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La Forêt Dense Humide Africaine : principales caractéristiques des changements de végétation et de

climat du Crétacé supérieur au Quaternaire.
par Jean MALEY

Résumé .
Ce chapitre tente de tracer un panorama historique de la forêt dense africaine depuis ses origines vers la

fin du Crétacé. Le fond du Golfe de Guinée, particulièrement de la Côte d’Ivoire au Nigéria et surtout au
Cameroun, Gabon et Congo, semble avoir été occupée dès cette époque par des formations forestières
tropicales humides composées majoritairement par des Angiospermes qui prenaient alors leur essor, en même
temps que les Gymnospermes déclinaient puis disparaissaient quasi complètement de ces régions. La
domination des Angiospermes correspond à partir du Turonien (Crétacé supérieur) à l’apparition de l’archétype
de la rain forest. Au cours du Tertiaire, la conjonction de l'équateur situé plus au nord qu'actuellement et de la
phase de croissance de la calotte glaciaire de l’Antarctique, a facilité le développement des conditions tropicales
humides sur une grande partie du nord de l'Afrique, permettant ainsi l'extension des forêts tropicales en divers
points des bords de la Téthys. Divers taxons communs et des formations végétales semblables devaient alors
exister du Golfe de Guinée aux rivages de la Téthys.

Vers la fin du Tertiaire, l'équateur ayant atteint sa position actuelle et des calottes glaciaires étant
apparues sur l'Hémisphère Nord, ces phénomènes ont eu pour résultat de faire disparaître les formations
forestières étalées sur le nord de l'Afrique et de les concentrer près de la zone équatoriale, autour du Golfe de
Guinée et sur le bassin du Congo - Zaïre. Depuis environ 800.000 ans, les fortes variations glaciaires des
latitudes moyennes et hautes des deux hémisphères, avec une périodicité d’environ 100.000 ans suivant un
rythme lié aux variations orbitales de la terre autour du soleil, ont eu pour premier effet d'abaisser les
températures en zone équatoriale et d'y introduire des climats arides lors des extensions glaciaires maximum.
Les phases les plus arides se sont traduites par une fragmentation maximum du massif forestier, les biotopes
forestiers et leur biodiversité se conservant alors dans une série de refuges. La baisse des températures a eu
aussi pour effet de favoriser l'extension à basse altitude des formations montagnardes, avec des migrations de
flore et de faune entre les grands massifs montagneux. Ces isolements ou, au contraire, à d'autres moments, ces
migrations avec probablement des échanges géniques, ont dû être à l'origine de multiples phénomènes de
spéciation. Ultérieurement, ces flores ou ces faunes montagnardes ont ensuite été isolées sur les montagnes
durant les périodes de réchauffement maximum, et en dernier lieu au cours de l'Holocène, lorsqu'un vaste massif
forestier s'est reconstitué de la Guinée à l'ouest et, vers l'est, jusque dans le secteur du lac Victoria. Alors que les
phases de fragmentation maximum n'auraient concerné que les phases les plus froides - en dernier lieu durant
les stades isotopiques 6 (de ca. 160 à 130.000 ans) et 2 (de ca. 24 à 12.000 ans) - qui n'ont affecté que moins de
10% du temps écoulé depuis 800.000 ans, les phases d'extension forestière maximum n'auraient couvertes elles
aussi que moins de 10% du temps. Les 80 à 90% du temps restant ont correspondu à des "situations
intermédiaires", variables suivant les époques. Ce sont ces situations d'extension intermédiaire qui semblent
avoir été la norme de la majeure partie du Quaternaire et non l'état que nous connaissons actuellement, qui est
proche d'un état d'extension maximum.

1) Introduction.
Pour étudier l'histoire de la forêt dense africaine qui s'étend actuellement autour du Golfe de Guinée et

qui, dans ses strates arborées, est composée entièrement par des Angiospermes, il est nécessaire de remonter
à l'époque où cet embranchement majeur a fait son apparition, ou tout au moins sa première expansion, c'est à
dire durant le Crétacé. Au début de cette époque, les régions couvertes aujourd'hui par cette forêt se trouvaient
au centre de l'immense continent de Gondwana, avant la séparation puis la dérive des plaques africaine et sud-
américaine. La dérive des continents, concept fermement établi au cours des années 60, grâce au
développement de la tectonique des plaques, a considérablement révolutionné la paléobiogéographie de l'Afrique
(Axelrod & Raven 1978).

1,1) La dérive de la plaque africaine.
Depuis le Crétacé supérieur, la dérive des plaques africaine et sud-américaine est maintenant relativement

bien reconstituée et l'on sait en particulier qu'elle s'est traduite pour la plaque africaine, par une remontée vers le
nord et une rotation apparente du nord vers le sud, avec un pôle de rotation situé un peu au large du Sénégal
actuel (Guiraud & Maurin 1991, fig.5). Vu la position de cet axe de rotation, ce sont surtout les parties orientales



de l'Afrique qui ont subi le plus grand déplacement, modifiant beaucoup leurs paléolatitudes. Ainsi à la fin du
Crétacé, vers 70 millions d'années (Ma), l'équateur s'étendait sur le sud du Sahara actuel, puis remontait à l'est
pour passer vers la frontière méridionale actuelle de l'Egypte (Fig.1). D'après les reconstitutions de Parrish et al.
(1982), des pluies élevées (>2000 mm/an) s'étendaient jusque sur le nord de l'Egypte et sur l'Arabie rattachée
alors à l'Afrique. Cette pluviosité élevée s'explique probablement par le fait que toute cette région était alors
entourée par les eaux chaudes de la Téthys, largement ouverte vers l'est sur un vaste océan (Parrish et al.,
1982).

Le déplacement des paléolatitudes s'est poursuivi ensuite et, par exemple à l'Eocène moyen, il y a
environ 50 Ma, l'équateur était déjà relativement proche de sa position actuelle, en moyenne vers 5°N (Fig.1).

1,2) Les changements climatiques durant le Tertiaire.
La répartition des végétations anciennes sur l'Afrique et leurs fluctuations au cours du temps apportent des

informations paléoclimatiques, toutefois d'autres variables d'origine sédimentologique peuvent fournir aussi des
précisions importantes et complémentaires.

Un vaste complexe sableux, rattaché au "Système du Kalahari", s'est déposé dès la fin du Crétacé dans
les régions centrales de l'Afrique du Sud pour s'étendre jusque dans le bassin du Congo-Zaïre (sables Batéké);
cette Formation a perduré jusque vers la fin du Néogène (Cahen, 1954; Lepersonne,1961; Le Maréchal,1966; De
Ploey et al., 1968; Wright,1978). Ces auteurs ont conclu que cette Formation s'était constituée au cours du
Cénozoïque, et particulièrement du Néogène, sous des climats contrastés de type aride, à semi-aride  (cf.
Maley,1980).

L'étude des argiles sédimentés en mer au large de l'Afrique, pour des sites DSDP implantées du nord au
sud de l'Atlantique oriental et pour des périodes allant de l'Eocène au Plio-Pléistocène, apportent des
informations originales sur l'évolution des paléoclimats tropicaux sur ce continent  (Robert & Chamley,1987).
Alors que jusqu'à l'Eocène la smectite dominait quasi totalement, la kaolinite apparaît partout en faibles
pourcentages vers la base de l'Oligocène. Un accroissement constant de ce minéral argileux intervient ensuite
jusque vers la base du Miocène. Au cours du Miocène inférieur la kaolinite recule au profit de la smectite, puis au
Miocène moyen la kaolinite s'accroît à nouveau considérablement pour diminuer vers la fin du Miocène et au
cours du Pliocène, surtout au large de l'Afrique de l'Ouest; dans ce secteur les fluctuations de la kaolinite au
cours du Miocène supérieur sont associées à des apports de sables éoliens, montrant que l'aridité s'installe alors
progressivement sur le nord de l'Afrique (cf. Ruddiman & al.,1989). En se basant sur le fait que la majeure partie
des particules argileuses qui se sédimentent actuellement en mer est d'origine détritique et que la kaolinite est
particulièrement abondante dans les régions équatoriales affectées par des climats chauds et humides, Robert
(1980) et Robert & Chamley (1987) associent les fluctuations de ce minéral au développement progressif des
conditions tropicales humides depuis la base de l'Oligocène. Robert & Chamley (1987) ont clairement montré que
les fluctuations de la kaolinite évoluent en phase avec le développement des conditions glaciaires sur
l'Antarctique depuis la base de l'Oligocène.

Melguen (1978) a aussi montré par l'étude des microfossiles siliceux des sédiments marins de l'Atlantique
sud (sites DSDP situés du Cap au nord de l'Angola), que le début du fonctionnement du courant de Benguela
remonte à l'Eocène supérieur, mais que les remontées d'eau froide (upwellings) liées à son activité ont été
importantes surtout à partir du Miocène supérieur (Siesser,1978). Le fonctionnement précoce de ce courant
permet de déduire que les alizés qui sont responsables de son activité ont commencé à souffler à l'Eocène
supérieur. Ce phénomène est à associer au renforcement de l’anticyclone de Ste Hélène et aussi à l'apparition
des conditions glaciaires sur l'Antarctique (cf.infra). Les causes de cette relation sont à rechercher dans les
grands traits de la circulation atmosphérique sur l'Hémisphère sud, qui lie le renforcement des vents méridiens,
en particulier les alizés, à l’accroissement du gradient thermique Pôle-Equateur. Ce gradient dépend surtout de la
variation des températures de la troposhère polaire, car les variations de la troposphère équatoriale sont
comparativement beaucoup plus réduites. Concernant ce gradient, il faut aussi rappeler qu'un déphasage
important a existé au cours du Tertiaire entre l'apparition des conditions glaciaires sur l'Antarctique et l'Arctique
car les premières glaces qui se sont formées au niveau de la mer sont apparues en Antarctique vers la limite
Eocène-Oligocène, entre 38 et 36 Ma (Barron & al.,1988; De Robin,1988; Miller & al.,1991), alors que le même
phénomène ne s'est produit sur l'Arctique que depuis 3 à 4 Ma (Kennett,1977; Mercer,1983; De Robin,1988).
Des périodes de forte expansion de la calotte glaciaire Antarctique se sont produites durant l’Oligocène et le
Miocène (Barron & al.,1988; Zachos & al.,1992).

Les conséquences paléoclimatiques de ce déphasage sont importantes. En effet le déplacement de
l’équateur météorologique, matérialisé par la convergence des alizés boréaux et austraux (Zone de Convergence
Intertropicale, ZCIT), est surtout contrôlé par le gradient thermique Pôle-Equateur sur les deux hémisphères,
dont la conséquence principale est que la  ZCIT est repoussée par l’Hémisphère en hiver vers l’Hémisphère en



été (Kraus,1977; Flohn,1978; Leroux,1993). Actuellement c'est d'abord le renforcement en hiver de l’Anticyclone
de St. Hélène et des alizés de l'Hémisphère austral qui lui sont associés, qui entraîne la mousson des basses
couches de l'atmosphère au nord de l'équateur (Citeau & al.,1994). En même temps, la pénétration de la
mousson plus au nord sur l'Hémisphère boréal est renforcée du fait de son aspiration par les dépressions
thermiques qui se développent sur les régions continentales de l’Afrique, alors en été. Ces différents
phénomènes dépendent surtout des bilans d'énergie sur les deux Hémisphères et de l'activité des anticyclones
subtropicaux qui leur est corellé. A l'époque actuelle l'Antarctique est plus froid que l'Arctique de 11°C en
moyenne annuelle (entre 700 et 300 mb), avec une différence maximum de 25°C durant l’hiver austral (Juillet),
ce qui explique que l'équateur météorologique se situe toujours au nord de l'équateur géographique, avec une
excursion maximum en Juillet (Lamb,1972; Flohn,1978,1984). Durant le Tertiaire le décalage de l'apparition des
conditions glaciaires entre l'Antarctique et l'Arctique a été la cause d'un important déficit énergétique entre
l'Hémisphère austral et l'Hémisphère boréal; ce déficit était nettement plus important qu'il ne l'est actuellement.
Tout ceci permet donc de conclure que la mousson a dû s'installer sur l'Afrique dès l'Oligocène (cf. Maley,1980).
Durant l'été, la masse continentale de l'Afrique centrale et septentrionale devait aussi créer, dans les basses
couches de l'atmosphère, un système dépressionnaire favorable à l'attraction de la mousson vers le nord du
continent. De plus, ce n'est que depuis la fin du Miocène que la surrection du Tibet et de l'Hymalaya a été
suffisante pour générer en été un puissant Jet Tropical d'Est dans les hautes couches de l'atmosphère
(Ruddiman & al.,1989). Ce Jet qui acquiert sa vitesse maximum au niveau de l'Inde, décélère au-dessus de la
mousson africaine, avec en particulier comme conséquence de déterminer une subsidence dynamique sur son
flanc nord, limitant ainsi fortement les pluies sur le Sahel et le sud du Sahara (Flohn,1971). En l'absence de ce
Jet, seul devait exister dans les basses couches un Jet d'Est régional, comparable au Jet Africain d'Est actuel.
De plus, avant le développement des conditions désertiques sur le nord de l'Afrique, le contraste thermique
devait être plus faible avec le Golfe de Guinée et l'océan Atlantique tropical au sud , d'où on peut déduire que ce
Jet devait être plus lent que le Jet Africain d'Est actuel (cf. des synthèses sur les conditions actuelles dans
Maley,1981; Fontaine,1991). En conclusion, il apparaît que les pluies de mousson ont dû alors s'étendre
beaucoup plus au nord qu'actuellement et contrebalancer ou retarder le glissement vers le sud des climats
tropicaux humides causé par la rotation vers le nord de la plaque africaine.

2) Eléments de paléobotanique pour une histoire des formations forestières africaines au cours du Crétacé
supérieur et du Tertiaire.

