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L’objet de cette note est de discuter  la pertinence de ne pas considérer  le volume de tous  les bois 

morts mais uniquement des gros bois morts  (diamètre minimal à définir, à décliner par essence), 

dans l’indicateur ONB « Évolution en métropole des volumes de bois particulièrement favorables à la 

biodiversité  liée  aux  stades  vieillissants  des  arbres  »  (cf.  http://indicateurs‐

biodiversite.naturefrance.fr/indicateurs/evolution‐en‐metropole‐des‐volumes‐de‐bois‐

particulierement‐favorables‐a‐la‐biodiversite).  

La  faible occurrence des  gros bois morts dans  les  relevés  IGN,  en  raison de  la  faible  longueur du 
transect de mesure et de  la faible probabilité d’intersecter  l’évènement rare que constitue un gros 
bois mort, constitue toutefois une réserve d’ordre méthodologique à garder à  l’esprit. D’autre part, 
le diamètre de la pièce de bois est mesuré à l’intersection avec le transect, alors que c’est le diamètre 
au gros bout qui est biologiquement déterminant, car garant de grosses pièces y compris quand  la 
longueur de la pièce est faible.  
   



1. Le  volume  local  des  gros  bois morts  est‐il  structurant  pour  la  biodiversité 
locale ? 

Peu de résultats sont disponibles dans  la  littérature sur  la relation entre volume ou densité de gros 
bois mort à  l’échelle de  la placette ou du peuplement forestier et métriques  locales de biodiversité 
(richesse…), et peu ont comparé la magnitude respective de l’effet du volume total de bois mort ou 
de gros bois mort. 
 
La  définition  des  seuils  fixés  pour  le  gros  bois  mort  est  rarement  justifiée  par  des  arguments 
biologiques,  et  largement  infléchie par  le  stock de pièces de bois morts  existant  sur  les placettes 
d’étude  (cf  Nilsson  et  al.  2002  pour  les  forêts  boréales),  bien  que  celles‐ci  ne  soient  pas 
essentiellement  situées  dans  des  peuplements  subnaturels  et  donc  que  la  gamme  des  diamètres 
observée puisse être largement influencée par la gestion forestière. D’une région ou d’une essence à 
l’autre, ce seuil avoisine souvent 30 à 40 cm de diamètre. 
 
Dans  les forêts boréales ou boreo‐némorales,  le travail pionnier d’Økland et al. (1996) avait montré 
que la densité des gros bois morts (D>40cm), gisant ou debout dans les pessières norvégiennes, était 
l’un  des  (sinon  le)  prédicteurs  les  plus  influents  sur  la  richesse  de  la  plupart  des  guildes  de 
Coléoptères saproxyliques étudiées et l’abondance individuelle de nombreuses espèces. De même, le 
volume local de gros bois mort (D>35cm) en Finlande affectait significativement la richesse locale des 
Polypores  et  des  Coléoptères  saproxyliques  rares  (Similä  et  al.,  2006).  En  Finlande,  Siitonen  et 
Saaristo (2000) ont par ailleurs mesuré que l’espèce d’insecte rare Pytho kolwensis était plus sensible 
au volume de gros bois mort qu’au volume  total de bois mort. En Finlande,  la  richesse  spécifique 
locale des champignons saproxyliques augmente avec le diamètre moyen du bois mort à l’échelle de 
la placette (Ylläsjärvi et al., 2011). Dans les pinèdes et pessières scandinaves, le nombre d’espèces de 
champignons  saproxyliques  par  pièce  de  bois mort  était  réduit  lors  de  la  comparaison  entre  des 
substrats analogues en forêts naturelles ou exploitées (Stokland et Larsson, 2011), le plus fortement 
sur les gros bois morts. Or, le volume de gros bois mort a été encore plus drastiquement réduit que 
le volume total de bois mort des forêts à dynamique naturelle aux forêts exploitées. De même, une 
plus  forte  occurrence  des  Bryophytes  épixyliques  spécialistes  est  significativement  liée  à 
l’augmentation  de  la  densité  des  gros  bois morts  (Uotila  et  al.,  2001),  en  particulier  des  grosses 
chandelles (Madžule et al., 2012). De plus, le diamètre du bois mort est significativement structurant 
pour la composition spécifique de la fonge saproxylique (Rubino et al., 2003 ; Pouska et al., 2011), 
 

