
	B	A
	S	E Biotechnol. Agron. Soc. Environ. 2012 16(4), 429-440

Structure spatiale des arbres des savanes boisées et forêts 
claires soudaniennes : implication pour les enrichissements 
forestiers
Noël Houédougbé Fonton (1), Gilbert Atindogbe (1), Belarmain Fandohan (2), 
Philippe Lejeune (3), Gauthier Ligot (3) 
(1) Université d’Abomey-Calavi. Laboratoire d’Étude et de Recherche en Statistique appliquée et Biométrie. 01 BP 526. 
Cotonou (République du Bénin). E-mail : hnfonton@gmail.com	
(2) Université d’Abomey Calavi. Faculté des Sciences agronomiques. Laboratoire d’Écologie appliquée. 01 BP 526. 
Cotonou (République du Bénin). 	
(3) Univ. Liège - Gembloux Agro-Bio Tech. Unité de Gestion des Ressources forestières et des Milieux naturels. 
B-5030 Gembloux (Belgique).

Reçu le 11 septembre 2011, accepté le 27 mars 2012.

L’aménagement forestier des savanes boisées et forêts claires en zone soudanienne au Bénin a eu recours, ces dernières 
années, à l’enrichissement en essences locales de valeur. Cependant, aucune étude préalable n’a été menée pour déterminer 
l’environnement local de chaque arbre, l’habileté des arbres à croître ou encore leur probabilité de survie dans un complexe 
forestier. Cette étude a utilisé la fonction de second ordre K de Ripley pour analyser la répartition spatiale des arbres, des 
grosseurs d’arbres et des essences dominantes de valeur. Les données ont été collectées sur quatre sites de dimensions 
variables (150 x 100 m, 150 x 100 m, 100 x 50 m et 150 x 150 m). Il ressort de l’analyse des résultats que la plupart 
des essences étudiées présentent une répartition spatiale en de petits agrégats au sein desquels on observe des répulsions 
intraspécifiques de l’ordre de 3 m et des répulsions interspécifiques de l’ordre de 4,5 m. Par ailleurs, seule une faible répulsion 
est observée entre classes de grosseur et suggère que la proximité des pieds adultes n’affecte pas la survie des jeunes plants. 
Tenant compte des comportements de répulsion, on pourrait suggérer un écartement intraspécifique minimum de 3 m et un 
écartement interspécifique minimum de 4,5 m dans les processus d’enrichissement des savanes boisées et forêts claires en zone 
soudanienne. Toutefois, les espacements suggérés peuvent ne pas être optimaux du point de vue de la croissance des espèces. 
Des travaux supplémentaires permettraient d’éclaircir ce point.
Mots-clés. Forêt claire, savane, zone soudano-sahélienne, distribution géographique, fonction de Ripley, Bénin.

Spatial distributions and interactions of trees in Sudanian woodlands: implications for forest enrichment. During the 
last decade, management of woodlands in the Sudanian region of Benin has been based on enrichment with valuable tree-
species. Yet, no previous research has been undertaken to support enrichment design with respect to plant eye view, tree 
growth magnitude or survival capacity under local forest environments. To fill in this gap, Ripley’s K function was used to 
assess the spatial pattern of trees, diameter classes and dominant valuable species in the Sudanian zone. Data were collected in 
four sites of variable size (150 x 100 m, 150 x 100 m, 100 x 50 m and 150 x 150 m). Mostly, the spatial patterns of the target 
species revealed small-clumps. Within these small-clumps, intraspecific repulsions were observed on average at a 3 m scale, 
while interspecific repulsions were noticed at a 4.5 m scale. Only a weak repulsion between diameter size was also remarked, 
suggesting that proximity to adult trees would not affect the survival of young plants. With regard to observed repulsion 
scales, we would suggest using a minimum of a 3 m space between trees of the same species and a 4.5 m space between trees 
of different species, for enrichment plantings in Sudanian woodlands, if based on the target species. However, this suggested 
spacing may not be optimal with regard to plant growth. Further investigation is needed to address this aspect.
Keywords. Woodlands, savannas, Sudano Sahelian region, spatial distribution, Ripley's function, Benin.
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1. INTRODUCTION