 La synthèse de Axelrod et Raven (1978) était surtout basée sur diverses études concernant des
macrorestes végétaux (bois, fruits, empreintes de feuilles). Quinze ans après, il est nécessaire de compléter
cette synthèse en résumant ici quelques nouvelles recherches importantes (ainsi que certaines plus anciennes
ayant échappé à ces deux auteurs) dont les plus nombreuses sont basées sur la palynologie.

La persistance jusqu'au Miocène de climats de type tropical humide sur ce qui est actuellement le
Sahara septentrional a été confirmée par des études menées en Libye sur des bois fossiles et des empreintes et
en Egypte sur des pollens.
2,1) Une paléoflore tertiaire de Libye.

En Libye tout d'abord, de nombreux échantillons de bois fossiles ont été récoltés associés aux dépôts des
mers épicontinentales tertiaires qui se sont largement étendues sur sa plateforme depuis l'Eocène inférieur,
lorsque la transgression a été maximum, atteignant les contreforts du Tibesti (Louvet & Magnier,1971;
Louvet,1973; Boureau et al.,1983; Dupéron-Laudouneix & Dupéron,1994).

Pour les taxons déterminés, les répartitions actuelles sont basées sur les travaux botaniques de
Letouzey (1968,1985) au Cameroun et de Hall et Swaine (1981) au Ghana.

Pour l'Eocène inférieur , le gisement de Ouaou en Namous (24°45'N - 18°E) a livré :
- Combretoxylon (Anogeissuxylon) bussoni rapproché d'Anogeissus leiocarpus (Combretaceae), espèce
présente actuellement de la limite nord de la forêt dense humide (rain forest) aux savanes soudaniennes,
- Detarioxylon libycum rapproché de Detarium microcarpum (Caesalpiniaceae) espèce typique des savanes
soudano-guinéennes,
- Pterocarpoxylon tibestiense rapproché de Pterocarpus erinaceus (Papilionaceae) espèce présente en savane
soudano-guinéenne.
- Sterculioxylon freulonii rapproché de Sterculia oblonga (Sterculiaceae) espèce de forêt dense humide.

Pour l'Eocène supérieur , le gisement de Graret el Gifa (30°O8'N - 16°48'E) a fourni :
- Sonneratioxylon aubrevillei rapproché des Sonneratia qui vivent dans les mangroves des régions tropicales
humides (Inde, Madagascar, Indonésie)(Louvet,1970).

Pour l'Oligocène , le Djebel Coquin et ses environs (vers 25°50'N - 20'E) a fourni :



- Combretoxylon (Anogeissuxylon) bussoni (cf.supra) et des empreintes de feuilles rattachées aux genre Nauclea
(Rubiaceae), Detarium (Caesalpiniaceae), Milletia, Erythrina, Pterocarpus erinaceus (Papilionaceae) présents en
savanes boisées ou en forêt dense humide de type semi-décidu.

Plus au nord, vers Gehannen (29°15'N 18°48'E) un bois fossile nommé Entandrophragmoxylon magnieri
a été rapporté à Entandrophragma candollei (Meliaceae) espèce typique de forêt dense humide de type semi-
décidu.

Pour le Miocène inférieur , les sites explorés se situent dans la même région, de 28°20'N à 29°15'N et
18°45'E à 20'E ; ils ont fourni :
- Xymaloxylon zeltenense, rattaché au genre Xymalos (Monimiaceae), qui vit actuellement dans des forêts
montagnardes proches de Bamenda (Ouest Cameroun) et en Afrique orientale,
- Palmoxylon aschersoni, rapproché de Borassus aethiopicum (Palmae), typique des savanes soudano-
guinéennes et soudaniennes,
- Combretoxylon (Anogeissuxylon) bussoni  (cf.supra),
- Bombacoxylon oweni, rapproché des Bombacaceae (Bombax ?) présentes en forêts et savanes,
- Caesalpinioxylon craense, rapproché des Caesalpiniaceae présentes en forêts et savanes,
- Pterocarpoxylon syrtense , rapproché de Pterocarpus erinaceus (Papilionaceae)(cf.supra),
-Pahudioxylon gehannemense, rapproché de Afzelia africana (Caesalpiniaceae) typique des savanes soudano-
guinéennes et soudaniennes.

Si tous ces bois et empreintes, répartis de l'Eocène au Miocène inférieur, devaient être resitués, par
exemple, dans le cadre de la végétation du Cameroun, ils se situeraient entre la partie nord de la forêt dense
humide et le nord de la zone soudanienne, sur une bande large d'environ 6°. Toutefois, sur la Libye tertiaire, la
végétation forestière devait se trouver plutôt proche des rivages marins et la végétation de savane vers l'intérieur
des terres.

2,2) Une paléoflore tertiaire du nord de l'Egypte.
Dans la région voisine de l'Egypte, des bois ont été aussi décrits, soit associés à des forêts denses

humides, comme Nipa burtonii, soit associés à des savanes avec des bois similaires à ceux déjà décrits en Libye
(§ 2,1) (Boureau et al.,1983; Dupéron-Laudouneix & Dupéron,1994). De plus, des sondages pétroliers situés
dans l'extrême nord, particulièrement ceux de Siqueifa 1 (31°10'N - 27°15'E) et Almaz 1 (30°55'N - 28°15'E) ont
fourni des assemblages sporopolliniques allant de l'Eocène inférieur au Miocène moyen (El Sabrouty 1984).
Parmi les pollens déterminés, nombreux ont pu être rattachés aux Léguminosae et surtout aux Mimosoideae : les
genres et espèces suivantes ont été déterminés et situés dans le cadre actuel (Guinet et al.,1987).

Tribu des Parkieae :
- Pentaclethra, type P.macrophylla. Actuellement P.macrophylla  est un grand arbre endémique de la forêt dense
africaine, fréquent dans les groupements hygrophiles, de type forêt marécageuse.

Tribu des Mimoseae :
- type Adenanthera, proche des genres Adenanthera et Pseudoprosopis. Ces deux genres correspondent à des
arbres vivant uniquement en forêts denses et pour Pseudoprosopis, uniquement africaines, alors qu'Adenanthera
se rencontre jusque dans les forêts de l'Asie tropicale.
- type Calpocalyx brevibracteatus  et type Calpocalyx ngouniensis.
Les Calpocalyx sont des arbres et plus rarement des lianes, présents uniquement dans les forêts denses
africaines.
- type Xylia torreana. Cette espèce est un arbre des forêts denses humides de type semi-caducifolié, dont l'aire
s'étend de l'Afrique de l'est à l'Afrique du sud.

Tribu des Acacieae :
- Acacia, type A.aculeiferum (sous-genre). Ce sous-genre pantropical comprend actuellement environ 250
espèces qui vivent dans des milieux variés, allant des savanes aux forêts denses. Dans ce dernier milieu il s'agit
essentiellement de lianes du groupe Acacia pennata.

Tribu des Ingeae :
- type Albizia, proche de Albizia coriaria, largement répandu en Afrique tropicale (forêts et savanes) et
A.ferruginea, espèce présente uniquement en forêt dense africaine.

Guinet et al. (1987), à la suite de cette étude détaillée, ont fait aussi remarquer que pour tous ces pollens
de Mimosoideae, leur pollinisation ne se fait pas par le vent mais surtout par des insectes ou parfois des animaux
et, de ce fait, sur de courtes distances. D'autre part, ces pollens étant des polyades, à l'exception de
Pentaclethra, ils peuvent être dissociés par des actions mécaniques, par exemple lors d'un transport fluviatile,
impliquant donc que cette hypothèse doit être écartée car les polyades observées étaient le plus souvent
entières. Cette étude montre donc, d'une part, que l'assemblage décrit ici était bien régional, et d'autre part que



de l'Eocène au Miocène moyen il y avait une extension notable sur le nord-est de l'Afrique d'un élément
actuellement répandu presqu'exclusivement en forêt dense humide africaine. On verra plus loin (§ 2.3) qu'un
certain nombre des taxons polliniques observés sur le nord de l'Egypte ont été retrouvés dans des niveaux
Oligocène et Miocène du sud Cameroun. L’étude pollinique de niveaux datés du Miocène et prélevés dans des
forages venant du delta sous-marin du Nil, confirme une telle évolution, avec un Miocène moyen contenant de
nombreux taxons tropicaux humides, tandis que le Miocène supérieur se caractérise par la domination des
taxons de milieux ouverts et arides (Poumot & Suc,1984).

En conclusion, sur le nord-est de l’Afrique (Libye et Egypte), on pourrait envisager une végétation en
mosaïque, avec des ilôts forestiers et des galeries forestières entourées par des savanes (cf. Boureau et
al.,1983). De plus, au Sudan central (Gezira), Awad & Brier (1993) et Awad (1994) ont mis en évidence des
assemblages palynologiques datés de l’Oligocène et du Miocène dont les affinités botaniques des principaux
taxons se rattachent à des formations de forêt dense humide. Ces diverses données correspondent bien avec un
équateur situé au Tertiaire plus au nord par rapport à l'actuel (§ 1,1)(Fig.1) et confirment aussi que des climats
tropicaux humides (guinéen à soudanien) s'étendaient alors beaucoup plus loin de l'équateur (§ 1,2) qu'on ne
l’observe actuellement (par exemple au Cameroun jusque vers 10°N et sur l’ouest de l’Afrique jusque vers 12° à
14°N).

2,3) L’origine des Angiospermes et les paléoflores Crétacé et Tertiaire du sud Cameroun et du Gabon.
Comme on l’a noté pour l’étude réalisée par Guinet & al.(1987), c’est grâce aux efforts de détermination

des pollens fossiles et leur rattachement à des taxons actuels, que des interprétations floristiques et climatiques
relativement précises ont pu être faites. Autrefois les pollens des sédiments crétacés et tertiaires étaient quasi
exclusivement déterminés comme des formes (classification morphographique) et leur signification n'était que
stratigraphique - comme cela est encore fréquemment utilisé par diverses Compagnies pétrolières. Mais depuis
une vingtaine d'années, la constitution d'importantes collections de pollens actuels de référence (par exemple le
Laboratoire de Palynologie de Montpellier possède aujourd'hui plus de 40.000 lames de toute provenance) et,
corrélativement, le développement des recherches sur les pollens des plantes actuelles, a permis que de
nombreuses formes polliniques fossiles soient rattachées ou étroitement comparées à des pollens de taxons
actuels, comme cela est illustré par l'étude de Guinet et al.(1987)(§ 2,2).

Les recherches palynologiques sur les dépôts du Crétacé et du Tertiaire, suite aux prospections de
diverses Compagnies pétrolières, se sont aussi développées dans le sud du Nigéria et du Cameroun, au Gabon
et au Congo, là où aujourd'hui la forêt dense humide est la plus riche et la plus diversifiée. Ces recherches
illustrent aussi les remarquables efforts de détermination réalisées par divers chercheurs, parmi lesquels on peut
citer d'abord Germeraad et ses collègues (1968) et ensuite Salard-Cheboldaeff (1976,1977,1981) et ses
collègues (Boltenhagen et al.,1985; Salard-Cheboldaeff & Dejax,1991; Salard-Cheboldaeff &
Boltenhagen,1992)(cités ici respectivement G,68; SC,76,77,81; B,85; SC & D,91; SC & B,92), ainsi que Doyle et
ses collègues (Doyle,1978; Doyle & al.,1977,1982,1990a,b,1991,1993)(cités ici D,77; D,78; D,82; D90a,b; D91;
D93) sur le sujet plus particulier de l'origine des Angiospermes car les premiers pollens qui leur ont été rattachés
ont été observés dans le Barrémien. Le Tableau I, rassemblant des données éparses venant du pourtour du
Golfe de Guinée, présente une synthèse des résultats.

Le Barrémien et l'Aptien inférieur  correspondent régionalement à la "Série anté-salifère" (B, 85) qui
s'est déposée lorsque les continents africain et sud-américain étaient encore joints dans un ensemble appelé le
continent de Gondwana. Toutefois un rift était déjà actif, initiant la séparation des deux futurs continents africain
et sud-américain (Guiraud & Maurin,1991). Des analogies tectoniques, sédimentaires et climatiques existent
entre ce paléo-Rift et le Rift actuel de l’Afrique orientale (Le Fournier,1980). L’équateur étant alors loin vers le
nord (Fig.1), le climat devait être relativement sec (zone semi-aride subtropicale). La flore arborée était alors très
largement composée de diverses Gymnospermes (Cheirolepidaceae avec Classopollis; Araucariaceae avec
Araucariacites;  Chlamydospermae avec Ephedrites et Cycadales) adaptées à des climats chauds et secs ou
même arides (B, 85; S-C & D, 91; SC & B,92; cf. Aubréville, 1973b). Toutefois des pollens de type bisaccate
appartenant aux Podocarpaceae (genres Podocarpites et Vitreisporites) (B,85) ont été observés en faibles
pourcentages. Doyle et altri (D,82) ont émis l'hypothèse que les faibles fréquences de ces pollens bisaccates
seraient dus à leur origine lointaine en provenance de milieux montagnards relativement frais situés sur des
montagnes distantes ou des hautes collines. La présence régionale de Podocarpaceae est confirmée par une
étude de Dupéron-Laudoueneix et Pons (1985) effectuée sur des bois fossiles qui ont été récoltés sur la partie
nord du continent de Gondwana, en particulier vers le centre du Cameroun. Ces bois datés du Jurassique moyen
au Crétacé moyen, surtout de l’Aptien-Albien, ont été rattachés à cette famille.