Dans les forêts tempérées, en particulier en France, des résultats récents alimentent le débat. 
En  chênaie de plaine,  la  richesse  spécifique des  espèces  communes de Coléoptères  saproxyliques 
était considérablement augmentée par un volume croissant de bois mort au sol, et dans une moindre 
mesure, de gros bois mort au sol (D>40cm) (Bouget et al., 2013). Le volume de gros bois mort au sol 
avait une  incidence  sur  l’abondance  (Bouget et al., 2014), mais pas  sur  le nombre  local d'espèces 
rares (Bouget et al., 2013). En hêtraie de plaine, le volume local de gros bois mort n’avait pas d’effet 
sur  la  diversité  locale  des  Coléoptères  saproxyliques  (Bouget  et  al.,  2013).  Un  effet  positif  de  la 
densité de grosses chandelles (D>40cm) sur  la richesse totale n’a été démontré que dans  les forêts 
de montagne (hêtraies, pessières, sapinières ; Bouget et al., 2014). D’autre part, la densité locale de 
gros  bois morts  gisants  (D>40cm)  était  un  prédicteur  important  et  positif  de  la  richesse  et  de  la 
composition spécifique dans les pessières et sapinières. Dans les hêtraies de montagne, la densité de 
grosses  chandelles  (D>40cm)  favorise  également  le  nombre  local  d'espèces  rares  de  Coléoptères 
saproxyliques  (Bouget  et  al.,  2014).  Dans  les  plantations  de  pin  maritime  dans  les  Landes  de 
Gascogne,  l’indicateur  de  biodiversité  qui  reflète  le  mieux  la  réalité  écologique  est  basé  sur  le 
nombre de types de grosses pièces de bois mort (D > 15cm), un seuil faible tenant compte du stock 
de  bois mort  disponible  dans  ces  peuplements  (Brin  et  al.,  2009). Dans  les  chênaies‐charmaies  à 
taillis vieilli, Lassauce et al.  (2012) ont mesuré que  le volume de gros bois mort gisant  (D > 30cm) 
avait un effet positif sur l'abondance des espèces rares. 



Dans une  quinzaine de  forêts  feuillues  et  résineuses de plaine  et de montagne,  les  richesses des 
Bryophytes corticoles et saproxyliques et des chiroptères augmentent avec  le volume  local des très 
gros bois morts (D>47.5cm) ; un accroissement de 10 m3/ha des très gros bois morts engendre une 
augmentation de  la richesse spécifique des Bryophytes corticoles et saproxyliques de 80% (Gosselin 
et al., 2014). 
 

2. Les gros bois morts hébergent‐ils davantage d’espèces ? 

Revue de littérature 

La comparaison des patrons de biodiversité entre gros bois mort et  fractions plus petites pose des 
problèmes  de  standardisation  de  la  variable  de  réponse  (par  unité  de  surface,  de  volume  ou  par 
élément …) (Heilmann‐Clausen, 2004). 
La  littérature  révèle  donc  des  résultats  plutôt  contrastés,  en  fonction  de  l’essence,  du mode  de 
standardisation de la variable à comparer et surtout de la gamme de diamètres inclus dans l’étude.  
D’autre part,  la variable de taille est souvent croisée avec  le stade de décomposition. L’absence de 
grosses  grumes  très  cariées  dans  les  plans  d’échantillonnage,  car  trop  difficile  à  trouver  sur  les 
terrains choisis, conduit souvent à sous‐estimer la diversité associée aux grosses pièces. 
Un  des  constats  transversaux  aux  différents  groupes  biologiques  indique  (i)  des  dissimilarités 
d’assemblages entre types de pièces, avec des spécialistes des gros et des petits bois morts, et (ii) un 
pool d’espèces plus diversifié pour les gros bois morts (même si la diversité alpha à volume standard 
peut être  comparable entre petites et grosses pièces, voire  supérieure dans  les petites pièces qui 
proposent alors une  surface de  colonisation plus  importante;  cf Kruys and  Jonsson, 1999 pour  les 
cryptogames). 
 