La gestion durable des écosystèmes forestiers constitue 
une préoccupation à l’échelle mondiale. Dans cette 
optique, l’aménagement forestier des savanes boisées 
et forêts claires de la zone soudanienne a eu recours, ces 
dernières années, à l’enrichissement avec des essences 
forestières de valeur. Les enrichissements ou plantations 
en forêt consistent à introduire par plantation, dans un 
milieu forestier plus ou moins transformé, des espèces 
commerciales qui constitueront, à terme, l’essentiel 
de la production ; un complément de production sera 
éventuellement apporté par les essences de valeur 
préexistantes ou apparues par régénération naturelle 
(Dupuy, 1992). Dans certains cas, l’objectif peut aller 
au-delà de la production et viser la restauration d’une 
forêt dégradée au moyen des essences les plus sujettes 
à l’exploitation, ou la réintroduction et la conservation 
d’espèces menacées de disparition, etc. Il est admis que 
l’aménagement et l’enrichissement des peuplements 
forestiers requièrent une meilleure compréhension 
de l’hétérogénéité et de la structure spatiale de ces 
peuplements (Boyden et al., 2005). Par ailleurs, les 
travaux de Batista et al. (1998) ont montré que la 
compétition n’est pas la seule cause de mortalité : 
l’environnement spatial de l’arbre a également une 
influence considérable sur sa survie.

En forêt naturelle, les processus écologiques 
engendrent des structurations spatiales qui peuvent être 
examinées au moyen de l’analyse statistique spatiale 
(Greig-Smith, 1979 ; Kikvidze et al., 2005 ; Stoll et al., 
2005). Aussi, l’établissement, le développement et la 
composition des recrûs dans les écosystèmes naturels 
sont déterminés en grande partie par la structure spatiale 
des gros arbres et la variation des facteurs biophysiques 
(Duncan, 1991 ; Haase et al., 1996 ; Goreaud et al., 
1999 ; Mast et al., 1999 ; Szwagrzyk et al., 2001). 
Cependant, aucune étude préalable aux aménagements 
n’a été menée pour déterminer l’environnement local 
des arbres dans les forêts claires et savanes boisées 
soudaniennes, l’habileté des arbres/espèces à croître et 
à se développer ou encore leur probabilité de survie 
dans ces massifs forestiers. 

Dans les milieux où l’eau constitue un facteur 
limitant comme en zone soudanienne, la compétition 
inter/intra spécifique entre les arbres pour l’accès à 
l’eau constitue une des hypothèses pouvant expliquer 
la structure spatiale des arbres (Walker et al., 1981 ; 
Eagleson et al., 1985). Théoriquement, cela peut 
conduire à une mortalité due à la densité chez les 
arbres à certains stades critiques de développement 
ou en relation avec les saisons sèches (Fowler, 1986). 
Vu l’influence de ce type de processus dynamique 
sur la structure spatiale des arbres, l’analyse spatiale 
des processus ponctuels est considérée comme une 
approche indirecte d’étude de la dynamique des 

végétations (Prentice et al., 1985 ; Skarpe, 1991 ; 
Couteron et al., 1997). 

Bien que les analyses des processus ponctuels 
univariés d’une seule marque (espèces/classe de 
grosseur d’arbre) ou bivariés entre différentes marques 
ne permettent pas d’identifier directement les facteurs 
qui sont à la base de la dynamique des peuplements, 
elles peuvent améliorer la compréhension de la 
compétition et de la relation spatiale entre différentes 
espèces et classes d’âge (Fajardo et al., 2006). De plus, 
de telles analyses peuvent être utilisées pour identifier 
des mécanismes sous-jacents et émettre des hypothèses 
(Legendre, 1993 ; Liebhold et al., 2002 ; Fajardo et al., 
2006). Par exemple, une association spatiale positive 
entre deux espèces suggère leur complémentarité face 
aux exigences environnementales ou l’existence d'un 
lien de dépendance entre les deux espèces. Par contre, 
une association négative pourrait suggérer que l’une des 
espèces exclut l’autre (Dale, 1999) ou que les espèces 
sont différentes en termes d’utilisation des ressources, 
des mécanismes de dispersion et de germination ou des 
stratégies de reproduction (Bazzaz, 1990).

Dans la zone soudanienne, la structure spatiale 
des espèces est souvent évaluée au moyen des indices 
de biodiversité, notamment l’indice de diversité de 
Shannon et de Simpson, ou encore l’équitabilité de 
Piélou (Fonton et al., 2004 ; Sokpon et al., 2006 ; 
Bognounou et al., 2009 ; Bonou et al., 2009). D’autres 
études ont également recours à l’indice de Blackman 
et à l’indice de Green (Glèlè Kakaï et al., 2009 ; 
Assogbadjo et al., 2010). Ces différents indices 
donnent une idée de la représentativité des différentes 
espèces au sein d’un peuplement ou de la structure 
spatiale globale d’un peuplement, mais ne peuvent pas 
informer sur le positionnement d’un arbre par rapport 
aux compétiteurs locaux. Ces aspects peuvent être 
analysés au moyen de la fonction K de Ripley (1977). 
Par ailleurs, la fonction de Ripley permet d’analyser 
la structure spatiale à différents intervalles de distance 
et de détecter des processus mixtes (par exemple, 
association à de faibles distances et répulsion à de 
grandes distances) (Fajardo et al., 2006).