Le phénomène majeur de cette période, toujours largement dominée par les Gymnospermes, est
l'apparition des premiers pollens d'Angiospermes. Grâce à l'étude de leurs pollens, Doyle et ses collègues (D,77,



82,91,93,96; Le Thomas & Doyle,1996) ont pu reconstituer les premières étapes de cette apparition sur ce qui
était alors le nord du continent de Gondwana.
- Ils notent d'abord au Barrémien l’apparition puis la prolifération d'un pollen à un seul sillon (phase
monosulcate), qui a été rapproché des pollens de certaines Magnolidae with herbaceous tendency comme les
Chloranthaceae qui vivent surtout actuellement dans les sous-bois humides des forêts tropicales de l’Asie du
sud-est (Blanc,1989), ou de certaines Nymphaeales rhizomateuses qui colonisent le bord des cours d’eau ou des
étangs (D,82,91,93). Cette adaptation à des milieux humides est interprêtée par Doyle & al. (D,93) “as evidence
that angiosperms spent an initial phase in aquatic habitats where they diversified slowly and only later diversified
rapidly as a result of reinvading the land”.
- Vers la fin du Barrémien et à l’Aptien inférieur apparaissent les premiers pollens à trois sillons (phase
tricolpate) qui est le type pollinique de base des Dicotylédones plus évolués. En même temps apparaissent
d’autres formes polliniques, pouvant aussi dériver de formes  monosulcate, comme par exemple Walkeripollis
(pollen en tétrade) et Afropollis (solitary pollen) qui avaient chacun a reticulate exine relatively comparable in
having tall muri and short columellae. Seuls quelques rares pollens deWalkeripollis ont été observés au Gabon,
alors qu’Afropollis  est beaucoup plus abondant, jusqu'à 5% au Gabon et entre 10 et 15% au Ghana, Côte
d'Ivoire et Sénégal, ces trois derniers pays étant alors beaucoup plus près de l’équateur (D,82). C’était aussi le
cas pour le sud d’Israèl oùWalkeripollis a été trouvé dans des niveaux Aptien-Albien (Walker & al.,1983). Ces
deux formes polliniques ont été rapprochées des Winteraceae qui sont des Magnoliidae primitives dont la
principale caractéristique est d’avoir du bois sans vaisseau (D,90a,b). Le fait que les pollens de ces Winteraceae
primitives aient une ornementation de l’exine relativement marquée, pourrait s’expliquer par une pollinisation par
les insectes. La rareté du pollen de Walkeripollis va bien dans ce sens, par contre la relative abondance du pollen
d’Afropollis cadrerait mieux avec une pollinisation par le vent (D,90a,b). Les Winteraceae actuelles vivent
essentiellement dans des forêts tempérées australes (Amérique du Sud, Madagascar, Australie et îles voisines,
mais pas en Afrique), ou bien avec une extension sous les tropiques mais seulement en montagne où le climat
est en même temps plus frais et relativement humide (D,90a,b). Une telle double répartition associée à ces
mêmes conditions climatiques se retrouve aussi chez certaines Podocarpaceae actuelles, en particulier chez les
Podocarpus  africains (cf. Troll,1960; White,1981)(§ 3,1,3). Carlquist (1975, in D,90b) a estimé sur des bases
fonctionnelles que les environnements humides et frais des montagnes tropicales ainsi que ceux des forêts
tempérées australes sont plus favorables à des plantes sans vaisseaux comme les Winteraceae que les régions
tropicales de plaine où les contrastes climatiques saisonniers peuvent être très marqués.

En comparant ces données polliniques avec d'autres venant d'Amérique du Nord, d’Europe et d’Asie qui
formaient alors un autre bloc continental appelé Laurasie, Doyle et al. (D,82,91,93) ont montré que les premières
étapes de l'évolution des Angiospermes se sont produites d’abord dans les milieux tropicaux de la partie nord du
Gondwana où elles auraient pu constituer des plantes pionnières adaptées à des milieux perturbés, tels que les
bords des cours d'eau ou bien des chablis formés dans des formations de Gymnospermes. En comparaison des
milieux actuels, on pourrait dire que la plupart de ces premières Angiospermes constituait une sorte de
végétation secondaire (D,78; Aubréville,1973a). Toutefois la diversité de forme et de structure de ces premiers
pollens a conduit à admettre que le phénomène survenu au Barrémien serait la première expansion des
Angiospermes, mais qu'il faudrait remonter beaucoup plus loin dans le temps pour trouver leur véritable début,
peut-être au cours du Trias (Le Thomas,1981; Muller,1984; D,82,91,93).
 Au cours de l'Aptien supérieur , les plaques africaine et sud-américaine commencent à s'écarter,
permettant la formation de nombreuses lagunes (Guiraud & Maurin,1991). Le climat chaud et sec va entraîner
des dépôts importants de sels ("Série salifère"). La fréquence des pollens de ces premières Angiospermes,
particulièrement Afropollis, décline alors, peut-être pour des raisons climatiques ou édaphiques (sols salés), mais
d'autres types persistent et se développent (D, 77, 82). Les pollens de Gymnospermes restent abondants, avec
en particulier 70 à 80%  de Classopollis  (Cheirolepidaceae) (S-C et B, 92).

Durant l’Albien l'expansion des Angiospermes se dessine, soulignée par la diversification de leurs
pollens : certains peuvent être rapprochés des Didymelaceae / Euphorbiaceae actuels (S-C & D, 91). Toutefois
les Gymnospermes sont toujours dominants (Cheirolepidaceae, Chlamydospermae, Cycadales, Ginkgoales et
Araucariaceae) avec diverses Fougères; les Podocarpaceae semblent disparaître à cette époque (B, 85; S-C &
D, 91). Sous l'influence de la transgression marine qui s'amorce entre les deux plaques le climat devient plus
humide (S-C & D, 91).

Le Cénomanien  (début du Crétacé supérieur) est caractérisée d’une part par la disparition d’Afropollis
dans sa partie inférieure, et d’autre part par l'extension d’Angiospermes plus évolués avec l'apparition de types
polliniques nouveaux qui ont été rattachés aux Proteaceae et aux Caryophyllaceae / Amaranthaceae. Toutefois
le climat est encore très contrasté comme on peut le déduire de la lithologie ("Série rouge") et de la persistance
de nombreux Gymnospermes (S-C & D, 91).



Concernant la disparition d’Afropollis, on doit noter qu’une association pollinique incluant des
Winteraceae et d’autres pollens associés aux deux premières phases du développement des Angiospermes
(Chloranthaceae, Palmae, Podocarpaceae, etc) a été retrouvée dans des niveaux du Miocène inférieur près du
Cap à l’extrême sud de l’Afrique (Coetzee & Muller,1984). Dans les niveaux suivants du Miocène moyen les
taxons les plus archaïques ont disparu (Chloranthaceae et Winteraceae) et au Miocène supérieur les Palmae
disparaissent à leur tour (Coetzee,1978a). Cela implique probablement que le climat qui règnait du Barrémien à
l’Albien dans notre dition devait être assez semblable à celui du Miocène inférieur dans la région du Cap.
L’histoire floristique du Cap au cours du Miocène semble avoir présenté en raccourci ce qui s’est produit dans
notre région du Crétacé moyen au Tertiaire.

Au cours du Turonien, Sénonien &  Campanien , les Gymnospermes sont en voie d’extinction et les
pollens de Classopollis (Cheirolepidaceae) et Proteaceae (actuellement abondants dans la flore du Cap)
disparaissent, pouvant indiquer une recrudescence des conditions tropicales dû à l'accroissement des étendues
marines propices à l’évaporation. Les Angiospermes poursuivent leur diversification, comme le montre
l’augmentation considérable des pourcentages de leurs pollens. Associé à ce climat chaud et humide s’installe
alors l'archétype de la forêt dense humide, dominée par les Angiospermes  (S-C & D, 91)(D,78)(S-C & D,
91), avec divers pollens rattachés à des Dicotylédones, mais surtout un important développement des pollens
de Palmae qui vont caractériser une vaste province s’étendant de l’Afrique à l’Amérique du Sud
(Herngreen & Chlonova,1981). Parmi les palmiers on remarque en particulier des formes proches du Nypa actuel
qui ne vit plus qu'en Asie du sud-est (cf. Moore,1973). Plusieurs de ces formes ont disparu au début de
l'Oligocène, dont Nypa (G 68; Salard,1976). Une autre étape de l'élimination des Palmiers est survenue au
Miocène supérieur (Morley et Richards,1993)(§ 3). Alors que sur l’Afrique les Palmiers ont beaucoup décliné au
cours du Tertiaire, ceux-ci ont persisté en grand nombre jusqu’à l’actuel dans les forêts tropicales de l’Amérique
du Sud, dont ils sont une de leur originalité (Kahn,1993).

On constate donc qu'entre le début de l'Aptien, vers 120 Ma, où apparaissent les Angiospermes, environ
35 Ma d'années ont été nécessaire pour que ce nouveau groupe végétal occupe une place prépondérante dans
la végétation tropicale.

Au Maestrichtien on note encore quelques pollens de Gymnospermes (Chlamydospermes et
Cycadales). Les Angiospermes poursuivent leur diversification avec de nouveaux Palmae et Proteaceae, sous
les mêmes conditions chaudes et humides (S-C & D, 91)(cf.Horrell,1991). Les formations forestières denses
et humides (rain forests) s'étendent alors très largement en Afrique , attestées par la palynologie, depuis la
périphérie du Golfe de Guinée jusqu’au au Niger central actuel (Boudouresque & al.,1982) et vers le centre et le
sud du Sudan (Awad,1994)(Otto-Bliesner et Upchurch,1997).

Le passage Maestrichtien - Paléocène  se caractérise par un renouvellement quasi-total des
assemblages polliniques avec aussi une disparition complète des Gymnospermes (B, 85).  Tout ceci est sans
doute à associer aux extinctions et renouvellements survenus à l'échelle globale vers la limite Crétacé - Tertiaire
(Upchurch & Wolfe,1987). Quelques hypothèses sont discutées plus loin (§ 3.1.3) pour expliquer le déclin
historique des Gymnospermes depuis le Barrémien/Aptien et leur remplacement progressif par les Angiospermes
qui ont dominé totalement à partir du début du Tertiaire, à l’exception peut-être de rares stations montagnardes
marginales .

Le sondage de Kwa-Kwa, au nord de l'embouchure de la Sanaga, étudié en détails par S-C (77, 81), a
apporté des informations nombreuses sur l'évolution floristique de la forêt de type équatorial. Cependant à
l'Eocène  existent encore des pollens à affinités botaniques inconnues qui disparaîtront à l'étage suivant, et
contrairement à la forêt africaine actuelle, les Palmiers sont encore abondants. Les Gramineae disparaissent ici à
l'Eocène moyen , indiquant probablement que la région était alors couverte par de la forêt dense et de la forêt
marécageuse. L'équateur est maintenant proche de sa position actuelle (§ 1,2)(Fig.1).

Ce n'est qu'à l'Eocène supérieur , il y a environ 45 millions d'années, que la composition floristique de la
végétation du sud Cameroun commence réellement à ressembler à l'actuelle. En effet, à cette époque
apparaissent de nombreux genres présents encore actuellement (S-C, 81). Parmi les Mimosaceae, on peut citer
Pentaclethra, Calpocalyx, Acacia : on a vu plus haut que ces genres ont été observés dans des sédiments d'âge
voisin au nord de l'Egypte (§ 2,2). Apparaissent aussi les Caesalpiniaceae à pollens striés qui appartiennent
presque tous à des arbres typiques des forêts sempervirentes. Chez les Euphorbiaceae, les genres Amanoa et
Alchornea apparaissent, ainsi que Symphonia globulifera chez les Guttifères, Petersianthus macrocarpus chez
les Lecythidaceae, Bombax buonopozense chez les Bombacaceae, Mitragyna inermis chez les Rubiaceae et
Ctenolophon chez les Ctenolophoneae. Le groupe des Combretaceae/Melastomataceae avec Combretum
etTerminalia apparaît aussi à cette époque. Les pollens striés typiques des Anacardiaceae s'observent alors.

A l'Oligocène,  les apports fluviatiles s'intensifient dans le secteur de Kwa-Kwa, liés à l’activité des
fleuves régionaux (paléo-Sanaga et Wouri). Ces écoulements plus importants s’inscrivent dans le cadre d’une



phase d’érosion généralisée (Séranne & al.,1992). Le grand développement des Ptéridophytes à cette époque
(Salard,1976) est un exemple supplémentaire de la relation qui existe en palynologie entre une phase érosive et
un fort accroissement des Spores (cf. Poumot,1989). Cette phase érosive a probablement résulté d’un
changement climatique majeur qu’on peut associer en premier à l’extension de l’Antarctique (§ 1,2) et plus
régionalement à une modification de la mousson avec un accroissement des nuages convectifs et des “lignes de
grain”. Ces changements climatiques ont beaucoup affecté la végétation régionale avec, en particulier, une forte
régression des Palmiers (Germeraad & al.,1968; Salard,1976). On note aussi l'apparition massive de formes
végétales nouvelles, comme chez les Mimosaceae (Guinet & Salard-Cheboldaeff,1975) avec les genres Sindora,
Fillaeopsis, Amblygonocarpus, Tetrapleura, Pseudoprosopis, Calpocalyx, Xylia, Adenanthera et même Leucaena
qui a disparu de la flore spontanée actuelle. Chez les Caesalpiniaceae apparaissent des pollens réticulés qui
pourraient se rapprocher d'Afzelia et de Brachystegia, chez les Euphorbiaceae, Klaineanthus s'observe alors en
compagnie de divers Merremia chez les Convolvulaceae et de Pentadesma chez les Guttifères. Les Rubiaceae
se diversifient avec Randia, Macrosphyra et Mitragyna. De nouvelles familles apparaissent, telles les
Chrysobalanaceae avec Parinari et Hirtella, les Goodeniaceae avec Scaevola, les Asclepiadaceae avec
Tacazzea, les Annonaceae avec Annona, les Meliaceae avec Lovoa et Trichilia, les Hippocrateaceae avec
Hippocratea, Campylostemon, etc. (S-C,81,91).