Bryophytes et Lichens 
En  forêt boréale et  tempérée, plusieurs études ont mesuré une  relation positive et  forte entre  le 
diamètre de la pièce de bois mort gisant et le nombre (Andersson et Hytteborn, 1991 ; Marialigeti et 
al., 2009 ; Madžule et al. 2012) et  la fréquence (Sabovljevic et al., 2010) des Bryophytes épixyliques 
spécialistes (i.e. surtout sur bois mort). Le diamètre du bois mort a un effet positif sur la richesse des 
Hépatiques  dans  les  pièces  de  classe  de  décomposition moyenne  (Botting  et  DeLong,  2009),  sur 
l’ensemble des Bryophytes (Browning et al., 2010 ; Humphrey et al. 2002 ; Odor et al., 2006) et des 
Epiphytes (Bryophytes et Lichens) (Kruys et Johnson, 1999 ; Dittrich et al., 2014) ou des Cryptogames 
(Bryophytes, Lichens, Champignons) (Preiksa et al., 2015). 
 

Champignons saproxyliques 
La richesse spécifique des champignons saproxyliques, surtout des Basidiomycètes, augmente avec le 
diamètre du bois mort de différentes  essences boréales  feuillues  et  résineuses  (Juutilainen  et  al., 
2011) ou de  l’Epicéa  commun  (Hoiland et Bendiksen, 1992 ; Renvall, 1995).  Junninen et Komonen 
(2011) ont recensé cette tendance significative pour  les polypores dans 19 études en forêt boréale. 
Le  nombre  d’espèces  fongiques  a  plus  que  doublé  entre  les  bois morts  de  diamètre  inférieur  ou 
supérieur  à  20cm,  pour  les  Polypores  toutes  essences  confondues  (Sippola  et  al.,  2004),  ou 
n’augmente que de 10% entre les bois morts de diamètre inférieur ou supérieur à 15cm (Kebli et al., 
2012). Le nombre d’occurrences des Polypores sur des bois morts de diamètre >30 cm est 2 à 48 fois 
plus  fort que  celui  sur des bois morts de diamètre  < 20  cm  (Siitonen  et  al., 2005).  Jönsson  et  al. 
(2008) ont calculé que le taux d’extinction local diminue dans les gros bois morts d’Epicéa commun.  
Plusieurs études ont démontré  l’importance des gros bois morts cariés pour  la  fonge  saproxylique 
(Kebli  et  al.,  2012  pour  le  Tremble,  Sefidi  et  Etemad,  2015  pour  le Hêtre),  en  particulier  pour  le 
nombre des espèces de liste rouge (Humphrey et al., 2004 pour le Pin sylvestre ; Pouska et al. 2010 
pour l’Epicéa commun). 



Un plus grand nombre d’espèces de champignons saproxyliques caractéristiques est détecté dans les 
gros bois morts (D>30cm ; Juutilainen et al., 2011 ; Sippola et al., 2001). 
Quelques travaux considèrent  la surface de  la pièce de bois mort,  intégrant  la  longueur en plus du 
diamètre,  comme un paramètre plus  déterminant  pour  la  richesse  spécifique ou  l’abondance des 
espèces que  le volume  (Heilmann‐Clausen et Christensen, 2004 ; Bässler et al., 2010, Gates et al., 
2011). 
Les  seuils  définissant  les  gros  bois  morts  sont  assez  variables :  D>25cm  pour  le  Pin  sylvestre 
(Humphrey  et  al.,  2004), D>20cm  pour  l’Epicéa  commun  (Sippola  et  al.,  2004), D>20cm  pour  les 
résineux (Junninen et Komonen, 2011), D>30cm pour l’Epicéa commun (Sippola et al., 2001), D>50cm 
pour le Hêtre (Sefidi et Etemad, 2015), surface >50m² pour l’Eucalyptus obliqua en Tasmanie (Gates 
et al., 2011). 
 
