
maux lorsque leur taille est suffisamment petite par rap-
port a la plante consommée.

Contrairement aux animaux, beaucoup de
microorganismes, bactéries et champignons, possédent
la faculté d’utiliser la lignine et la cellulose. Aussi de
nombreuses associations entre animaux herbivores et
microorganismes se sont-elles développées au cours de
I’évolution, permettant aux animaux d’utiliser au moins
en partie ces substances complexes si répandues dans
la nature. A ces associations symbiotiques se rattachent
la microflore et la microfaune du rumen des Ruminants
et du caecum des Equidés, les faunes de Protozoaires
du rectum d’autre Termites, les cultures de champi-
gnons des Termites et des Fourmis, ...

L’action de ces microorganismes revient a fabri-
quer des glucides plus digestes en méme temps qu’a
accoitr la teneur en substances azotées. Méme ainsi,
cependant, cette teneur ne peut pas descendre au-
dessous d’un certain seuil dans I’aliment originel et elle
reste toujours un facteur limitant de la consommation
des herbes.

Comme la pauvreté en protéines augmente a
mesure que les herbes poussent et que la cellulose et
la lignine y tiennent une place plus importante, les her-
bes cessent ainsi d’y avoir la teneur minimale en pro-
téines nécessaire a la croissance des Ongulés - estimée




4 6.5 p. cent - dés un ou deux mois aprés le début de
leur repousse.

On comprend la limitation que constitue cet
accroissement temporaire de la pauvreté en protéines
pour les populations d’animaux longévives.

Les animaux a courte durée de vie, en revanche,
peuvent adapter davantage leur évolution démographi-
que aux variations saisonniéres. C’est tout spécialement
le cas de ceux dont le cycle comporte une possibilité
d’activité métabolique ralentie, par exemple & I’état
d’oeuf ou nymphe dans le cas des Insectes.

Il n’en reste pas moins que la réponse démogra-
phique aux fluctuations des possibilités alimentaires du
milieu présente nécessairement un important retard, qui
permet & beaucoup d’herbes d’arriver intactes a leur
stade de non-commestibilité et de constituer ainsi les
hautes savanes si caractéristiques des zones humides.

3. LA CONSOMMATION DE LA MATIERE VEGE-
TALE MORTE

L’importante quantité de matiére végétale non
consommeée va s’accumuler au cors de I’année (voir fig.
2), donnant aux savanes leur aspect caractéristique de
formations & hautes herbes. Celles-ci vont a peu sécher
sur pied lorsqu’ arrive la fin de la saison des pluies.

Plus ancore que les herbes vivantes, ces herbes
mortes constituent un aliment de médiocre qualité, trés
pauvre en protéines, riche en cellulose et en silice. Aussi
sa consommation se trouve-t-elle associée a 'interven-
tion de microorganismes, Bactéries et Champignons,
seuls capables d’utiliser efficacement la cellulose, mais
diminuant par 13 le rendement apparent des animaux
consommateurs.

Parmi ceux-ci se trouvent d’abord des Termites,
dits champignonnistes parce que leur action est direc-
tement liée a la culture de champignons qui digérent
la cellulose avant d’étre eux-mémes consomée par les
Termites. Ces Termites, souvent constructeurs de gran-
des termitiéres épigées, constituent un élément de la vie
des savanes, mais davantage des savanes séches que des
savanes humides. Dans ces derniéres, en effet, le milieu
favorise le développement des microorganismes libres
qui sont les premiers et plus importants utilisateurs de
la matiere végétale dont ils vont amorcer si non termi-
ner la décomposition.

Enrichissant en protéines la matiére végétale
morte, ils la rendent utilisable, au moins en partie, par
des animaux détritivores tels que les Myriapodes Diplo-
podes ou les Blattes, en méme temps qu’ils sont la proie
des Protozoaires et de nombreux microarthropodes
comme les Acariens.