Au Miocène , toutes les familles d'Angiospermes précédemment reconnues se maintiennent. Certaines
se développent davantage, telles les Papilionaceae, les Hippocrateaceae, les Rubiaceae avec les genres
Gardenia, Oligodon et Morelia, les Bombacaceae avec Rhodognaphalon brevicuspe, les Sapotaceae avec
Mimusops ou Manilkara, les Meliaceae avec Melia, les Lythraceae avec Crenea ou Rotala, les Myristicaceae
avec Pycnanthus angolensis, les Icacinaceae avec Iodes africana, etc. Au Miocène supérieur le genre
Rhizophora apparaît pour la première fois dans cette région, indiquant le développement de la mangrove ((S-
C,81,91; B,85).

2,4) Conclusions .
Ces recherches paléobotaniques permettent de caractériser diverses végétations tropicales qui se sont

développées sur l'Afrique centrale et septentrionale, du Crétacé à la fin du Tertiaire, illustrant en particulier
plusieurs stades du développement de la forêt dense  humide.

Bien que les points d'observation soient peu nombreux, le fait que pour certaines familles, comme les
Mimosoideae, on observe tout un ensemble de genres communs entre le nord de l'Egypte et le sud  Cameroun,
de l'Eocène moyen au Miocène moyen, permet de penser qu'au moins à certaines périodes les aires avaient été
continues et qu'en conséquence, au moins durant les périodes les plus humides, la forêt dense s'était étendue
entre ces deux régions. Pour l'Afrique orientale, des études sur les faunes du Néogène indiquent que les milieux
de forêt dense étaient largement répandus à la fin de l'Oligocène et au Miocène inférieur (Denys & al.,1985).
Diverses données paléobotaniques permettent ensuite de conclure que c'est à partir du Miocène moyen que les
milieux deviennent plus ouverts, avec des paysages de type mosaïque forêt - savane (Boureau et al.,1983;
Bonnefille,1984; Denys & al.,1985; Van Zinderen Bakker & Mercer,1986; Gros,1990; Hamilton,1991;
Harris,1993).

 Le déséquilibre climatique entre les deux Hémispères qui a permis surtout à partir de l'Oligocène une
fort développement des climats tropicaux humides liés à la mousson (§ 1.2), s'est traduit en Afrique par une
extension prononcée de la forêt dense vers le nord, et non vers le sud où les sables de la Formation du Kalahari
se déposaient sous des conditions relativement arides et cela jusque dans la région actuelle du Congo (§ 1.2).
Au nord de l’Afrique et plus particulièrement en Espagne, un climat plus aride a caractérisé la fin de l’Eocène et
surtout l’Oligocène inférieur avec l’installation d’une forêt de type sclérophyle (Cavagnetto & Anadon,1996). Par
ailleurs, à l'extrême sud de l'Afrique, la région du Cap a abrité durant une grande partie du Tertiaire, jusqu'au
Miocène moyen, une végétation forestière riche en Palmiers et avec des Angiospermes primitives (Coetzee &
Muller,1984), qui avait des analogies avec les végétations qui se sont succèdées dans notre dition du Crétacé
moyen au Paléocène (§ 2.3). Une partie de cette végétation d'origine Gondwanienne se retrouve aujourd'hui
dans la flore du Cap et dans la flore Afromontagnarde (Coetzee,1978a).

La comparaison des flores tropicales humides à l'échelle du Globe fait apparaître un net
appauvrissement de l'Afrique. Cette "disjonction" de l'Afrique est particulièrement évidente par rapport à
l'Amérique du Sud. Ainsi les familles abondantes dans les milieux humides et les sous-bois forestiers comme les
Lauraceae, Palmae, Araceae, Piperaceae, Gesneriaceae, Melastomataceae et Urticaceae, sont représentées
par de nombreux genres et espèces en Amérique du Sud et aussi en Asie du sud-est, mais par seulement
quelques genres et espèces en Afrique (Aubréville,1955, 1975; Richards,1973; Blanc,1989,1996). Cette pauvreté
de la flore africaine aurait des causes climatiques et résulterait de phases arides qui auraient frappé beaucoup



plus durement l'Afrique tropicale que les autres continents, et cela après la séparation de l'Afrique de l'Amérique
du Sud au Crétacé.

Les études polliniques permettent de repèrer les grandes étapes de cet appauvrissement de l'Afrique
tropicale. Cependant les familles énumérées ci-dessus sont, d'une manière générale, pauvrement représentées
dans les analyses polliniques (faible production de pollen, altération précoce, etc). Toutefois la famille des
Palmae échappe à ces difficultés car elle produit généralement de nombreux pollens relativement résistants,
c'est pourquoi elle peut être un guide pour repèrer les phases de cet appauvrissement (cf. Moore,1973).

Les variations des pollens de Gramineae, marqueurs typiques des milieux ouverts, apportent des
informations complémentaires. Ces pollens sont présents dans le sud Cameroun et au Gabon dès le Paléocène
(SC,81). De plus, au Maestrichtien ont été aussi observés des pollens de Restionaceae (B,85) qui correspondent
à un groupe de plantes herbacées proches des Gramineae et d’origine Gondwanienne. De ce fait, on doit
envisager dans ces régions la coexistence d’une flore xérique à côté d’une flore forestière plus humide (SC,81).
Sur le nord-est de l’Afrique (Egypte : Kedves,1971) c’est à partir de l’Eocène inférieur que les pollens de
Gramineae deviennent relativement fréquents, avec une forte recrudescence vers la limite Eocène - Oligocène,
indiquant donc dans cette région des phases d’extension des savanes.

En conclusion et en se basant sur l'évolution des Monocotylédones (Gramineae et Palmae), les
principales étapes de l’appauvrissement de la flore hygrophile africaine seraient la limite
Crétacé/Tertiaire, la fin de l’Eocène et le début de l’Oligocène et la fin du Miocène , auxquelles il faudrait
ajouter celles survenues durant le Plio-Pléistocène (§ 4)(cf. Blanc,1996). Ces étapes principales correspondent
en fait aux grandes phases de détérioration climatique à l'échelle globale qui ont du aussi frapper les zones
tropicales de l'Amérique du Sud et de l'Asie du sud-est. C'est pourquoi il faudrait estimer que ces phases arides
auraient été beaucoup plus intenses en Afrique que pour ces deux autres vastes provinces tropicales.

3) Les grandes variations du climat et de la forêt dense à partir de la fin du Néogène.
Les informations existantes sur le Miocène supérieur du nord de l'Afrique sont plus éparses, mais elles

convergent pour indiquer l'apparition d'éléments floristiques et faunistiques d'origine asiatique et européenne,
adaptés à des climats contrastés et parfois nettement arides (Maley,1980; Boureau et al.,1983). L'accroissement
très marqué des flux de poussières éoliennes à partir de 4,5 - 4 Ma (Ruddiman et al.,1989),  ainsi que, par
exemple, la récolte  sur le nord du Tchad de bois fossiles adaptés à des conditions arides (Tamarix et Retama
cf.raetam) dans une série datée entre 5 et 4 Ma indique que l'apparition du Sahara est intervenue dès le Pliocène
inférieur (Maley,1980).  Par contre, sur le sud du bassin du Tchad, des conditions humides ont permis
l'accumulation durant le Pliocène d'une puissante série lacustre (Chad Formation)(Burke,1976; Servant-
Vildary,1973) et la formation d'une épaisse cuirasse ferrugineuse (Maley,1980) dans un environnement végétal
proche de l'Actuel (cf. l'étude palynologique et les empreintes foliaires du site d'Anloua sur le Plateau de
l'Adamoua : Salard-Cheboldaeff et al.,1992). Une zonalité climatique proche de l'actuelle semble s'être alors
installée. Par rapport aux époques antérieures, la forêt dense humide s'est contractée et son aire aurait pu être
alors voisine de celle estimée pour les optimum pluviothermiques du Quaternaire supérieur (§ 4,3,2).

Des données polliniques allant de 10,5 Ma (Miocène supérieur) à 2 Ma (Pliocène moyen) ont été
publiées pour le Delta du Niger au Nigeria (Poumot,1989), montrant la variation des groupements forestiers et,
durant certaines périodes, le développement des formations herbacées (Fig.2). En effet, les spectres polliniques
du Miocène supérieur comportent de 30 à 40% de pollens de Gramineae qui constituent un bon indicateur de
l'ouverture des paysages et de l'importance relative des savanes (cf. Bonnefille & Vincens,1977; Maley,1981;
Brenac,1988). Etant donné que les pollens qui se déposent dans les milieux deltaïques tropicaux, comme le delta
du Niger, résultent surtout d'apports fluviatiles plus ou moins lointains (Muller,1959; Sowunmi, 1981) et que des
pourcentages similaires de Gramineae ont été obtenus pour des niveaux holocènes de ce delta (Sowunmi,1981),
on peut en déduire qu'au Miocène supérieur des savanes relativement importantes existaient déjà au nord d'une
zone forestière bordant le Golfe de Guinée. Une telle interprétation est confirmée par une étude récente de
Morley et Richards (1993) qui présentent les variations en parallèle des pollens et des cuticules de Gramineae
obtenues sur les dépôts du Cénozoïque supérieur du delta du Niger. Ils montrent aussi pour le Miocène
supérieur un fort accroissement des pollens de Gramineae, avec deux pics d’environ 50%, et des cuticules de
Gramineae qui résultent des feux de brouse (§ 2.4).

Cette importante phase d’extension des savanes en Afrique tropicale vers la fin du Miocène se corrèle
bien avec un phénomène plus général détecté en Inde et en Amérique du Nord entre 7 et 5 Ma par Cerling & al.
(1993), grâce à l’étude de la composition isotopique (δ13C) de carbonates fossiles, montrant une extension des
plantes caractérisées par une photosynthèse de type C-4 qui affectent toutes les herbacées des savanes
tropicales : en région tropicale de basse altitude, la discrimination est très tranchée entre les plantes herbacées
des milieux ouverts, qui sont de type C-4, et les arbres qui sont de type C-3 ( cf.  Giresse & al.,1994). De la



même manière, Cerling (1992) a aussi détecté ce phénomène en Afrique orientale vers la fin du Miocène (ca. 8-9
Ma).

3,1) Les extensions de végétations montagnardes associées aux refroidissements de la fin du Néogène et du
Quaternaire.
3,1,1) Les périodes d’extension de la fin du Néogène.

Les analyses polliniques de la fin du Néogène dans le delta du Niger (Poumot,1989) révèlent un taxon
nouveau, Podocarpus, très réduit ou absent auparavant, qui se manifeste par des variations notables de ses
pollens (Fig.2). Podocarpus est une Gymnosperme arborée qui se développe actuellement dans les forêts
montagnardes de divers sommets de la Dorsale volcanique du Cameroun occidental, à des altitudes comprises
entre 1600-1800m et 2200-2500m (Letouzey, 1968). Des Podocarpaceae avaient été notés dans les dépôts du
Crétacé supérieur (§2,3), mais après la disparition des Gymnospermes vers la fin du Crétacé, on peut penser
que des représentants de cette famille s'étaient réfugiés en montagne dans des biotopes marginaux, ou bien que
de nouvelles migrations sont intervenues vers la fin du Tertiaire et durant le Quaternaire, en provenance des
montagnes de l'Afrique orientale (cf. White,1981; Maley,1989,1991). Sur la colonne sédimentaire étudiée, les
deux pics principaux de pollens de Podocarpus correspondent à deux phases d'extension de formations
montagnardes, conséquence régionale d'une baisse des températures. Il est intéressant de remarquer que ces
deux phases à Podocarpus interviennent justement au cours des deux régressions marines les plus marquées
de cet intervalle de temps (Haq & al.,1987) : entre 10,5 et 9,2 Ma (Miocène supérieur) et entre 2,9 et 2 Ma
(Pliocène moyen). Ces régressions marines sont associées à de fortes extensions de la calotte glaciaire de
l'Antarctique, surtout la première, avec en plus pour la seconde, le premier grand développement des calottes
glaciaires de l'Hémisphère Nord qui ont culminé vers 2,5 Ma (Mercer,1983; Barker & al.,1988). Les oscillations
eustatiques de la fin du Miocène, entre 8 et 5 Ma, se sont traduites par de plus faibles extensions des
Podocarpus. Ainsi les changements de végétation de la fin du Néogène peuvent être interprêtés dans un
contexte global de variation des températures car ces changements ont été synchrones des principales variations
eustatiques (Fig.2)(Poumot,1989) en réponse aux variations des calottes glaciaires sur les hautes latitudes des
deux Hémisphères (Broecker & Denton,1989).

La phase de développement des Podocarpus survenue au cours du Pliocène moyen est très importante
car elle se manifeste par des pics très nets sur plusieurs autres forages dans le delta du Niger (Knaap,1971;
Maley,1980). En même temps que survenait ce pic de Podocarpus, s'est produite une forte augmentation des
pollens de Gramineae, allant jusqu'à 60% (Fig.2), ce qui traduit un fort accroissement des savanes et autres
milieux ouverts sur le bassin du Niger. Corrélativement à ces pics de Podocarpus et de Gramineae, la lithologie
des dépôts a changé de manière drastique, passant d'une formation plutôt argileuse (Agbada Formation) à une
autre nettement sableuse (Benin Formation)(Knaap,1971), cette dernière ayant dû correspondre à un climat plus
contrasté et plus érosif sur la majeure partie du bassin du Niger. Les assemblages polliniques caractéristiques
des milieux forestiers ont régressé au profit de ceux des savanes et des milieux plus secs, traduisant donc une
diminution des surfaces couvertes par la forêt dense. En Afrique orientale (sud-ouest de l'Ethiopie) est intervenue
aussi entre 2,5 et 2,2 Ma une transition vers des végétations plus arides en plaine et plus fraîches et arides en
altitude (Bonnefille,1980,1983).