Coléoptères saproxyliques 

Dans plusieurs études,  le diamètre du bois mort n’a pas d’effet significatif sur  la richesse spécifique 
des Coléoptères saproxyliques à l’échelle de la pièce de bois, souvent en raison du gradient étroit de 
diamètre exploré dans  l’analyse  :  Jonsell et al. 2007  (tous diamètres < 15  cm), Brunet et  Isacsson 
(2009) (tous diamètres de chandelles > 50 cm), Sverdrup‐Thygeson et  Ims (2002) (tous diamètres > 
30 cm), Lindbladh et Abrahamsson (2008) (tous diamètres de souches < 40 cm), Lindhe et al. 2005, 
Jie et al. 2008. Pour d’autres, la richesse spécifique est plutôt influencée par la surface du bois mort, 
avec un fort rapport surface/volume favorable aux petits bois morts (Kappes et Topp, 2004). 
A  l’inverse,  la  richesse spécifique est significativement  influencée par  le diamètre du substrat dans 
d’autres  travaux  (Schiegg,  2001 ;  Bouget  et  al.,  2012 ; Hammond  et  al.,  2004 ;  della  Rocca  et  al., 
2014 ; Grove et Forster, 2011). Le nombre d’espèces caratéristiques est plus grand dans les gros bois 
morts (Hammond et al., 2004 ; Brin et al., 2011 ; Grove et Forster, 2011). Sur divers feuillus italiens, 
della Rocca et al. (2014) ont démontré que la richesse spécifique diminuait fortement sous le seuil de 
22  cm. D’après Bouget  et  al.  (2012),  les  chandelles  de  Chêne  supportent  davantage  d’espèces  et 
d’espèces rares que les bois morts gisants, pour les grosses pièces seulement (D>30cm) et non pour 
les petites (D<10cm). 

Mécanismes biologiques sous-jacents 

Plusieurs  processus  écologiques  sont  à  l’œuvre  dans  l’effet  du  diamètre  des  bois  morts  sur  la 
diversité des communautés biotiques associées. 
Par simple effet d’échantillonnage, la colonisation d’une petite branche est moins probable que celle 
d’un tronc au sol pour les espèces à dispersion aléatoire (Champignons ou Bryophytes). Les gros bois 
morts  sont donc  susceptibles d’être atteints et colonisés par un nombre plus  important de  spores 
fongiques  que  les  petits  fragments  (Yamashita  et  al.,  2010).  De  même,  pour  les  Coléoptères 
saproxyliques,  Jackson et al.  (2013) ont démontré que  le  fort  taux d’immigration vers  les gros bois 
morts pouvait être plus déterminant sur  la relation positive entre densité de population et taille de 
bois mort, que  le  taux de  croissance ou de  survie  lié à une potentielle meilleure qualité d’habitat 
dans les gros bois morts. La colonisation plus fréquente des gros bois morts est donc constatée à la 
fois pour les taxa à dispersion active et orientée (insectes) ou aléatoire (champignons). 
En outre,  les gros bois morts, dont  la durée de vie est plus  longue que  les petits (à essence égale), 
présentent une période de  colonisation potentielle plus  grande,  ce qui  accroît  leur probabilité de 
colonisation par les espèces faiblement dispersives (Heilmann‐Clausen et Christensen, 2004). 
Enfin,  la  plus  grande  hétérogénéité  des  gros  bois  morts,  comparativement  aux  plus  petits  plus 
uniformes, en termes d’offre de conditions écologiques avec des parties sèches ou humides, dures 
ou décomposées,  facilite  la partition de niches et  la  coexistence des espèces, en particulier  sur  la 
base de leur taille corporelle mais pas seulement (Satoh et al., 2015). Les gros bois morts permettent 
une  partage  spatial  de  la  ressource  (dessus,  dessous,  côtés)  pour  la  colonisation  des  Bryophytes 
épixyliques : les spécialistes apparaissent uniquement sur le flanc des gros bois morts, le dessus de la 



pièce  étant  colonisé  par  les  épiphytes  facultatives,  et  le  dessous  par  les  compétitives  espèces 
terricoles (Andersson et Hytteborn, 1991). De plus, la plus forte complexité physique et l’histoire de 
décomposition plus longue conduit à des trajectoires de décomposition plus diversifiées que dans les 
petits bois morts plus homogènes (Wardlaw et al. 2009).  