Les excréments des animaux détritivores facilitant
a leur tour le développement des Bactéries et il se deve-
loppe ainsi progressivement dans le sol une matiere
organique formée de fines particules dont il devient dif-
ficile de dir [’origine. Cette matiére organique consti-
tue I’aliment des animaux qualifiés de géophages, ou
humivores, qui représentent dans les savanes humides
la fraction prépondérante de la faune. Ce sont essen-
tiellement les Termites humivores et les Oligochétes geo-
phages.

Le bilan énergétique de ces derniers a fait 1’objet,
dans la savane de Lamto, d’études précises dont le
schéma de la fig. 5 fait bien ressortir les résultats essen-
tiels. Leur taux d’assimilation est extrémement faible,
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Fig. 5 - Bilan énergétique de la population du Ver de terre
Millsonia anomala (d’aprés Lavelle, 1977 et 1978).

comme [’est aussi - et plus encore bien entendu - le taux
de production écologique P/1 (= 0.006). Compte tenu
de ’énorme prédominance de leur biomasse dans le
peuplement hypogé de la savane, ces Oligochetes vont
y jouer un réle essentiel qui caractérise le fonctionne-
ment de I’ecosystéme tout entier: malgré leur mauvais
rendement écologique, leur production reste de loin la
plus importante de tous les consommateurs primaires.

Ces divers résultats permettent de construire le
schéma de la figure 6 qui indique tout a la fois la con-
sommation et la minéralisation (par la respiration) de
la matiére végétale vivante par les herbivores et celle
de la matiére végétale morte par les animaux détritivo-
res.

La comparaison avec le diagramme établi de la
méme facon dans le cas d’une savane séche du Seren-
geti (Afrique orientale) fait bien ressortir I’originalité
de la savane humide, avec un réle prédominant des
détritivores - saprophages et géophages - et un role
minime des herbivores.

Rsg=3,8
SERENGETI
P<50x10'kcal/ha/an

Rsg=16

LAMTO
P=114x10°kcal/ha/an

Fig. 6 - Comparaison des tlux d’énergie dans les écosysté-
mes des savanes humides de Lamto et des savanes plus séches
du Serengeti. Parts de ’énergie produite respectivement con-
sumées par le feu de brousse (F), ingérées (Ih) et minéralisée
(Rh) par les herbivores, ingérées (Isg) et minéralisées (Rsg)
par les détritivores saprophages et géophages.




4. 1’ACTION DU FEU

En raison de ’action relativement tardive des détri-
tivores et des décomposeurs la matiére végétale épigée
tant qu’elle est éloignée du sol, n’est que peu consom-
mée. Elle s’accumule donc progressivement au cours
des mois de la saison des pluies de sort que, lorsg’arrive
la saison sans pluies, une importante quantité d’her-
bes, qui vont sécher rapidement, deviennent un com-
bustible prét a s’enflammer.

De fait, la venue du feu est un phénomeéne prati-
quement inéluctable dans les savanes et tout spéciale-
ment dans les savanes humides ot la quantité de com-
bustible, par suite d’une plus forte production, est bien
plus considérable que dans les savanes plus séches. 11
y ala le paradoxe apparent que le feu soit d’autant plus
destructeur que la savane est plus humide. De 8,5
t/ha/an dans la savane de Lamto ou les précipitations
annuelles sont de 1250 mm et ou la production primaire
atteint 28 t/ha/an, la part briilée par le feu n’est de
moins de 1 t/ha/an dans une savane du Serengeti od
les pluies annuelles ne sont que de 600 mm et o1 la pro-
duction n’est plus que de 12 t/ha/an.

Il faut d’ailleurs souligner que, en rapport avec une
richesse plus grande des herbes dans les zones plus
séches, leur consommation par les herbivores est plus
grande et que la fraction restante s’en trouve diminuée
d’autant.

5. LA DECOMPOSITION PAR LES MICROORGA-
NISMES

La part des microorganismes dans la décomposi-
tion et donc la minéralisation de la matiére organique
ne peut pas étre mesurée de la méme fagcon que celle
des animaux puisque la dynamique de leurs populations
n’est pas accessible a I’observation. On a recours pour
déterminer leur role dans les flux d’énergie, a 'etude
de leur activité globale, mesurée par le dégagement de
gaz carbonique dans le sol, milieu humide ou se déroule
la plus grande part de leur activité.