3,1,2) Les conditions climatiques et écologiques du développement des Formations montagnardes caractérisées
par des Coniféres tropicaux : les forêts de nuage.

D'un point de vue climatique, le lien entre les forts refroidissements survenus aux hautes latitudes et
l'abaissement des températures près de l'équateur, réside dans l'augmentation du gradient thermique
Pôle/Equateur et dans l'accélération de la circulation atmosphérique générale qui en a résulté (§ 1,2). En effet,
l'augmentation du gradient thermique P/E se traduit par un renforcement des anticyclones subtropicaux, qui ont
pour premier effet de génèrer des alizés plus puissants qui vont favoriser la pénétration de masses d'air
relativement fraîches vers les basses latitudes (Leroux,1993). Outre ces refroidissements directs, l'intensification
des alizés provoque en mer la recrudescence des upwellings (ou remontées d’eau froides venant de 50 à 100 m
de profondeur) qui peuvent abaisser considérablement les températures marines de surface (Flohn,1982,1987).
Ainsi, par exemple, lors du dernier maximum glaciaire, les eaux de surface du Golfe de Guinée se sont
abaissées de 4° à 9°C (Prell & al.,1976; Mix & al.,1986). L'abaissement des températures marines a, sur le
continent proche, un double effet climatique régional de refroidissement et d'aridification (Maley,1987,1989;
Maley & Elenga, 1993). En effet, lorsque la température de surface de la mer devient inférieure à celle du flux de
mousson qui la survole, une stabilisation de ce flux et une forte diminution de la quantité de vapeur d'eau en
résultent (Mahé & Citeau,1993). Tout ceci étant aussi associé à l'accroissement des conditions anticycloniques
en altitude, seuls des nuages stratiformes peuvent apparaître. Ces nuages à évolution lente sont très persistants



mais par contre très peu précipitants. Sur le continent voisin il en résulte d'abord une quasi suppression des
pluies, mais aussi un refroidissement des basses couches de l'atmosphère, due à la persistance de ces
manteaux nuageux qui interceptent le rayonnement solaire (Aspliden & Adefolalu,1976). Actuellement dans la
zone équatoriale africaine, la période la plus froide de l'année est celle dominée par les nuages stratiformes
(Maley,1987,1989,1991).

Les nuages stratiformes s'accrochent souvent au sommet des collines ou au flanc des montagnes et se
transforment aussi en brouillard vers le sol (Fig.3). De cette manière ils favorisent le développement des
conditions propres aux forêts de nuage dans lesquelles se développent abondamment des Gymnospermes
tropicaux, tels Podocarpus  et Juniperus (Kerfoot,1968; Moll,1972), mais aussi des Angiospermes comme Olea,
Ilex, Erica, etc, qui sont tous des taxons typiques de diverses formations montagnardes africaines
(Coetzee,1978b; White,1983; Hall,1984). Les arbres et arbustes de ces formations ont des feuillages denses,
composés de nombreuses petites feuilles rigides, sclérifiées, souvent allongées et pointues, ce qui leur permet
de condenser l’humidité atmosphérique et, grâce à de faibles différences de potentiel électrique, de capter les
fines gouttelettes d’eau qui constituent le brouillard et les nuages bas (Troll,1956). Les arbres isolés illustrent bien
ce phénomène car c’est de leur canopée que tombent les gouttes d’eau qui vont permettre le développement de
luxuriants tapis herbacés (Troll,1956)(cf. aussi les arbres “fontaines” utilisées comme capteurs d’eau : Gioda &
al.,1992). Kerfoot (1968) a montré que certaines forêts montagnardes de l’Est Africain peuvent, de cette manière,
accroître de plus de 25% les précipitations annuelles. Parfois même, dans des situations exceptionnelles comme
sur Table Mountain au-dessus de la ville du Cap en Afrique du Sud, les précipitations dues au brouillard
surpassent celles liées aux pluies. Ainsi durant une année les brouillards ont fourni 3294 mm tandis que les
pluies seulement 1940 mm. Les quantités d’eau ainsi précipitées peuvent donc être très importantes (cf.
Bruijnzeel & Proctor,1993), même pour des secteurs régionalement arides : on parle alors d’oasis de brouillard
(Kasas, 1956).
 Au cours du Quaternaire récent certaines époques semblent avoir été plus favorables au développement
de telles conditions, comme par exemple vers la fin de l'Holocène dans les montagnes de la zone équatoriale
africaine. En effet, le climat qui était chaud et humide à l'Holocène moyen (ca. 6500 à 4000 ans BP), est devenu
nettement plus sec au début de l'Holocène récent, à partir de 3800/3500 ans BP, marqué par une baisse
généralisée des lacs, et en même temps, par exemple en Afrique orientale, par une forte extension des forêts
montagnardes à Podocarpus (Perrott 1982; Hamilton 1982; etc), mais aussi au Cameroun (Maley,1997; Maley &
Brenac, à paraître) et au Nigéria (Sowunmi,1981). Cette concomitance entre la baisse des lacs, à associer en
premier à une diminution des pluies, et l'extension des Podocarpus, traduit très probablement le développement
des forêts de nuage. Il faut toutefois noter que toutes les phases de refroidissement ne s'accompagnent pas
systématiquement de tels phénomènes (Maley & Elenga, 1993). En effet ceux-ci résultent de l'extension de
conditions anticycloniques d'où découle un développement des nuages stratiformes, au détriment des nuages à
forte extension verticale, de type cumuliforme, qui génèrent la majorité des pluies (cf. Maley,1982)(Fig. 3). Ce
modèle climatique peut aussi s'appliquer aux phases de développement de Podocarpus décrites ci-dessus vers
la fin du Néogène ou au cours du Quaternaire, par exemple durant les stades isotopiques 5d, 5b, 4, etc (Maley &
Elenga,1993)(§ 4.3.1). Ces conditions nuageuses stratiformes semblent pouvoir aussi expliquer le dynamisme et
les fluctuations de certains taxons arborés des régions méditerranéenne, tel Cedrus atlantica  (H.Le Houérou,
commun. pers.), ou plus tempérée, tel Fagus sylvatica (Thiebaut,1982). En effet ces deux arbres ont été aussi en
forte extension à l’Holocène récent, le cèdre à partir d’environ 4000 ans BP dans le Moyen Atlas au Maroc (Lamb
& al.,1989) et le hêtre dans le Massif Central français à partir d’environ 4500 ans pour culminer entre 4000 et
3000 ans BP (De Beaulieu & al.,1988; Lallier-Vergès & al.,1993).

Une persistance saisonnière des nuages de type stratiforme, en apportant un surplus de fraîcheur et
d'humidité, semblent aussi devoir favoriser certaines formations forestières de plaine, comme les enclaves de
forêt dense du nord de l'Angola (“Dembos”), nettement isolés au sud du bloc forestier principal
(White,1979,1983), ou comme certaines forêts sempervirentes à Caesalpiniaceae qui se rencontrent de
préférence au sommet des collines (voir des exemples dans le sud du Cameroun : Letouzey,1985;
Achoundong,1985; ou au Gabon et au Congo, avec des formations à Monopetalanthus , cf. Maley & al.,1990), ou
encore de certaines forêts isolées au nord du bloc forestier, tels les Niayes du Sénégal (Trochain,1939), qui font
le pendant des forêts du nord de l'Angola. La persistance de ces nuages peut aussi expliquer le maintien actuel
en divers sites relictuels situés à des altitudes comprises entre 500 et 900 m - témoins actuels d'extensions
passées - d'associations de quelques taxons typiquement montagnards, tels Podocarpus, Olea, Ocotea, etc,
avec des taxons forestiers de plaine (White,1981; Letouzey,1985; Thomas,1986; Maley et al.,1990; etc).

3,2) Les contraintes écologiques responsables du déclin des Gymnospermes tropicaux et, au contraire, de
l’essor des Angiospermes au cours du Crétacé.



Pour expliquer le déclin puis la quasi disparition des Gymnospermes tropicaux vers la fin du Crétacé,
phénomène qui s’est accompagné de l’essor et finalement de la domination des Angiospermes (§ 2.3), des
auteurs comme Midgley et Bond (1989) et Bond (1989) ont fait appel essentiellement à la compétition entre ces
deux groupes, en se basant surtout sur la grande rapidité de régénération des Angiospermes par rapport aux
Gymnospermes. Toutefois pour expliquer le déclin des Gymnospermes et l’essor des Angiospermes, on ne doit
pas négliger l’influence des variations climatiques et écologiques.

En effet, comme on l’a montré ci-dessus, la préférence écologique marquée qui est manifestée par des
Gymnospermes comme Podocarpus et Juniperus pour les conditions nuageuses qui caractérisent certaines
forêts montagnardes tropicales et subtropicales, pourrait conduire à une nouvelle hypothèse expliquant le déclin
et la quasi disparition de notre région vers la fin du Crétacé de nombreux Gymnospermes. En effet, le fait que les
régions chaudes et arides du vaste continent du Gondwana étaient occupées surtout par des Gymnospermes
jusqu’au début du Crétacé (Aubréville,1964; Dupéron-Laudouneix & Dupéron,1994)(§ 2.3), pourrait s’expliquer
par leur adaptation à compenser la faiblesse des pluies en captant l’humidité atmosphérique qui est apportée par
la rosée, le brouillard ou, d’une manière plus générale, par les nuages bas stratiformes (§ 3.1.2)(Figure 3). Cette
humidité atmosphérique pourrait expliquer le mécanisme très particulier de la pollinisation chez les
Podocarpaceae où une goutte d’eau entourant le micropyle accroit considérablement l’efficacité de la capture
des pollens (Tomlinson & al.,1991). Par contre à partir de l’Aptien supérieur, l’ouverture de l’Atlantique et la
réorganisation de la circulation atmosphérique qui en a résultée (§ 2.3), ont eu pour conséquence probable
d’augmenter les pluies, en particulier les pluies orageuses, au détriment des formations nuageuses stratiformes.
Ces boulversements climatiques semblent avoir été très favorables aux Angiospermes, mais par contre
défavorables aux Gymnospermes. De plus, alors que les Gymnospermes ont disparu quasi complètement durant
le Turonien des régions qui étaient situées sous les Tropiques, par contre aux latitudes moyennes et hautes de
l’Hémisphère nord, seule une faible diminution de ce groupe végétal a été constatée durant le Crétacé supérieur
(Lidgard & Crane,1990). Ces données montrent clairement que, sauf de rares exceptions, les Gymnospermes
n’ont pas pu supporter le climat tropical qui s’est installé à basse altitude vers la fin du Crétacé. En conclusion,
pour des raisons essentiellement écologiques, on pourrait ainsi opposer les Gymnospermes, qui étaient adaptés
à l’aridité et à la chaleur des climats continentaux du fait de leur capacité à capter l’humidité atmosphérique (§
3.1.2), aux Angiospermes qui se sont développés ensuite sous l’influence de climats chauds et humides de type
tropicaux, avec des pluies surtout orageuses qui se transformèrent progressivement durant le Tertiaire en
systèmes pluvieux de type mousson (§ 1.2).

On pourrait donc envisager que ces changements climatiques et écologiques aient joué un rôle majeur
au cours du Crétacé en contrôlant plus étroitement les premières étapes du développement des Angiospermes et
en orientant les processus évolutifs. En effet, les études polliniques de Doyle & al. (1982,1991,1993)(§ 2.3) ont
mis en évidence deux étapes principales, la première caractérisée par des pollens de type monosulcate rattachés
à des Magnoniales plutôt herbacées, la seconde par des pollens de type tricolpate associés à d’autres formes
polliniques dont certaines ont été rattachées aux Winteraceae, avec Walkeripollis et surtout Afropollis, ce dernier
étant alors relativement abondant. On a aussi montré plus haut (§ 2.3) que les biotopes actuels des Winteraceae
sont similaires à ceux des Podocarpaceae, comme par exemple pour le genre Podocarpus  en Afrique. Ces
biotopes sont d’une part les forêts tempérées australes et d’autre part certaines montagnes de la zone tropicale
où l’altitude, grâce aux condensations nuageuses, permet de retrouver des conditions humides et fraîches
comparables à celles des forêts australes de basse altitude (cf. Troll,1960). Une autre similitude importante
apparaît dans le fait que les pollens de Podocarpus et d’Afropollis disparaissent presqu’en même temps à la fin
de l’Albien ou au début du Cénomanien (§ 2.3). Cela implique encore probablement un même contrôle climatique
et écologique. Si cette dernière hypothèse est fondée, deux conclusions peuvent être tirées :
- La première concernerait en quelque sorte “la sortie des eaux”. En effet Doyle & altri (1993) (§ 2.3) estiment
qu’après la première phase pollinique de type monosulcate, effectuée en milieu aquatique, la seconde phase en
partie Wintéroïde aurait été la conquête de la terre ferme. La transition délicate entre ces deux milieux aurait
donc pu être facilitée par l’ambiance climatique humide apportée par les brouillards qui peuvent ainsi compenser
une absence saisonnière de pluie. Ces plantes Wintéroïdes auraient eu peut-être une écologie plus proche de
celle de certains Gymnospermes comme les Podocarpaceae, que de celle des Angiospermes plus évolués qui
apparaîtront puis se développeront au cours de la phase suivante.
- La seconde conclusion résulte de la disparition quasi simultanée d’Afropollis et de Podocarpus. La disparition
d’Afropollis des régions tropicales nord-gondwaniennes marquerait ainsi la fin d’une part d’une étape importante
de la diversification des Angiospermes et d’autre part d’une phase climatique particulière qui a été évoquée ci-
dessus, laissant la place à des conditions nettement plus tropicales caractérisées surtout par un fort
accroissement des pluies orageuses. Cette phase suivante qui s’établit à partir du Turonien a été marquée pour
la première fois par la domination des Angiospermes sur les Gymnospermes, phénomène qui s’est



accompagné de l’installation de l’archétype de la forêt dense . Cette forêt était cependant d’un type assez
archaïque car caractérisée par de nombreux Palmiers qui ont été éliminés progressivement des forêts africaines
au cours du Tertiaire, mais qui, par contre, ont subsisté dans les forêts Amazoniennes (§ 2.3). Les diverses
hypothèses présentées dans ce paragraphe devront être discutées et confrontées à de nouvelles données.