La présente étude a pour objectif d’analyser 
la structure spatiale des arbres/espèces en zone 
soudanienne avec les fonctions de Ripley. Ces fonctions 
permettent de tester deux types d’hypothèses nulles 
sur la nature et l’intensité de la distribution des arbres/
espèces. La première repose sur l’analyse spatiale 
univariée et stipule qu’il n’existe aucune déviation 
par rapport à une distribution spatiale complètement 
aléatoire. La seconde, relative à l’analyse spatiale 
bivariée, part du principe que la distribution d’une 
marque (espèce, classe de grosseur d’arbres) est 
indépendante d’une autre marque (autre espèce, autre 
classe de grosseur) (Goreaud et al., 1999 ; Goreaud 
et al., 2003). 
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Des paramètres statistiques dérivés des diverses 
fonctions sont utilisés pour tester des hypothèses 
relatives aux comportements des espèces entre elles et 
les grosseurs de pieds d’arbres. Il s’agit de :
1.	en admettant que la ballochorie est le principal	
	 mode de dissémination dans les sites cibles, on	
	 suppose que la distribution des arbres est	
	 agrégative ; 
2.	en nous basant sur la théorie de Janzen qui stipule que	
	 la probabilité qu’un juvénile survive est positivement	
	 corrélée à la distance qui le sépare du pied mère	
	 (Janzen, 1970), on suppose que la distribution entre	
	 les classes de grosseur d’arbres est repulsive ; 
3.	de même, en supposant que les espèces dominantes	
	 soient différentes en termes 	
	 d’utilisation des ressources, des 	
	 mécanismes de dispersion et de 	
	 germination ou des stratégies de 	
	 reproduction (Bazzaz, 1990), on 	
	 suppose que la distribution 	
	 des sous populations d’espèces 	
	 dominantes est caractérisée par 	
	 un processus répulsif.

2. MATÉRIEL ET MÉTHODES

2.1. Matériel

La zone d’étude est composée 
de savanes boisées et de forêts 
claires du complexe forestier de 
Wari-Maro situé dans le district 
phytogéographique du Borgou sud 
(Adomou et al., 2006) et compris 
entre 1°55 et 2°25 longitude 
Est, 8°80 et 9°10 latitude Nord 
(Figure 1). Cette forêt fait partie 
du réseau des aires classées 
de la région des Monts Kouffé 
caractérisée par des peuplements à 
dominance Isoberlinia spp. (Fonton 
et al., 2004). Ces peuplements sont 
établis sur des sols ferralitiques 
et ferrugineux tropicaux reposant 
sur une roche mère de nature 
granito-gneissique (Agonyissa et 
al., 1998). Le climat est de type 
soudanien humide avec une saison 
pluvieuse et une saison sèche dont 
les durées sont presque égales. La 
pluviométrie moyenne annuelle 
calculée sur 30 ans, de 1980 à 
2009, est de l’ordre de 1 152 mm. 
La température varie de 21 °C à 
33 °C avec une valeur moyenne de 

26,9 °C. D’après la classification phytogéographique 
de White (1983), la forêt de Wari-Maro se trouve dans 
le centre d’endémisme soudanien.

2.2. Unités d’observations et caractérisation 
écologique

Quatre sites ont été identifiés après exploration de 
la carte d’occupation du sol (Figure 1) suivie des 
observations de terrain. Il s’agit du site de Wannou 
(site 1), du site de Wari-Maro Nord (site 2), du site de 
Wari-Maro sud (site 3) et du site de Sinahou (site 4). Sur 
chaque site, un placeau a été installé. La physionomie 
de ces placeaux est relativement homogène. Leurs 

Figure 1. Situation géographique du massif forestier de Wari-Maro, Bénin. Les 
quatre sites se localisent dans la moitié septentrionale de la carte — Location of 
the Wari-Maro forest reserve, Benin. The four sites are located in the Northen 
half of the map. 
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dimensions sont de 150 m x 100 m (sites 1 et 2), 
100 m x 50 m (site 3) et 150 m x 150 m (site 4). Ces 
dimensions sont conformes à celles recommandées 
par Fonton et al. (2011) pour les études d’analyse de 
la structure spatiale dans les écosystèmes soudaniens. 