Il faut y ajouter la décomposition sur pied des
feuilles mortes en milieu aérien, bien mise en évidence
par ’analyse de la dynamique des populations de ces
feuilles: méme protégée des consommateurs, une feuille
de Graminée ne persiste que 3 ou 4 mois au maximum
en savane humide. Cette minéralisation sur place, due
& des microorganismes épiphylles divers - bactéries,
levures, champignons - fait disparaitre de 2 ou 3 ton-
nes de matiére organique par hectare et par an.

6. LES NIVEAUX TROPHIQUES DE CARNIVO-
RES

Les animaux herbivores et détritivores ont trans-
formé la matiére végétale, aliment médiocre, en une
matiére riche en protéines que vont pouvoir consom-
mer des animaux carnivores ou parasites, eux-mémes
& leur tour proies et hotes d’autres prédateurs et para-
sites.

Comme dans le cas des herbivores, cette consom-
mation a été déterminée a partir des effectifs des popu-
lations d’animaux carnivores et de leurs bilans énergé-
tiques. Les principaux groupes concernés sont les
Oiseaux Insectivores, les Musaraignes, les Reptiles et
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les Amphibiens parmi les Vertébrés et, parmi les Inve-
tébrés, les Araignées, les Mantes et surtout les Four-
mis; les Mammiféres Carnivores ne tiennent qu’une
place insignifiante dans 1’écosystéme. Les biomasses
respectives des divers groupes montrent la large pré-
dominance des Araignées et surtout des Fourmis.

Chez tous ces carnivores, le taux d’assimilation
A/Test trés élevé,de ’ordre de 0.85. Le rendement éco-
logique de production est lui aussi trés élevé, puisqu’il
atteint 0.35 chez les Araignées. Des valeurs du méme
ordre ont été mesurées chez les Mantes religicuses. Chez
les Reptiles et les Amphibiens le rapport P/I reste
encore supérieur a 0.10.

Les excréments ne représentent plus a ce niveau
qu’une quantité négligeable, au contraire de ce quirse
passait au niveau des consommateurs primaires et
notamment des détritivores.

En réalité, les carnivores ne constltuent pas un
niveau troph1que unique mais une série de niveaux suc-
cessifs C,, C3,C4 ... Si on admet que le bilans éner-
gétiques y sont tous du méme type, on peut remplacer
le niveau unique par l’enchalnement des niveaux C,,
C,, Cy.

La différence qui subsiste entre l’energle ingérée
par les carnivores C; (Pc1 = 0.60) de niveau C, (I
= 0.96), anomalie curieuse, s’explique probablement
par le fait quune partie de I’énergie de la fraction
NA(,, c’est-a-dire des excréments des consommateurs
primaires, aprés avoir été utilisée par des Bactéries, est
transférée ensuite a des Protozoaires, consommateurs
microscopiques qui n’ont pas été pris en compte dans
les bilans et qui, comme une partie des Bactéries, sont

a leur tour consommeée par des organisms du niveau
C,.

7. CONCLUSION

La croissance de Graminées sous un climat a pré-
cipitation élevées durant une saison en alternance avec
une période de sécheresse rend presque inéluctable la
destruction des herbes séches par le feu; elle entraine
aussi une cascade de conséquences qui font I’origina-
lité des écosystémes de savane humide.