3. Les gros bois morts abritent‐ils des espèces caractéristiques ? 

Revue de littérature 

Pour  tous  les  groupes  saproxyliques,  un  sous‐ensemble  d’espèces  montre  une  préférence 
individuelle  significative pour  les gros bois morts. D’après  la base de données de  traits de vie des 
organismes saproxyliques scandinaves (Stokland et al., 2004), plus de 20% des espèces préfèrent les 
bois morts de plus de 20cm de diamètre, et 10% d’espèces supplémentaires préfèrent  les gros bois 
morts de plus de 40 cm de diamètre (tous groupes et toutes essences confondus). 
En Finlande, 18% des espèces  saproxyliques de  la  liste  rouge  sont  spécialistes des gros bois morts 
(D>30cm ; Tikkanen et al., 2006). Cette proportion des spécialistes de gros bois mort est plus  forte 
chez les Champignons Aphyllophorales (incluant les Polypores ; 28%) que chez les Coléoptères (12%) 
et  les  autres  animaux  (7%).  En  France,  on  estime  que  12%  des  3000  espèces  de  Coléoptères 
saproxyliques présents en France préfèrent les bois morts de gros diamètre (>30cm), tandis que 12% 
préfèrent les bois morts de petit diamètre (<10cm ; Bouget et al. 2008). 
 
Quelques études détaillées ont porté sur les exigences des espèces pour le diamètre du substrat, en 
identifiant des taxa spécialistes des gros diamètres :  

‐ Coléoptères  saproxyliques :  des  espèces  petites  (Agathidium  pulchellum 4  mm  adulte; 
Laaksonen  et  al.,  2010) ou  grandes  (Tragosoma  depsarium  30 mm  adulte,  principalement 
dans des bois morts de pin de plus de 25cm ; Wikars, 2004) ; 

‐ Bryophytes (Söderström, 1988 ; Ha, 2014 ; Odor et van Hees, 2004) et espèces de liste rouge 
(Gustafsson et Hallingbäck, 1988 ; Berg et al., 1994) 

‐ Champignons (Hattori, 2005 ; Ylisirniö et al., 2009 ; Yamashita et al., 2010, Juutilainen et al., 
2011) et espèces de liste rouge (Kruys et al., 1999 ; Bader et al., 1995). 

Dans un article de synthèse, Junninen et Komonen (2011) ont montré que le diamètre critique pour 
l’accroissement  de  richesse  spécifique  des  Polypores  se  situe  entre  20  et  30  cm,  au moins  pour 
l’Epicéa  commun. A ces diamètres,  les  spécialistes de gros diamètre commencent à être détectés, 
alors que les espèces capables de se développer sur les substrats plus petits sont toujours présentes. 
D’autres études rappellent que  les Polypores spécialistes des gros bois morts sont plus fréquents à 
des diamètres supérieurs, 40 cm pour Phellinus nigrolimitatus  (Stokland et Kauserud, 2004), 50 cm 
pour Melanoporia castanea (Hattori, 2005). Comme l’indique ce tableau de synthèse bibliographique 
de  Junninen  et  Komonen  (2011),  le  diamètre  moyen  du  bois  mort  occupé  par  les  espèces  de 
Polypores est, dans la plupart des cas, plus grand pour les espèces rares : 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 
Mean and range of the diameter (cm) of dead wood occupied by rare and common polypore species. 

Rare species  Common species  Reference 

Mean  Range  N (species)  Mean  Range  N (species) 

27.5  25–31  8  25.9  21–30  12  Bader et al. (1995) 

32.9  31–35  2  Groven et al. (2002) 

30.6  25–34  5  30.5  27–34  4  Jönsson et al. (2008) 

27.1  15–35  1  25  5–45  1  Komonen (2005) 

15.8  12–44  3  16  7–31  4  Kruys et al. (1999) 

23.2  22–25  3  17.9  16–20  2  Siitonen et al. (2005) 

39.4  31–52  24  34.9  26–64  17  Renvall (1995) 

19  14–23  6  18.1  12–24  5  Sippola and Renvall (1999) 

27.1  14–46  7  20  11–34  22  Sippola et al. (2001) 

22.6  13–32  8  Sippola et al. (2004) 

28.9  15–45  1           Stokland and Kauserud (2004) 

 
 