Les mesures effectuées portent sur les arbres de 
diamètre (à 130 cm au-dessus du sol) supérieur ou égal 
à 5 cm. Il s’agit de leur localisation, du diamètre et de 
l’espèce. La caractérisation écologique de chaque site 
a été effectuée au moyen de la densité, de la surface 
terrière et des indices de diversité : richesse spécifique 
(S), indice de diversité de Shannon (H) et équitabilité de 
Piélou (EQ). La densité (N), toutes espèces confondues, 
est obtenue avec la formule :

	 N = 10000n/s

n étant le nombre total d’arbres et s la surface (en m²) 
du placeau. La surface terrière (G, en m².ha-1) est la 
somme de la section transversale à 130 cm au-dessus 
du sol de tous les arbres de diamètre supérieur à 5 cm, 
à l’intérieur du placeau. La richesse spécifique (S) est 
déterminée pour chaque site. Elle exprime le nombre 
total d’espèces ligneuses de diamètre supérieur à 5 cm 
dénombrées sur chaque placeau. L’indice de diversité 
de Shannon (H en bits) est obtenu par la formule :

	            n
	 H = -  ∑ Pi Log2Pi          
	           i = 1

	 avec Pi = ni / ∑ni

où ni désigne le nombre d’individus d’une espèce 
i et la somme des ni, le nombre total d’individus sur 
le placeau. L’indice d’équitabilité de Piélou (EQ) est 
donné par la relation :

	 EQ = H/Log2S

où Log2S désigne la diversité maximale.

2.3. Modèle d’analyse spatiale 

L’hypothèse de base est que la distribution spatiale des 
arbres suit un processus homogène et isotrope (Goreaud 
et al., 1999) de densité l dont la propriété de second 
ordre est caractérisée par une fonction K (r) telle que 
lK (r) est l’espérance mathématique du nombre ni 
de voisins à une distance r d’un point quelconque du 
semis, soit : 

	 lK (r) = E(ni).

Lorsque la distribution des semis de points suit une 
distribution de Poisson (hypothèse nulle), E(ni) = l π r2 
et K (r) = π r2. Pour K (r) > π r2 et K (r) < π r2, le 

processus est respectivement agrégé et régulier. Pour 
caractériser le processus et connaissant r, il faut 
déterminer la valeur de K (r). Ainsi, par rapport à la 
définition de ce paramètre, on peut écrire, pour N semis 
de points sur une aire donnée de surface s (m²) et en 
fonction de r (en m) :

        ^                            
 
N

	 K(r) = 
1 1  ∑ ∑kij

                  
 ^

                               

 λ N i=1  i≠j

         ^
avec λ = N/s, kij = 1 si la distance entre les points i et 
j est inférieure à r et kij = 0 si non. Cette expression 
est biaisée pour les points situés en bordure de 
l’aire d’étude, d’une part, et se caractérise par une 
variance instable et une complexité d’interprétation, 
d’autre part. Dans le premier cas, on parle de l’effet 
de bordure. Deux méthodes sont principalement 
utilisées pour corriger l’effet de bordure. Il s’agit 
de la méthode de correction globale (Stoyan et al., 
1995) et la méthode de correction locale (Ripley, 
1981). La méthode de correction globale repose sur 
les propriétés géométriques du domaine d’étude et 
présente l’avantage d’être assez simple. La méthode de 
correction locale apparait plus robuste que la première 
(Kiêu et al., 1999) et repose sur la contribution de 
chaque point de semis situé près de la frontière. La 
méthode de correction locale de l’effet de bordure 
consiste en l’ajout d’un coefficient de pondération 
proportionnel au rapport entre le périmètre du cercle 
de rayon r autour du point et la partie de ce périmètre 
inclus dans le domaine d’étude, soit :

	 kij = 
2 π r    .

	        Cintérieur

Dans le second cas, pour stabiliser la variabilité de 
K (r), on a recours à la fonction modifiée L (r) de Besag 
(1977) qui linéarise la fonction K (r) dont l’estimateur 
s’écrit : 

	 L (r) = √ K(r) - r.	 	          π

Cette transformation a l’avantage de simplifier 
l’interprétation. En effet, celui-ci est de valeur 
attendue nulle pour n’importe quelle valeur de r quand 
l’hypothèse nulle est vraie. Pour tester la signification 
de la fonction L (r), 1 000 simulations de Monte Carlo 
ont été effectuées. Ces simulations repositionnent de 
manière aléatoire tous les arbres de la placette pour 
générer les estimations de L (r). En outre, ce processus 
est répété pour les r variant entre 1 et 25 m par pas 
de 1 m. Les limites de l’intervalle de confiance à 95 % 
correspondent alors aux percentiles 2,5 % et 97,5 %. 
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L’ensemble de ces procédures a été exécuté grâce au 
logiciel ADE4. L’hypothèse nulle est rejetée lorsque 

	            ^
la valeur de L (r) se situe au-dessus de la limite 
de confiance supérieure ou en dessous de la limite 
inférieure et révèle respectivement une distribution 
agrégative ou une distribution régulière (Haase et al., 
1996).