Les précipitations ¢levées déterminent dans les sols
- ici ferrugineux tropicaux - un lessivage qui se traduit
par une faible réserve en sels minéraux utiles mais elles
permettent aussi une croissance rapide des herbes. Cel-
les-ci ne peuvent étre ainsi que pauvres en matiéres azo-
tées et riches en cellulose. Devenues pratiquement inco-
mestibles dés qu’elles ont atteint un certain dévelop-
pement, elles échappent ainsi & la consommation par
les herbivores et, lorsque cessent les pluies, elles séchent
et meurent sur pied. Cette importante quantité de com-
bustible est presque inéluctablement la proie des flam-
mes, soit que le feu provienne de la foudre, soit que,
bien plus souvent, il soit di 3 ’homme agissant volon-
tairement ou non. Les cendres dispersées sur le sol faci-
literont la repousse qui, dans les savanes humides, se
fait trés rapidement gréce aux rosé€es nocturnes et a
Phumidité persistant dans le sol.

Le peuplement animal doit faire face tout a la fois
a la pauvreté des herbes en protéines et au cycle sai-
sonnier trés marqué de la végétation, dont seules les
racines restent un élément peu variable puisqg’elles
échappent a la destruction par le feu. Ces deux diffi-
cultés conjointes maintiennent les effectifs des herbi-




vores longévives a un niveau trés bas: les Ongulés sau-
vages comme le bétail domestique sont presque inexis-
tants et les gros Rongeurs comme les Aulacodes se
nourrissent en grande partie de rhizomes. Parmi les her-
bivores 4 vie courte, certains - les Termites fourrageurs
- vivent en société et accumulent des réserves dans leur
nid. D’autres comme les petits Rongeurs et les Orthop-
téres ont un cycle de vie adapté au cycle des ressources
et, pour les Insectes, un stade de résistance a la saison
la plus défavorable. Tous n’en restent pas moins a des
niveaux de population relativement bas car la quantité
de protéines disponible dans les herbes est faible. Aussi
la consommation des herbes vivantes apparait-elle pro-
portionnellement trés faible par rapport a la produc-
tion végétale: moins du centiéme! Les racines, en par-
ticulier, sont trés peu utilisée. Il reste ainsi disponible
une quantité importante de matiére organique morte,
épigée et plus encore endogée, dont la consommation
va étre ’oeuvre conjointe des microorganismes - Bac-
téries et Champignons - et des animaux détritivores et
géophages. '

La faible valeur nutritive, par manque de protéi-
nes, fait que les animaux détritivores des savanes humi-
des ne peuvent utiliser les organes morts des plantes
qu’en symbiose avec des microorganismes: c¢’est le cas
des Termites dits >’champignonnistes’’ qui consomment
les feuilles mortes des Graminées. La pauvreté des her-
bes fait que cette catégorie trophique est relativement
moins abondante que dans les savanes plus séches.

Ce sont les microorganismes, favorisés par I’humi-
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dité, qui vont intervenir en premier dans la décompo-
sition de la matiére organique, notamment de la cellu-
lose et de la lignine des racines. Le sol, peu & peu enri-
chi en protéines par les corps des microorganismes,
devient utilisable comme aliment par des animaux géo-
phages - ou humivores -dont I’extréme abondance est
tout a fait caractéristique des savanes humides. Parmi
eux dominent les Termites humivores et les Vers de terre
géophages, bien plus rares sinon absents dans les sava-
nes séches. Ces deux groupes représentent & eux seuls
une part largement prépondérante de la consommation
de la matiére végétale par des animaux et constituent
Pélément le plus représentatif - mais peu visible - du
peuplement des savanes humides.

Cette place importante des animaux géophages et
humivores est directement liée a celle, moins visible
encore, gqu’occupent les microorganismes décompo-
seurs, qui leur préparent en quelque sorte la nourriture.
De fait, c’est par les microorganismes qu’est minérali-
sée 1a fraction de loin la plus grande de la matiére orga-
nique de I’écosystéme.

11 faut toutefois souligner aussi le role également
fondamental que joue dans la minéralisation de la
matiére végétale le feu, qui détruit chaque année une
part de la végétation épigée d’autant plus grande qu’il
s’agit d’une savane plus humide: c’est en effet dans ces
savanes humides que se rencontrent tout & la fois la pro-
duction la plus élevée la destruction par le feu la plus
forte et la consommation la plus faible par les herbi-
vores (voir fig. 6).