Pics et chandelles 

Pour toutes  les espèces de pics étudiées dans  les forêts tempérées nord‐américaines,  la probabilité 
de présence d’une cavité de nidification (Saab et al., 2009, Smith et al., 2008) et (Conner et al., 1994 ; 
Spiering et al., 2005 ; Bush et al., 2009) ou (Swallow et al., 1988 ; Lemaitre et Villard, 2005) de traces 
de  recherche  de  nourriture  augmente  avec  le  diamètre  des  chandelles.  Les  chandelles  de  gros 
diamètre qui hébergent  les  cavités de nidification  (DBH>30cm pour  Smith et  al. 2008, DBH>45cm 
pour  Bush  et  al.,  2009)  sont  plutôt  au  stade  frais  de  saproxylation  (Spiering  et  al.,  2005).  Les 
chandelles de plus gros diamètre (DBH>20cm pour Swallow et al., 1988, DBH>30cm sur résineux et 
DBH>35cm sur feuillus pour Lemaitre et Villard, 2005) portent davantage de traces de recherche de 
larves, probablement en raison du  lien entre  l’effectif de proies potentielles et  le moindre effort de 
prospection. 

Mécanismes biologiques sous-jacents 

La  préférence  des  espèces  saproxyliques  pour  les  substrats  de  gros  diamètre  relève  d’une 
combinaison de facteurs associés au diamètre de la pièce de bois mort. 
En fait, plusieurs paramètres structuraux du substrat augmentent avec son diamètre : (i)  l’épaisseur 
de  l’écorce,  déterminant  la  présence  de  certaines  espèces  de  Coléoptères  cambiophages 
subcorticoles  exigeantes,  (ii)  le  caractère  crevassé  de  l’écorce,  structurant  notamment  pour  les 
espèces épixyliques, (iii) la densité du bois (Shorhova et Kapitsa, 2014), favorable à certaines espèces 
de  champignons  plus  concurrentielles  sur  bois  dur  (Edman  et  al.,  2006)  et  (iv)  la  proportion  du 
volume de xylème (aubier et bois de cœur  incluant des structures  internes, comme des cavités,  les 
grosses pièces provenant majoritairement d’arbres plus âgés) par rapport au cambium, favorisant les 
espèces xylémophages. 
D’autre part, les conditions environnementales dans les gros bois morts sont affectées sur plusieurs 
autres plans. 
En  premier  lieu,  les  conditions  microclimatiques  sont  plus  stables  dans  les  pièces  de  plus  gros 
diamètre  (isostasie)  et  davantage  tamponnées  par  rapport  aux  variations  extérieures.  Le  rapport 
surface/volume plus faible dans les gros bois morts réduit les fluctuations internes de température et 
d’humidité (Grove, 2002). 
En  second  lieu,  plus  un  bois mort  est  gros,  plus  longue  est  sa  durée  de  vie.  Chaque  stade  de 
décomposition  dure  plus  longtemps  dans  les  gros  bois morts,  dont  la  saproxylation  totale  prend 
davantage  de  temps  cumulé.  Cette  persistence  est  indispensable  à  des  taxa  au  cycle  de 
développement  long, pluriannuel  (certains  insectes,  certains Basidiomycètes à  fructification  lente). 
Les  gros  bois morts  proposent  souvent  une  gamme  de  stades  de  décomposition  plus  large.  Les 



espèces spécialistes des bois morts très décomposés affichent souvent une préférence marquée pour 
les substrats de gros diamètre (Stokland et al., 2012). 
De plus,  la quantité de ressources disponibles par pièce est évidemment plus grande dans  les gros 
bois morts. Ce paramètre peut être très limitant pour les grosses espèces,pour des raisons d’espace 
et de durée de développement. Les vertébrés cavicoles nichant dans des cavités spacieuses (rapaces 
nocturnes, par ex.),  les  larves des gros  insectes au développement  long ou  les Basidiomycètes au 
sporophore volumineux requièrent une pièce de bois mort de gros volume unitaire. Un grand volume 
cumulé analogue de branches serait quantitativement suffisant, mais chaque individu doit accomplir 
l’intégralité de son cyle vital dans une seule pièce de bois mort. Plusieurs études entomologiques ont 
démontré une relation positive entre le diamètre du bois mort (indiquant le volume de ressource) et 
la  taille  corporelle moyenne des espèces de  l’assemblage hébergé  (Brin et al., 2011  ; Satoh et al., 
2015). Pour les espèces plus petites, les gros bois morts à longue durée de vie fournissent davantage 
d’individus aux populations locales qui sont de fait plus stables. 
Enfin, les petits bois morts au sol sont plus susceptibles d’être rapidement enfouis dans la végétation 
ce qui peut entraver leur colonisation, notamment par les épiphytes (Söderström, 1988). 
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