Pour l’analyse de la répartition spatiale des classes 
de grosseur, trois classes de grosseur sont retenues, à 
savoir : les petits arbres de diamètre supérieur ou égal 
à 5 et inférieur à 10 cm, les arbres moyens de diamètre 
supérieur ou égal à 10 cm et inférieur à 35 cm et les 
gros arbres de diamètre supérieur ou égal à 35 cm. Les 
limites de 5 cm et 35 cm correspondent respectivement 
au diamètre des nouveaux recrûs et au diamètre 
minimum d’exploitabilité dans la zone d’étude.

Pour étudier les interactions entre espèces, l’analyse 
a porté sur trois espèces dominantes identifiées par 
site. Le test de l’hypothèse nulle d’indépendance de la 
distribution entre classes de grosseur d’arbres, d’une 
part, et entre groupes d’espèces, d’autre part, est réalisé 
avec l’estimateur de l’intertype K12 (r) de Ripley dont 
la fonction modifiée est L12 (r) (Diggle, 1983). Elle 
s’écrit :

	  ^                               
    ^

	 L12 (r) = √K12 (r) - r.
      	 	            π

	 	            ^
Dans cette expression, K12 (r) est l’estimateur de K12 (r). 
	           ^
La fonction L12 (r) quantifie le degré et le type 
d’association spatiale entre les classes de grosseur et 
entre les groupes d’espèces dominantes. 
                                       ^
Lorsque la valeur de L12 (r) est différente de zéro 
à une distance r, l’hypothèse d’indépendance des 
classes ou groupes d’espèces (marques) est rejetée. 
Comme précédemment, la signification statistique 
de cette différence est testée par simulations de 
Monte Carlo. Chaque simulation consiste à attribuer 

de façon aléatoire de nouvelles coordonnées aux 
points d’une marque tout en laissant inchangés ceux 
de l’autre marque (Goreaud et al., 2003). On parlera 
d’attraction ou de répulsion entre deux marques lorsque 
 ^ 
L12 (r) est au-dessus ou en dessous de l’intervalle de 
confiance.

3. RÉSULTATS

3.1. Caractéristiques floristiques et 
dendrométriques des peuplements étudiés

Les caractéristiques floristiques et dendrométriques des 
quatre sites étudiés sont présentées dans le tableau 1. 
La diversité des familles varie entre 14 et 23. La 
richesse spécifique varie entre 21 et 34. La diversité des 
familles et la richesse spécifique varient donc peu entre 
les quatre sites. Ce constat est le même pour les deux 
autres caractéristiques floristiques. En effet, l’indice de 
Shannon varie entre 2,50 et 3,03 bits et l’équitabilité de 
Piélou varie entre 0,50 et 0,64. 

En ce qui concerne les caractéristiques 
dendrométriques, la densité moyenne est de 348 tiges à 
l’hectare. Le site 4 se caractérise par le nombre le plus 
élevé de tiges à l’hectare, soit 468 tiges, tandis que le 
site 3 présente une densité plus faible, avec 248 tiges à 
l’hectare (Tableau 1). Le site 4 présente la plus grande 
surface terrière (14,3 m².ha-1), tandis que la plus petite 
valeur a été observée au niveau du site 1 (10,3 m².ha-1). 
Les trois espèces de valeur les plus abondantes sont, 
pour le site 1, Isoberlinia spp., Monotes kerstingii et 
Vitellaria paradoxa, avec une densité respective de 67, 
65 et 35 tiges à l’hectare ; pour le site 2, Isoberlinia 
spp., Burkea africana et Lannea spp. avec une densité 
respective de 51, 67 et 11 tiges à l’hectare et pour 
le site 3, Isoberlinia spp., Anogeissus leiocarpa et 
V. paradoxa avec une densité de 38, 30 et 28 tiges à 
l’hectare, respectivement. Pour le site 4, seuls les 	
pieds Isoberlinia spp. ont fait l’objet d’analyses en 
raison de leur très forte dominance avec 178 tiges à 
l’hectare.

Tableau 1. Caractéristiques floristiques et dendrométriques des sites étudiés — Floristic and dendrometric characteristics 
of the studied sites.
Site Caractéristiques floristiques Caractéristiques dendrométriques

Diversité des familles Richesse
spécifique

Indice de Shannon 
(bits) 

Équitabilité
de Piélou 

Densité
(tiges.ha-1)

Surface terrière
(m².ha-1)

Site 1 23 33 2,50 0,50 328 10,30
Site 2 21 34 2,93 0,58 349 11,90
Site 3 14 21 2,70 0,61 248 13,60
Site 4 15 27 3,03 0,64 468 14,27
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3.2. Distribution spatiale des arbres par site

Pour les sites 1 et 2, les analyses ont montré que 
les courbes L (r) restent en dehors de l’intervalle de 
confiance et sont au-dessus de la limite supérieure : 
ceci témoigne d’une hétérogénéité de la répartition 
spatiale des arbres à l’intérieur de chacun des deux 
sites. La densité locale est alors utilisée pour définir 
deux sous-unités homogènes par le tracé de la ligne 
de contour. Pour une densité moyenne de la zone 
d’étude de 350 arbres à l’hectare, la valeur de λ est 
de 0,035. On obtient alors deux zones de densité 
distinctes ; l’une de faible densité (λ < 0,035) et l’autre 
de densité relativement élevée (λ ≥ 0,035) et c’est sur 
cette dernière, dite zone dense, que les analyses sont 
effectuées. 