 4) Les grandes variations de température durant le Quaternaire et leur répercussion sur la Forêt Dense
africaine.

On a vu plus haut (§ 3) que les principales variations de végétation enregistrées dans le delta du Niger
pour la fin du Néogène (Fig. 2) pouvaient s'interprêter dans un contexte global de variation des températures et
en particulier de variation des calottes glaciaires sur les zones polaires arctique et antarctique.

La figure 4 présente un schéma des grandes étapes et des périodicités principales des calottes
glaciaires sur l'hémisphère nord, dont on sait qu'elles commandent, par le lien des variations eustatiques, les
fluctuations de la calotte antarctique (cf. Broecker & Denton,1989). Cette figure montre un accroissement
progressif de l'amplitude des variations glaciaires, avec deux étapes principales, la première survenue vers 2,5
Ma et la seconde il y a environ 800.000 ans. L'étude de carottes marines a montré que depuis 800.000 ans
environ était intervenu un accroissement de la variabilité climatique, avec en particulier des phases de
refroidissement plus intenses suivant une périodicité dominante de 100.000 ans (Start & Prell,1984). La première
recrudescence glaciaire vers 2,5 Ma a affecté la forêt dense en réduisant son aire au profit des savanes
(Poumot,1989; Morley & Richards,1993)(§ 3) et, de ce fait, il est probable que les autres extensions glaciaires du
Quaternaire ont eu des effets similaires. Des informations indirectes sur l'histoire de la forêt dense et ses
fluctuations pourraient être apportées par la biogéographie (Maley,1987).

4,1) La Biogéographie et l'histoire de la forêt dense africaine.
Les conditions climatiques qui règnent dans la zone équatoriale couverte par la forêt dense étant

relativement homogènes en ce qui concerne la température et l'importance ou la distribution des pluies au cours
de l'année (White,1983), on pourrait s'attendre à ce que la répartition des espèces soit homogène, ou tout au
moins qu'elle soit affectée uniquement par des coupures géographiques importantes (chaîne de montagnes,
grands fleuves, etc). Cependant lorsqu'on étudie, par exemple, la grande "coupure du Dahomey", qui voit les
savanes de type soudanien s'étendre jusqu'à la mer, interrompant le bloc forestier sur environ 200 km au niveau
du Togo et du Bénin, on constate que cette coupure joue un rôle mineur dans la répartition géographique des
plantes typiquement forestières (Léonard,1965; Brenan,1978; White,1979; etc) ou de divers animaux : petits
mammifères (Robbins,1978; Grubb,1982), oiseaux (Moreau,1963,1966; Crowe & Crowe, 1982), batraciens
(Amiet,1987), insectes (Carcasson,1964; Lachaise et al.,1988), etc. Ce faible rôle de la “coupure du Dahomey”
pourrait résulter de sa fermeture durant l’Holocène inférieur et moyen, ayant permis des migrations, et de sa ré-
ouverture plus récente, au début de l’Holocène récent, vers 3800/3700 ans BP (Maley,1991,1997). En effet, peu
d'espèces typiquement forestières terminent leur répartition au niveau de cette coupure, mais, par contre,
l'examen des mêmes données, montre que la Cross River, à l'est du Nigéria, constitue la coupure majeure du
bloc forestier guinéo-congolais. Ainsi pour la végétation, Brenan (1978, fig.2) a défini le Domaine Guinéen à
l'ouest de la Cross River et le Domaine Congolais à l'est. Il n'y aurait donc pas de rapport immédiat entre
l'importance d'une coupure géographique et son impact biogéographique. En effet, la coupure géographique
occasionnée par le cours de la Cross River est infime par rapport à l'ampleur du phénomène biogéographique
constaté, et inversement pour la coupure du Dahomey, c'est pourquoi la plupart des auteurs qui ont discuté ces
questions (voir les auteurs cités dans ce paragraphe), ont considéré que la coupure biogéographique de la Cross
River, comme d'autres coupures moins importantes repérées en d'autres points (cf. White,1979; Mayr &
O'Hara,1986; Maley,1987,1991), seraient la résultante des fragmentations anciennes du bloc forestier sous l'effet
des changements climatiques.

4,2) Fragmentation de la Forêt dense, Refuges et Spéciation : quelques données et hypothèses.
Comme l'avaient noté Mayr & O'Hara (1986), le fait que les coupures biogéographiques actuelles de la

forêt dense africaine ne soient pas étalées dans l'espace (lorsque la maille de l'échantillonage est suffisamment
petite), mais plutôt limitées à des secteurs restreints, telle la coupure de la Cross River, permettait de réfuter
l'explication proposée par Endler (1982), suivant laquelle ces coupures résulteraient uniquement de spéciations
parapatriques (dans des aires se recouvrant partiellement) et que la nécessaire isolation pour l'émergence
d'espèces nouvelles serait à associer à la diversité et au grand nombre des niches écologiques présentes dans
le milieu forestier (cf. Fedorov,1966; Richards,1969; etc). Toutefois, il semble que ces deux explications :
- spéciation dans des milieux seulement isolés écologiquement (niches),



- spéciation dans des milieux isolés géographiquement (vicariance), en particulier du fait des variations
climatiques, ne sont pas incompatibles et paraissent même plutôt complémentaires (cf. Haffer,1982,1993,1997;
Gentry,1989).

La difficulté à aboutir à des conclusions précises concernant ces phénomènes de spéciation est due
surtout à la grande difficulté de déterminer l’époque d’apparition des différents taxons qui vivent actuellement
dans les biotopes forestiers. Cependant, il est intéressant de noter que plusieurs études concernant les
Légumineuses, en particulier les Caesalpiniaceae et certaines Mimosoideae, ont permis d’établir des hypothèses
concernant l’apparition des principaux genres.   On a montré plus haut (§ 2,2) que, sur des bases
palynologiques, certaines Mimosoideae actuelles typiquement forestières se comparent étroitement avec des
taxons qui ont vécu sur le nord de l’Egypte durant l’Eocène, l’Oligocène et le Miocène (Guinet & al.,1987; Salard-
Cheboldaeff & Dejax,1991), ce qui implique que ces taxons existent au moins depuis le Néogène. D’une manière
plus générale, le fait que de nombreux genres et espèces de Légumineuses existent à travers l’ensemble du
Domaine forestier africain, y compris le secteur forestier rélictuel de Zanzibar-Inhambane qui borde l’Océan
Indien, montre clairement que tout cet ensemble était uni autrefois dans une vaste aire commune
(Aubréville,1968; White,1993; Van Rompaey & Oldeman,1996). De ce fait, Polhill & al. (1981) estiment que de
nombreux genres de Mimosoideae et de Caesalpiniaceae qui vivent dans le Domaine forestier africain,
remonteraient au Paléogène (entre 65 et 23 Ma). Lorsqu’on examine la liste des Caesalpiniaceae répertoriées
par Cowan et Polhill (1981) dans les quatre grands secteurs forestiers de forte biodiversité  (1, Zanzibar-
Inhambane; 2, Centre et Est Zaïre; 3, Ouest Cameroun et Gabon; 4, Ouest Côte d’Ivoire et Libéria)(cf. infra) et
lorsqu’on se réfère plus particulièrement à la liste des grands arbres que Van Rompaey (1993, Appendix 1) a
compilé pour les forêts du sud-est du Libéria et du sud-ouest de la Côte d’Ivoire, secteur correspondant à l’aire
estimée du Refuge occidental (Van Rompaey,1996), il apparaît que pour un total d’ensemble de 43 à 45 espèces
de Caesalpiniaceae, 23 à 25 sont considérées comme endémiques du secteur occidental, c’est à dire de 53 à
55% (chiffres provisoires en l’attente de révisions ultérieures). On peut donc estimer qu’une partie de ces
espèces endémiques remonterait au moins au Néogène ou même au Paléogène. Bien qu’il soit certain que les
phases arides survenues au cours du Tertiaire et du Quaternaire ont dû détruire de nombreux taxons forestiers,
on peut aussi conclure qu’aucune phase d’aridité extrême - qui aurait complètement éradiqué les biotopes
forestiers - ne s’est produite. La très grande richesse actuelle de la forêt africaine serait alors le résultat de deux
phénomènes complémentaires :
- d’une part de la conservation d’un large stock de genres et d’espèces dont l’émergence  remonterait au début
du Tertiaire et même, pour certains genres, à la séparation du continent de Gondwana durant le Crétacé
supérieur. Suite à cette première fragmentation majeure, de nombreuses autres sont intervenues, surtout sous
l’effet des changements climatiques. Toutefois la persistance d’un large stock très ancien implique
obligatoirement l’existence d’aires rélictuelles ayant servi de refuges aux biotopes forestiers. Du fait de la très
lente dérive de la plaque africaine, les principales aires rélictuelles ont du se déplacer très lentement à l’échelle
des millions d’années, et toujours se situer approximativement dans les mêmes régions, en particulier près du
Golfe de Guinée et de l’Océan Indien.
- d’autre part, sous l’effet même de ces fragmentations et de la présence d’aires rélictuelles qui ont servi de
refuges, de nouveaux taxons dérivant des plus anciens seraient apparus par spéciation.

Les biogéographes qui ont étudié la répartition de la flore ou de la faune en forêt africaine (voir les
auteurs cités en § 4,1), ont abouti à la conclusion que certains secteurs étaient beaucoup plus riches en espèces
et en taxons endémiques que d'autres. Quatre secteurs principaux ont été ainsi mis en évidence et ont été
énumérés ci-dessus. Le secteur le plus riche est celui qui englobe les milieux forestiers biafréens (proches de la
Baie du Biafra, c'est à dire le fond du Golfe de Guinée) qui vont d'une part de la Cross River à la Sanaga (Ouest
Cameroun s.lato) et d'autre part plus au sud, des forêts sempervirentes du sud-ouest du Cameroun à ceux de
l'ouest du Gabon (Aubréville,1968; Brenan,1978; Breteler,1990). Un autre secteur un peu moins riche se trouve
tout à fait à l'ouest du bloc forestier, il englobe le sud-est de la Dorsale de Guinée (Guinée et Libéria) et s'étend
du sud-est du Libéria à l'extrême ouest de la Côte d'Ivoire dans la région de Grabo (Guillaumet,1967; Van
Rompaey,1993,1996). Le sud-ouest forestier du Ghana et le  secteur adjacent de Côte d'Ivoire sont aussi
remarquables par la présence de divers endémiques (Hall & Swaine,1981; Swaine & Hall,1986; Hawthorne, pers.
commun.). Enfin, la partie centrale de la cuvette du Congo-Zaïre, grâce à des données biogéographiques
obtenues d'une part sur divers groupes de Mammifères, particulièrement sur les Primates simiens (Colyn
1987,1991; Colyn & al.,1991) et d'autre part sur les plantes vasculaires (Ndjélé,1988), s'est révèlée relativement
riche en taxons endémiques. Le secteur côtier de Zanzibar-Inhambane (White,1979) doit être mentionné à part
car sa séparation du bloc forestier principal est intervenu au cours du Tertiaire, peut-être dès l’Oligocène ou au
Miocène inférieur (Denys & al.,1985)(Fig.1).



Tous ces biogéographes ont conclu que cette richesse spécifique et l'importance des taxons endémiques
pouvaient s'expliquer par le fait que ces secteurs se trouvaient à l'emplacement d'anciens refuges. Aubréville a
publié les premières cartes schématiques de tels refuges (1949, p.66; 1962,p.62). Les études botaniques
détaillées de P.W.Richards (1963) dans l'Ouest Cameroun l'ont amené à conclure que ce secteur pouvait avoir
été un refuge; de plus, par exemple, l'étude récente des Begonia  vivant dans le domaine forestier Guineo-
Congolais, a aussi fait conclure que les aires occupées actuellement par diverses espèces endémiques
pourraient correspondre à des anciens refuges (Sosef,1991,1994). Il faut aussi signaler pour l'ensemble de la
forêt africaine les schémas de Moreau (1969), Hamilton (1976) et Mayr & O'Hara (1986) et, pour la cuvette
zaïroise, celui de Colyn (1987, 1991). De plus, la subdivision des Pygmées de l'Afrique centrale en trois groupes
principaux - un occidental (sud Cameroun et Gabon : les Kola - Gyeli), un central (cuvette du Zaïre : les Twa) et
un oriental (Ituri, NE Zaïre : les Mbuti et les Baakaa, ces derniers ayant migré vers l'ouest dans le nord du Congo
et le sud-est Cameroun, peut-être suite à la péjoration climatique survenue entre 3000 et 2000 ans BP : Maley
1992, § 4.3.2) - a été considérée par l'ethnologue Bahuchet (1993, fig.4.6) comme pouvant être associé aux
refuges du Cameroun et du Gabon, au refuge central digité de la cuvette zaïroise (Fig.4) où ces populations
anciennes auraient pu subsister durant la dernière période aride de fragmentation maximum entre ca. 20.000 et
15.000 ans BP (pour le refuge central, il serait possible que les Pygmées de l'Ituri aient occupé la branche nord-
est et les Twa le secteur sud et central).