Comme le montre la figure 2a, la courbe L (r) de la 
zone dense du site 1 reste dans l’intervalle de confiance. 
Elle témoigne de l’homogénéité de la sous-unité 
considérée et du caractère aléatoire de la répartition des 
arbres. Il faut souligner qu’entre 5 et 10 m, la courbe 
sort légèrement ou se confond à la limite supérieure de 
l’intervalle de confiance : ceci pourrait sous-tendre la 

présence d’agrégats de tailles variant entre 5 et 10 m 
de rayon. Quant à la zone dense du site 2, on observe 
un pic d’agrégation à 1,5 m (Figure 2b) et la courbe 
ne revient dans l’intervalle de confiance qu’au-delà de 
2 m : ceci traduit une attraction des individus dans un 
rayon de 2 m. Par contre, pour le site 3, la courbe L (r) 
demeure, quelle que soit la distance, dans l’intervalle 
de confiance et confirme l’homogénéité de la zone. 
Toutefois, on note une légère tendance à la régularité 
dans un rayon de 20 m (Figure 2c). Le site 4 présente 
une distribution agrégative jusqu’à 6 m et une tendance 
au regroupement assez marquée autour de 2 m 
(Figure 2d).

3.3. Structurations intraspécifiques des espèces de 
valeur dominantes

Sur le site 1 (Figure 3a), les pieds d’Isoberlinia 
présentent des agrégats d’une portée de 5 m. On observe 
une tendance à l’agrégation dans un rayon de 16 m 
pour M. kerstingii. En ce qui concerne V. paradoxa, 
les arbres se répartissent en agrégats de 6 à 15 m de 
rayon. Sur le site 2, la population d’Isoberlinia spp. 
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s’organise en agrégats de 5 à 6 m de rayon, avec une 
concentration dans un rayon de 16 m. Les pieds de 
B. africana se répartissent en agrégats de rayons de 4 à 
5 m et la population de Lannea spp. se répartit, quant 
à elle, de façon aléatoire (Figure 3b). L’analyse de la 

figure 3c du site 3 montre une régularité de 3 m de 
portée pour Isoberlinia spp. et A. leiocarpa. Mais on 
note une répartition aléatoire de V. paradoxa. Pour le 
site 4, à forte dominance Isoberlinia spp., la taille de 
l’agrégation est de 5 m au plus.
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3.4. Structurations 
interspécifiques

Les paramètres de distribution 
entre espèces dominantes sont aussi 
étudiés par le biais de l’inter-type. 
Il ressort, sur les sites 1 et 2, une 
indépendance des sous-populations 
prises deux à deux, constituées 
respectivement de Isoberlinia 
spp. – M. kerstingii – V. paradoxa 
et de Isoberlinia spp. – B. africana 
– Lannea spp. Par contre, pour 
le site 3, les trois espèces de 
valeur dominantes (Isoberlinia 
spp., A. leicarpa et V. paradoxa) 
entretiennent des relations de mise à 
distance (Figure 4). Entre les espèces 
Isoberlinia spp. et A. leiocarpa, la 
répulsion est de l’ordre de 4,5 m. 
Mais cette répulsion est à peine de 
3 m de portée entre V. paradoxa et 
Isoberlinia spp., d’une part, et entre 
V. paradoxa et A. leiocarpa, d’autre 
part.

3.5. Structuration inter-classes de 
grosseur

En ce qui concerne la distribution 
spatiale des gros arbres par rapport 
aux petits, les courbes L12 (r) 
demeurent globalement dans 
l’intervalle de confiance, quel que 
soit le site (Figure 5) : ceci montre 
qu’il y a indépendance entre les 
deux cohortes et plus précisément, 
que les grands arbres sont distribués 
indépendamment des petits 
arbres. Il en est de même entre les 
arbres moyens et les petits arbres 
(Figure 6).