Les recherches récentes de Colyn (1987,1991) ont pu aussi mettre en évidence des refuges de forêts
montagnardes sur le flanc occidental de la Dorsale Congo - Nil, ainsi que sur son prolongement vers le
Tanganyika. Cette hypothèse paraît confortée par des analyses polliniques effectuées en Uganda, au lac Mobutu
Sese Seko (Sowunmi, 1991), et au Burundi (Bonnefille & Riollet, 1988). Ces refuges forestiers auraient
probablement bénéficié de conditions de type forêt de nuage (§ 3.1).

La combinaison de ces diverses données et conclusions, associées à des informations sur les
paléoenvironnements a conduit à établir une nouvelle carte schématique des refuges possibles en Afrique
forestière (Fig.5).

La répartition des climats étant largement conditionnée par les facteurs géographiques, qui ont été
stables à l'échelle du Quaternaire, la répétition dans le passé des changements climatiques, avec leurs
différentes nuances, a probablement affecté les mêmes régions de manière comparable et répétitive. Il apparaît
ainsi que les principales coupures du bloc forestier ont dû se reproduire de nombreuses fois avec une relative
constance géographique depuis la fin du Pliocène. L'examen des données disponibles pour le dernier cycle
climatique, c’est à dire depuis environ 140.000 ans, pourrait fournir un modèle des principales fluctuations qui ont
affecté la forêt dense africaine au cours du Quaternaire étant donné la cyclicité des grands évènements
climatiques mondiaux (Fig. 4), dont on sait aussi, grâce à des enregistrements sédimentaires et
micropaléontologiques obtenus dans le Golfe de Guinée (Prell et al.,1976; Jansen et al.,1984,1986; Ruddiman et
al.,1989; Bonifay & Giresse,1992), qu'ils ont affecté régulièrement et d'une manière intense la zone équatoriale
africaine.

4,3) Les données polliniques disponibles pour les derniers 140.000 ans.
Vers le milieu de cette période a débuté une longue phase relativement froide qui s'est terminée il y a

environ 10.000 ans avec le début de l'Holocène, et qui avait commencé vers 70.000 ans ("stades isotopiques” 2,
3 & 4). Auparavant est intervenue une longue période relativement chaude ou interglaciaire (stade 5 daté
d'environ 75.000 à 128.000 ans), entrecoupée de deux phases principales de refroidissement (stades 5b et 5d),
et ayant débuté par une phase nettement chaude (stade 5e) appelée Eémien en Europe, dont la durée a été
d'environ 10.000 ans, comme pour l'Holocène, et qui est datée d'environ 118.000 à 128.000 ans (cf. la
chronologie de Martinson et al.,1987). La période situéee entre 128.000 et 140.000 ans a constitué la fin d'une
autre période froide (fin du stade 6). La succession de ces différentes périodes a été surtout étudiée dans les
sédiments marins, dont la chronologie est basée sur les fluctuations du rapport isotopique de l'Oxygène O16/O18
obtenu sur les carbonates des Foraminifères trouvés dans ces sédiments. On utilise couramment les "stades
isotopiques" ainsi définis et datés par des corrélations à l'échelle globale (Martinson et al.,1987).

4,3,1) Les sédiments marins du Golfe de Guinée.
Trois carottes marines prélevées dans le Golfe de Guinée ont fait l'objet d'analyses polliniques assez

détaillées pour la période considérée, l'une à l'ouest de la Guinée (Hooghiemstra & Agwu,1988), une seconde au
large de la Côte d'Ivoire (Fredoux & Tastet,1993; Frédoux,1994) et la dernière au large du Gabon, sur le flanc
nord du cône sous-marin du fleuve Congo-Zaïre (Bengo & Maley,1991) qui retracent les grandes fluctuations de
la végétation sur son bassin versant (d’autres carottes sont en cours de publication par Dupont et Jahns). Les



résultats obtenus sur ces trois carottes sont cohérents entre eux. Pour la dernière carotte, les points principaux
sont les suivants (Fig. 6):
- la fin du stade 6 présente une forêt très réduite,
- le stade 5e, le plus chaud (Eémien) montre un développement maximum de la forêt dense (pic des pollens de
Caesalpiniaceae et Euphorbiaceae, deux familles importantes dans ce milieu), comparable probablement à
l'extension forestière maximale de l'Holocène moyen (§ 4,3,2),
- le stade 5d, phase de refroidissement, correspond en particulier à une forte extension des Podocarpus
montagnards (§ 3,1), associée au recul très net des taxons forestiers,
- les stades 5c et 5a sont deux périodes moins chaudes que le 5e : elles présentent un développement plus faible
des taxons forestiers (pic modéré des Caesalpiniaceae),
- le stade 5b est une période intermédiaire plus fraîche qui présente un développement plus réduit des
Podocarpus,
- le stade 4 (ca. 75.000 à 60.000 ans) est une période de refroidissement comparable au stade 5d, marquée par
l'extension des Podocarpus  et le recul de la plupart des taxons forestiers.
- Le stade 3 (ca. 60.000 à 24.000 ans) est le plus mal connu. On peut seulement dire que les pollens des taxons
forestiers fluctuent avec des pourcentages nettement inférieurs à ceux de l'Eémien ou de l'Holocène.

4,3,2) Les sédiments lacustres de basse altitude. 
L'histoire de la forêt africaine est beaucoup mieux connue pour les 28.000 derniers millénaires, grâce

aux études polliniques effectuées sur les sédiments des lacs Bosumtwi au Ghana et Barombi Mbo dans l'ouest
Cameroun. Les sédiments étudiés au Bosumtwi remontent à environ 28.000 ans BP (Maley & Livingstone,1983;
Maley,1987,1989,1991 et en prépa.) et au Barombi Mbo à une date similaire (Maley & Brenac,1987;
Brenac,1988; Maley,1989,1991; Giresse & al.,1994; Maley & Brenac, à paraître). On a ainsi des informations
assez précises pour la fin du stade 3, le stade 2 qui a comporté le dernier maximum glaciaire et enfin le stade 1
qui correspond essentiellement à l'Holocène.

En résumé, d'après les publications citées ci-dessus, au Ghana, dans la région du Bosumtwi où les
collines entourant le lac culminent entre 500 et 600 m, les phénomènes suivants ont été mis en évidence (Fig.7):
- entre 28.000 et 24.000 ans BP (fin stade 3) existait une forêt avec un élément montagnard (Olea capensis, syn.
O.Hochstetteri), sous un climat relativement humide et frais,
- de 24.000 à 19 / 20.000 ans cette forêt régresse progressivement,
- de 19.000 à 15.000 ans, sous l'effet d'un climat très aride, disparition de la forêt (les pollens arborés étaient
alors inférieurs à 5%), remplacée par une formation très ouverte, qu'on pourrait comparer, non à une savane de
basse altitude, mais à une prairie de moyenne altitude comportant des bouquets d'arbres épars constitués de
taxons montagnards et de quelques taxons forestiers dont l'aire s'étend aussi en plaine (cf. Schnell,1977;
Letouzey,1968,1985)(§ 3.1).
- Ensuite, après 15.000 ans, le climat s'améliorant, la forêt recolonise la région avec une première pulsation
positive vers 13.500 ans BP. Un retour à des conditions plus sèches se note entre 12.000 et 10.000 ans BP :
cette phase pourrait correspondre en partie au "Dryas récent" des plus hautes latitudes (Talbot &
Johannessen,1992).
- Entre 9500 et 8500 ans BP, en même temps que l'élément montagnard disparait, la forêt se réinstalle
complètement puis se maintient jusqu'à l'Actuel.

Dans l'ouest du Cameroun, pour le Barombi Mbo, lac situé vers 300 m d’altitude et avec des collines
voisines culminant entre 400 et 600 m, les faits et interprétations principales sont les suivantes (Fig.7):
- Entre 24 / 29.000 ans (la sédimentation est perturbée vers la base de la carotte, cf. Giresse et al.,1991) et
20.000 ans BP existait une forêt riche en Caesalpiniaceae qui incluait aussi un élément montagnard
(essentiellement Olea capensis syn. O.Hochstetteri). L’importance de cet élément montagnard pourrait
s'expliquer par un milieu de type forêt de nuage sur les collines qui dominent le lac (§ 3,1)(Brenac,1988;
Maley,1987,1989,1991). On peut rappeler ici qu'au Congo, sur les Plateaux Batéké, dans un site à une altitude
d'environ 600 m, Elenga (1992) a mis en évidence avant l'Holocène une phase forestière largement dominée par
une association de type afro-montagnard, avec environ 60% des spectres polliniques composés par Podocarpus,
qui était dominant (50%), avec Ilex mitis et Olea capensis ; le développement ce cette association montagnarde a
été expliqué par l’importance des couvertures nuageuses (Elenga & al.,1991; Maley & Elenga,1993) .
- Au Barombi Mbo, une phase sèche est intervenue brutalement vers 20.000 ans BP, faisant régresser la forêt au
profit de végétations plus ouvertes. Cette situation perdure jusque vers 14.000 ans, toutefois les pourcentages
des pollens arborés oscillant autour de 40%, on en déduit que le climat était beaucoup moins aride qu'au Ghana,
où les pollens arborés étaient inférieurs à 5%, et que des ilôts forestiers importants avaient subsisté dans cette
région. Cette interprétation est confirmée par des études isotopiques effectuées sur la matière organique



détritique, venant du bassin versant, et conservée dans les sédiments de cette époque : les mesures du δ C13
présentent des valeurs situées en moyenne vers la limite inférieure des valeurs typiquement forestières (Giresse
& al.,1994).
- Entre 14.000 et 9500 ans BP on assiste à une phase de recolonisation forestière, avec, entre 11.500 et 10.400
ans BP, une phase plus aride qui pourrait correspondre en partie à la période du “Dryas récent” (Giresse &
al.,1994; Maley & Brenac, à paraître), situé classiquement entre 11.000 et 10.000 ans BP.
- A partir de cette date et jusque vers 3000 ans BP, la forêt a présenté son extension maximum (les pollens
d'herbacées, essentiellement des Gramineae, oscillent entre 0 et 3 %).
- A partir de 3000 ans BP survient un fort accroissement des pollens de Gramineae, qui culmine entre 2500 et
2000 ans BP avec des valeurs de près de 40%, témoignant d'une phase brutale d'ouvertures et de recul de la
forêt, associée à une érosion intense (Maley,1992). Ces phénomènes, dont on retrouve des témoins synchrones
en d'autres points de l'Afrique tropicale humide (Uganda, Zaïre central et oriental, nord Ethiopie, sud du bassin
du Tchad, etc), mais aussi jusqu’au Sahel (Maley,1981; Lézine,1989), du  fait de leurs caractères généralisés,
résultent d'une importante variation climatique (Maley,1992). Ces ouvertures et ce recul de la forêt, survenus au
moment du Ier Age du Fer, auraient probablement facilité la pénétration du massif forestier par des Bantous
porteurs du Fer (Schwartz,1992). Il faut aussi remarquer que ces ouvertures survenues brutalement dans la forêt
dense africaine, constituent un début de fragmentation qui s’est produit durant un interglaciaire, c’est à dire
durant une période globalement chaude. En forêt Amazonienne une phase comparable de destruction est
survenue dans sa partie orientale à l'Holocène moyen, entre ca. 8.000 et 4.000 ans BP, et a été mise en
évidence dans les sédiments lacustres de Carajas par la présence de nombreux débris de charbons de bois
(Absy & al.,1991; Servant & al.,1993; Martin & al.,1993). D’un point de vue chronologique, ce recul de la forêt
Amazonienne est déphasé par rapport à l’Afrique équatoriale. On peut donc conclure que les forêts
tropicales peuvent se fragmenter durant des phases froides ou des phases chaudes et, de ce fait, sous
l'influence de mécanismes climatiques différents .
- Après 2000 ans BP la forêt transgresse à nouveau en regagnant une partie du terrain perdu, sans atteindre
toutefois la forte extension de l'Holocène inférieur et moyen. Les pollens d'Elaeis guineensis (Palmier à huile) ont
augmenté alors rapidement durant cette nouvelle phase d’extension. La première apparition du pollen de ce
palmier, avec de faibles pourcentages, se produit vers le début de l’Holocène, en même temps que la forêt se
réinstalle. En fait ce palmier appartient à la végétation forestière africaine : son pollen est signalé tout d’abord à
l’Eocène en Guinée, près de Konakry (Zaklinskaya & Prokofyev,1971) et au Miocène dans le delta du Niger avec
des pourcentages qui peuvent atteidre 10% (Zeven,1964). Le palmier à huile est un arbre pionnier qui se
développe naturellement vers la périphérie de la forêt et aussi dans les ouvertures intervenant en forêt, quelque
soit leurs origines (Letouzey,1978,1985; Maley & Brenac, à paraître). Au cours de l’Holocène, sa première
grande extension, survenue entre ca. 3000 et 2500 ans BP, s’est effectuée en parallèle de celle d’Alchornea type
cordifolia, autre pionnier important (Fig. 8). Des analyses polliniques effectuées au Barombi Mbo et pour d’autres
sites à l’intérieur du bloc forestier ou à la périphérie, indiquent aussi une seconde phase d’accroissement
significatif de ce palmier entre ca. 1200 et 700 ans BP (Reynaud-Farrera & al.,1996; Zogning & al., à paraître;
Maley & Brenac, à paraître). Il semblerait donc que ces diverses extensions survenues au cours de l’Holocène
récent aient eu un caractère tout à fait naturel. Ce ne serait peut-être qu’au cours du dernier millénaire que le
Palmier à huile aurait été parfois favorisé par l’Homme pour conduire assez récemment à sa véritable
domestication (Zeven,1967; Maley & Brenac, à paraître).
- Les derniers 500 ans (estimation) manquent sur la carotte étudiée au Barombi Mbo.