Quant à la distribution des 
grands arbres et des arbres moyens, 
les courbes L12 (r) demeurent 
à l’intérieur des intervalles de 
confiance sur les sites 1, 2 et 4. Sur 
ces sites, les grands arbres sont 
par conséquent distribués indé-
pendamment des arbres moyens. Par 
contre, sur le site 3, la courbe L12 (r) 
coupe légèrement la limite inférieure 
de l’intervalle de confiance dans 
un rayon de 3 m. Il y a donc une 
répulsion de 3 m de portée entre 

Figure 4. Structure spatiale des espèces de valeur prises deux à deux sur les 
sites 1, 2 et 3 : courbes L12 (r) (ligne en trait plein) et les limites de confiance 
(ligne en pointillé) en fonction de la distance r — Spatial pattern of paired 
valuable species on the sites 1, 2and 3: L12 (r) curves (black line) and confidence 
envelopes (line in dotted line) based on the distance r. 

Pour une valeur donnée de r, la structure spatiale d’une espèce de valeur donnée 
par rapport à une autre est dite aléatoire si la courbe L12 (r) est dans l’intervalle de 
confiance, agrégative si elle est au-dessus et répulsive ou régulière si elle est en 
dessous — For a given distance r, the spatial distribution of a given valuable species 
with respect to another valuable species is said to be random if the L12(r) is within the 
confidence envelopes, aggregative if it is above and regular if it is below.
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Figure  5. Structure spatiale des grands arbres par rapport 
aux petits arbres par site : courbes L12 (r) (ligne en trait plein) 
et limites de confiance (ligne en pointillé) en fonction de la 
distance r — Spatial pattern of large trees with respect to 
small trees by site: L12 (r) curves (black line) and confidence 
envelopes (line in dotted line) based on the distance r. 

Pour une valeur donnée de r, la répartition des grands arbres par 
rapport aux petits arbres est dite aléatoire si la courbe L12 (r) est 
dans l’intervalle de confiance, agrégative si elle est au-dessus 
et répulsive ou régulière si elle est en dessous — For a given 
distance r, the spatial distribution of large trees with respect 
to small trees is said to be random if the L12 (r) is within the 
confidence envelopes, aggregative if it is above and regular if it is 
below.

Figure 6. Structure spatiale des arbres moyens par rapport 
aux petits arbres sur chaque site  : courbes L12 (r) (ligne en 
trait plein) et limites de confiance (ligne en pointillé) en 
fonction de la distance r — Spatial pattern of medium-size 
trees with respect to small trees by site: L12 (r) curves (black 
line) and confidence envelopes (line in dotted line) based on 
the distance r.
Pour une valeur donnée de r, la répartition des arbres moyens 
par rapport aux petits arbres est dite aléatoire si la courbe L12 (r) 
est dans l’intervalle de confiance, agrégative si elle est au-dessus 
et répulsive ou régulière si elle est en dessous — For a given 
distance r, the spatial distribution of medium-size trees with 
respect to small trees is said to be random if the L12 (r) is within 
the confidence envelopes, aggregative if it is above and regular if 
it is below.
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les grands arbres et les arbres de diamètre moyen 
(Figure 7).

4. DISCUSSION ET CONCLUSION

Les quatre sites choisis présentent une richesse 
spécifique comprise entre 21 et 33 espèces pour des 
diamètres supérieurs ou égaux à 5 cm. Les valeurs 
obtenues pour les indices usuels caractéristiques 
de ces écosystèmes sont élevées. En effet, l’indice 
de Shannon varie de 2,5 à 2,9 bits. Ces valeurs 
relativement faibles de l’indice de Shannon suggèrent 
une prédominance d’un petit nombre d’espèces par 
rapport aux autres (Shannon et al., 1949). Cela peut 
être lié au fait que certaines espèces observées sur les 
sites évoluent en peuplement et non en individus isolés 
(par exemple, Isoberlinia spp., Anogeissus leocarpa, 
Lannea barteri, etc.). Les valeurs peu élevées de 
l’équitabilité de Piélou (0,50 à 0,64) sont congruentes 
avec ces observations (Piélou, 1969). Les densités de 
ces formations varient entre 248 et 468 tiges à l’hectare 
avec une valeur moyenne de 350 tiges à l’hectare. 	
Ces résultats sont similaires à ceux obtenus par 
Agonyissa et al. (2003) avec 331 à 480 tiges à 
l’hectare pour les savanes forestières. Les surfaces 
terrières sont faibles et varient entre 10,3 et 14,3 m2.
ha-1 et sont conformes aux résultats préalablement 
obtenus dans les mêmes écosystèmes (Fonton et al., 
2004 ; Sokpon et al., 2006). 

En ce qui concerne la structure spatiale des arbres, 
elle se caractérise par une répartition aléatoire avec 
des agrégats de taille atteignant 6 m. Ce qui confirme 
l’hypothèse (1) qui stipule que la distribution 
agrégative des arbres se limite à des îlots de petite 
taille. Ces modes de répartition des arbres sont 
influencés par ceux des espèces dominantes prises 
individuellement. En effet, les espèces abondantes 
telles que V. paradoxa, M. kertingii, B. africana et 
Isoberlinia spp. présentent en général une distribution 
agrégative. Ces résultats corroborent ceux de 
Djossa et al. (2008) qui ont observé une distribution 
agrégative pour V. paradoxa dans la Réserve de 
Biosphère de la Pendjari au Bénin. De même, 
Fandohan et al. (2008) ont observé une distribution 
en agrégats de petites tailles (bouquets) régulièrement 
répartis pour B. africana dans le complexe forestier 
de Wari-Maro. La distribution agrégative observée 
pour la répartition des espèces serait due, selon 
Collinet (1997), au mode de dissémination des 
espèces. En effet, Isoberlinia spp. sont des espèces 
ballochores qui présentent des diaspores expulsées 
par la plante elle-même. Ainsi, après la déhiscence, 
les fruits (gousses) de Isoberlinia spp., les graines 
mûres sont directement libérées aux pieds des 
semenciers. Vitellaria paradoxa, M. kertingii et 

Figure  7. Structure spatiale des grands arbres par rapport 
aux arbres moyens par site : courbes L12 (r) (ligne en trait 
plein) et les limites de confiance (ligne en pointillé) en 
fonction de la distance r — Spatial pattern of large trees with 
respect to medium-size trees by site: L12 (r) curves (black 
line) and confidence envelopes (line in dotted line) based on 
the distance r.

Pour une valeur donnée de r, la répartition des arbres moyens 
par rapport aux petits arbres est dite aléatoire si la courbe L12 (r) 
est dans l’intervalle de confiance, agrégative si elle est au-dessus 
et répulsive ou régulière si elle est en dessous — For a given 
distance r, the spatial distribution of medium-size trees with 
respect to small trees is said to be random if the L12 (r) is within 
the confidence envelopes, aggregative if it is above and regular if 
it is below.
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B. africana sont des sarcochores qui sont des plantes 
dont les diaspores sont totalement ou partiellement 
charnues. On assiste donc à une forte concentration 
des semences aux pieds des sujets adultes et, par 
conséquent, à un nombre important de plants de ces 
espèces. 

De plus, la répartition en agrégats des Isoberlinia 
spp. et leur dominance dans les peuplements seraient 
dues non seulement au mode de dissémination des 
graines, mais également et surtout aux rejets de 
souches et de drageons, caractéristiques du genre 
(Aubréville, 1970 ; Bationo et al., 2005). Pour César 
(1992) et Gignoux (1994), la distribution agrégative 
pourrait également résulter d’une adaptation au feu, 
les plantules et les rejets étant moins vulnérables 
dans les bosquets. 

Les modes de dissémination des graines seraient à 
la base des interactions observées aussi bien au niveau 
des classes de diamètre qu’au niveau des espèces. 
Ils conduisent à une indépendance entre les sous-
populations formées par les espèces dominantes avec 
des répulsions de l’ordre de 4,5 m et une indépendance 
entre les cohortes formées par les classes de grosseur 
avec une répulsion assez rare de portée inférieure à 
3 m. Globalement, ces observations confirment les 
hypothèses (2) et (3) qui suggèrent que la distribution 
entre les classes de grosseurs d’arbre est aléatoire et 
que la distribution des sous-populations d’espèces 
dominantes est caractérisée par un processus répulsif.

L’interprétation des résultats de cette étude 
suggère, d’une façon générale, une répartition spatiale 
en de petits agrégats au sein desquels on observe 
des répulsions intraspécifiques de l’ordre de 3 m et 
des répulsions interspécifiques de l’ordre de 4,5 m, 
exception faite des Lannea spp. pour lesquelles on 
observe une répartition aléatoire. Pour tenir compte 
des comportements de répulsion dans les processus 
d’enrichissement à base des essences de valeur ayant 
fait l’objet de cette étude (A. leiocarpa, B. africana, 
Isoberlinia spp., M. kerstingii et V. paradoxa), on 
pourrait donc suggérer l’adoption d’un écartement 
minimum de 3 m entre arbres de même espèce et 
de 4,5 m entre espèces différentes dans les savanes 
boisées et forêts claires en zone soudanienne. Par 
ailleurs, la faible répulsion notée entre classes de 
grosseur pourrait indiquer l’absence de relation 
allélopathique entre les adultes et les juvéniles et 
suggère que des enrichissements pourraient être 
effectués à proximité des pieds adultes sans que cela 
n’affecte la survie des jeunes plants. Toutefois, bien 
que résultant des différents processus analysés, les 
espacements suggérés ne sont peut-être pas optimaux 
du point de vue du taux de mortalité au jeune âge et 
de la croissance des espèces concernées. Des travaux 
supplémentaires basés sur des expérimentations 
permettraient d’éclaircir ces points.
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