La comparaison des deux sites est importante (Fig.9). Tout d'abord les points similaires sont :
- avant ca. 20.000 ans, la fin, plus ou moins progressive, d'une phase forestière de type montagnard,
- entre 19 - 20.000 ans et 14 - 15.000 ans, une régression forestière maximum, sauf pour une série de refuges
forestiers où la biodiversité a pu se conserver,
- de 14 - 15.000 ans à ca. 9.500 ans BP, une phase de recolonisation forestière entrecoupée d'une oscillation
négative qu'on pourrait rapprocher du "Dryas récent" (Maley & Brenac, à paraître),
- de ca. 9.500 ans BP à l'Actuel, d'abord une phase d’extension forestière maximum, puis à partir d'environ 4.000
ou 3000 ans BP, suivant les secteurs, une régression progressive, avec une phase particulièrement brutale entre
2500 et 2000 ans BP.
- depuis environ 2000 ans BP est intervenue une nouvelle phase d’extension qui a conduit progressivement aux
limites actuelles du massif forestier.

Ce qui différencie surtout les deux sites est en premier lieu la disparition de la forêt dans la région du
Bosumtwi au cours du dernier maximum glaciaire et, au contraire, son maintien dans l'ouest du Cameroun. Ces
données confirment bien les conclusions des biogéographes sur la présence d'un important Refuge forestier
dans cette dernière région (Fig.5), ce qui expliquerait la coupure de la Cross River, si on estime que la forêt avait



disparu plus à l'ouest. La seconde différence notable est le maintien de la forêt dans la région du Bosumtwi
durant l'Holocène supérieur, car on n'y observe pas, comme au Barombi Mbo, de régression forestière brutale
entre ca. 2500 - 2000 ans BP. Par contre, au Bosumtwi, Talbot et al. (1984) ont mis en évidence une forte
régression lacustre vers 3700 ans BP qui n'a pas correspondu à un recul de la forêt autour de ce lac, mais qu'on
doit probablement associer à la réouverture de la coupure du Dahomey (cf. une discussion de l'évolution
climatique dans Maley,1991). En effet, les hauts niveaux lacustres de l'Holocène inférieur et surtout de l'Holocène
moyen ont correspondu à un climat nettement plus humide que celui de l'Holocène récent (après 3700 ans BP)
et surtout de l'Actuel (Maley,1989, 1991). De ce fait, il est très probable que la reconquête forestière du début de
l'Holocène ait complètement submergé la coupure du Dahomey et que la forêt ait largement transgressé au delà
de ses limites actuelles, particulièrement à l'Holocène moyen qui a été la période la plus humide. A ce propos, on
peut signaler que des souches d'arbres fossiles, typiques d'une forêt dense, ont été trouvées sur le littoral du
Congo, dans un secteur actuellement couvert de savanes, et datées de l'Holocène moyen, confirmant ainsi pour
cette époque une extension forestière au delà de sa limite actuelle (Schwartz et al.,1990).

4,4) Conclusions.
Le fait, d'une part, que la dernière période de fragmentation maximum du bloc forestier ait été associée à

la dernière grande extension glaciaire du stade isotopique 2 (entre 20 et 15.000 ans BP) et d'autre part, que la
phase d'extension forestière la plus forte ait été corrélative de l'optimum thermique de l'Holocène moyen, fournit
un modèle des fluctuations extrêmes du bloc forestier africain, qu'on pourrait appliquer aux périodes antérieures
du Quaternaire, tout au moins aux derniers 800.000 ans (Pléistocène supérieur)(§ 4). Les "périodes
intermédiaires" de refroidissement (comparables à la période d'environ 28.000 à 20.000 ans BP) ou de
réchauffement (comparables à la période d'environ 15.000 à 9500 ans BP) semblent avoir correspondu,
respectivement, à des diminutions où à des accroissements des surfaces couvertes par la forêt.

Ainsi, lorsqu'on se réfère au schéma de la figue 4, on pourrait conclure que depuis 800.000 ans, les
phases d'extension forestière de type Holocène (l'ensemble des surfaces couvertes actuellement par la forêt
dense est déjà en net retrait par rapport à l'extension maximum de l'Holocène moyen : § 4,3) ont dû
correspondre à environ 10% du temps écoulé. Les phases de fragmentation maximum, comparables à l'état
qu'on a essayé de reconstituer pour la phase aride et fraîche située entre 20 et 15.000 ans BP, avec les biotopes
forestiers conservés dans une série de refuges (fig.5), ont correspondu aussi probablement à moins de 10% du
temps écoulé.

Toutefois des études polliniques effectuées récemment par Dupont & Agwu (1992) sur une carotte
marine prélevée au large de la Guinée occidentale (19° 5' W - 9° 34' N) et qui remonte à environ 800.000 ans,
montrent que les grandes fluctuations de la végétation forestière n'auraient débuté que durant le stade 7, soit
depuis environ 250.000 ans. Toutefois, pour une carotte située à environ 500 km du continent, il est difficile de
faire la part dans les variations polliniques de ce qui est effectivement du aux variations de la végétation et
particulièrement des limites entre différents domaines, de celles dues aux variations des agents de transport des
pollens (vents et courants marins de différentes origines) qui ont pu être déphasés par rapport aux conditions
actuelles qui servent de référence (Hooghiemstra & Agwu,1986,1988; Dupont & Agwu,1991; Calleja & al.1993).
De plus, on peut noter que pour tous les dépôts du Cénozoïque supérieur, à partir du début du Miocène, qui ont
été examinés par Morley et Richards (1993) dans le delta du Niger, c’est vers la base du Pléistocène qu’ils ont
noté les pourcentages les plus élevés du pollen de Gramineae, mettant en évidence une forte aridité avec déjà
probablement une fragmentation importante de la forêt dans ce secteur. Concernant le cone sous-marin du
fleuve Congo-Zaïre, Jansen & al. (1986) ont montré que, contrairement aux résultats de Dupont & Agwu (1991),
la période allant de ca. 800.000 à 300.000 ans aurait été plus aride sur le bassin versant de ce fleuve, qui est
actuellement recouvert en grande partie par la forêt dense, et relativement plus humide de ca. 250.000 ans à
l'Actuel. Des déphasages climatiques entre les zones nord tropicale et équatoriale auraient donc pu exister par
périodes (Jansen & al.,1986). L'étude d'autres carottes marines et surtout de longues carottes prélevées dans
des lacs de la zone forestière, comme les lacs Bosumtwi et Barombi Mbo qui sont situés dans des cratères âgés
d'environ 1 Ma, permettront d'avoir des données plus précises sur l'histoire de la forêt africaine au Pléistocène
moyen. Avant 800.000 ans et en remontant jusqu’au début des premières grandes glaciations sur l’Hémisphère
Nord vers 2,5 Ma (Fig. 4), l’amplitude des variations climatiques n’était pas aussi grande, ce qui permet de
penser que les fluctuations du bloc forestier africain n’ont pas dû être aussi fortes.

Finalement, en se basant sur les données disponibles, il semble donc que l'état le plus commun, celui
ayant occupé de 80 à 90% du temps au Pléistocène supérieur, serait celui des "périodes intermédiaires", avec
des massifs forestiers relativement fragmentés, mais avec cependant des surfaces nettement plus importantes
que celles des refuges postulés pour les phases arides des stades isotopiques 6 et 2. Les stone-lines qui sont
constitués par une concentration de cailloutis plus ou moins grossiers à la base de la plupart des sols forestiers,



pourraient être des indices de l'extension de vastes secteurs anciennement déforestés. En effet, ces stone-lines
ont été interprêtées par de nombreux auteurs comme d'anciens pavages d'érosion formés sous des climats de
type semi-aride et associés à des végétations très ouvertes (cf. Vogt,1966; Lanfranchi & Schwartz,1991). Par
exemple, dans le nord du Congo (région de la Sangha), des stone-lines ont été observées recouvertes d'ateliers
préhistoriques en place du Sangoen, permettant ainsi à Lanfranchi et Schwartz (1991) de situer une phase semi-
aride au "Maluékien", entre environ 70.000 et 40.000 ans, illustrant ce qu'on appelle ici une "période
intermédiaire". En d’autres secteurs une autre stone-line s’est formée à l’extrême fin du Pléistocène lors d’une
forte reprise de l’érosion (Giresse & al.,1982; J. & F.Runge,1995).

Les associations forestières des "périodes intermédiaires" définies ci-dessus, auraient aussi comporté
des pourcentages plus ou moins importants de taxons montagnards, comme on l'a  noté ci-dessus pour le
Bosumtwi, le Barombi Mbo et sur les Plateaux Batéké (§ 4,3,2). Du fait de l'abaissement des températures, les
formations montagnardes ont été entraînées à plus basse altitude, où elles ont pu entrer en contact avec des
formations forestières de plaine, au gré des accidents topographiques et des conditions climatiques locales. Les
conditions climatiques déterminées par les couvertures nuageuses ou les brouillards auraient facilité de tels
phénomènes (§ 3.1). C'est probablement durant ces longues "périodes intermédiaires" qu'ont eu lieu des
migrations de taxons montagnards (Maley,1987,1989,1991; Maley & Brenac, à paraître), expliquant par exemple
pourquoi les montagnes du Cameroun et de l'Est Africain ont en commun de nombreuses espèces ou des
espèces très proches, tant dans la flore  : 53% des espèces de la forêt montagnarde et 49% de celles des
prairies montagnardes sont communes entre le Mont Cameroun et l'Est Africain (Hall,1973), que dans la faune
(Eisentraut,1963,1970). Les périodes durant lesquelles des végétations montagnardes ont cotoyé des
végétations de basse altitude ont dû être très favorables à des échanges géniques et à des phénomènes de
spéciation (cf. Gentry,1989).
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                                                 Légende des Figures .

Figure 1  - Reconstitution des paléolatitudes de l'Afrique pour le Crétacé supérieur (A) et l'Eocène moyen (B)(cf.
Guiraud & Maurin, 1991; Parrish & al.,1982) et estimation de l'extension géographique des bauxites (grisé)
et des croûtes ferrugineuses (ferricretes) (pointillés), comparaison avec l'Actuel (C) (extrait de Tardy & al.,
1991, fig.4).

Figure 2 - Variations des principales associations polliniques pour le delta du Niger (Nigeria) du Miocène moyen
au Pliocène Moyen et comparaison avec les variations eustatiques; marqueurs stratigraphiques: *
Globorotalia miocenica - 2,2 Ma ; ** Nanofossiles, Assemblages N15 - ca. 10 Ma (d'après Poumot, 1989,
fig.9).

Figure 3 - Effet de l’ascendance forçée de l’air par un relief dans un air stable et instable. Dans l’air stable (en
haut) des nuages stratiformes se forment, mais quasiment sans pluie directe. Les brouillards sont par
contre abondants et associés à des précipitations indirectes par condensation sur la végétation (conditions
des forêts de nuage). Dans l’air instable (en bas) des nuages épais de type cumuliforme se forment en
donnant des pluies abondantes de type orageux (figure adaptée de Tyson,1969, fig.19).

Figure 4 - Schéma des grands cycles de variation des calottes glaciaires sur l'Hémisphère nord, avec indication
des principales périodicités. Les deux étapes majeures sont l'installation des conditions glaciaires vers 2,5
Ma et l'accroissement de l'amplitude des cycles vers 800.000 ans (extrait de Ruddiman & al., 1989, fig.8-
B).

Figure 5 - Schéma des Refuges forestiers durant la dernière grande phase aride (ca. 18.000 ans BP), adapté et
complèté de Maley, 1987, fig.1, d’après Van Rompaey,1993,1994 pour le Liberia et la Côte d’Ivoire,
Sosef,1994 pour le Gabon et Congo et Colyn,1987,1991 pour la cuvette du Congo - Zaïre. Dans l'encadré
: 1, 18.000 ans BP; 2,  Actuel.



Remarques : Le refuge du Libéria pouvait être relié à celui autour du Mont Nimba. Van Rompaey (1994) et
Robbrecht(1994) considèrent que le refuge secondaire du SW Ghana/SE Côte d’Ivoire devait être relié au
refuge principal du Libéria. Pour le Mont Cameroun, Cheek  & al. (1994) ont montré que ce secteur était
très riche en plantes endémiques : on pourrait donc conclure à un refuge secondaire à rattacher au refuge
principal de l’Ouest Cameroun/Oban. Pour le Zaïre oriental, vu en particulier la grande richesse faunique,
un refuge forestier de plaine serait aussi possible (T. & J.Hart, pers. commun.)

Figure 6 - Carotte KW-23 prélevée au large du Gabon (3°46'5" S - 9°17'5" E)à la profondeur de 2330 m, sur le
cône sous-marin du fleuve Congo-Zaïre. Les apports terrigènes en provenance de ce fleuve constituent
plus de 90% des sédiments de cette carotte (Bonifay & Giresse, 1992). Variation isotopique (δ18O) du
foraminifère benthique Melonis barleanum et stades isotopiques (ibid.); chronologie d'après Martinson &
al.(1987). Variations des pollens de Caesalpiniaceae, Euphorbiaceae et Podocarpus (extrait de Bengo &
Maley, 1991)

Figure 7 - Principaux résultats des analyses polliniques pour le lac Bosumtwi, Ghana (Maley, 1989, 1991) et le
lac Barombi Mbo, Ouest Cameroun (détail de la partie inférieure de la carotte : P.Brenac, 1988).

Figure 8 - Comparaison des spectres polliniques synthètiques des lacs Bosumtwi (Ghana) (J.Maley,1989,1991)
et Barombi Mbo (Ouest Cameroun)(Brenac & Maley, en préparation). Courbes des pollens des plantes
arborées par rapport à ceux des plantes herbacées (AP/NAP).

Tableau I - Distribution des principales familles botaniques suivant l'âge des sédiments ayant fourni les pollens et
les spores déterminés au Cameroun et au Gabon (d’après Salard-Cheboldaeff & Dejax, 1991, tab. 1).


