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Avant-propos

Avant-propos

La commission scientifique du Monde végétal a organisé, en
décembre 1996 a Dakar, en collaboration avec I'institut séné-
galais de recherches agricoles (Isra), des journées de réfle-
xion scientifique relatives a une plante ligneuse qui occupe
une place prépondérante dans le paysage des zones tropi-
cales séches : I'Acacia. Ces journées se proposaient de faire
le point sur les recherches menées, en partenariat, par I'lInsti-
tut frangais de recherche scientifique pour le développement
en coopération (Orstom) au Sénégal sur les acacias.

Trés utilisés dans le milieu paysan, souvent intégrés dans les
programmes d’agroforesterie, ces ligneux sont représentés
par une douzaine d’espéces dans les différents profils éda-
pho-climatiques du Sénégal. Mentionnés dés les années cin-
quante dans les rapports floristiques de I'Orstom, les acacias
font partie, depuis les années quatre-vingt, de nombreux pro-
grammes scientifiques menés dans le cadre de recherches
pour le développement, souvent a caractére régional et sou-
tenus par la Communauté européenne (CEE). Devant la
diversité croissante de ces programmes, tant au Sénégal
que dans d’'autres pays d'Afrique, il apparaissait nécessaire
de confronter les différentes expériences acquises afin de
faire le point sur 'avancée des connaissances.

Des trente exposés, traitant de divers aspects d’écologie,
d'écophysiologie, d’agroforesterie, de physiologie, de géné-
tique, de microbiologie, de nématologie, de mycologie ainsi
que des derniers développements en biotechnologies, vingt-
cing communications ont été rassemblées dans ce docu-
ment. Elles sont le reflet des travaux effectués en partenariat
avec le Centre de coopération internationale en recherche
agronomique pour le développement (Cirad), le Centre
national de recherche scientifique (CNRS), I'lnstitut national
de la recherche agronomique (Inra) ou FOrstom avec
I'nstitut des foréts (Idefor) en Cote d’lvoire, I'lnstitut de la
recherche agronomique (IRA), devenu Institut de fa re-
cherche agricole pour le développement au Cameroun
(IRAD), lInstitut national de I'environnement et des re-
cherches agricoles (Inera) au Burkina Faso, I'lsra et I'Uni-
versité Cheikh Anta Diop a Dakar (UCAD) au Sénégal.

Un chapitre introductif décrivant au lecteur les différents aca-
cias présents au Sénégal, met en évidence les divergences
existant au niveau de la taxonomie, divergences qui nous ont
conduits a laisser aux auteurs le choix de la nomenclature
des especes sur iesquelles ils ont travaillé : ainsi, le « kad »,
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« arbre miracle » du Sénégal, sera considéré comme faisant
partie des Acacia et sera indifféremment appelé Faidherbia
albida ou Acacia albida dans I'ouvrage. Les communications
sont rassemblées selon les thématiques de recherche.
Chaque théme regroupe un article de synthése des travaux
dans le domaine abordé ainsi que la présentation des tra-
vaux les plus récents. La premiére partie fait I'état des
connaissances en écologie et écophysiologie, en relation
avec la contrainte hydrique, pour les espéces socio-écono-
miquement les plus importantes dans les régions sahé-
liennes, et plus particulierement A. tortilis, F. albida et
A. senegal. La deuxieme partie présente les différentes poli-
tiques de valorisation agroforestiéres des acacias réalisées
au Sénégal et au Burkina Faso. La troisiéme partie ras-
semble les données existantes sur la contribution des aca-
cias dans le cycle de l'azote, I'exposé de synthése faisant
une présentation plus générale des derniers acquis sur 'ab-
sorption du nitrate par les racines. La quatrieme partie pré-
sente les expérimentations réalisées en culture in vitro. La
cinquiéme partie est consacrée a la diversité génétique des
acacias et la sixieme partie regroupe les connaissances
acquises sur les organismes associés aux acacias et leurs
inter-relations : bactéries symbiotiques fixatrices d'azote,
nématodes et champignons symbiotiques.

Nous espérons que cet ouvrage, pluridisciplinaire, apportera
au lecteur, familier ou non de I'Acacia et des zones arides,
des connaissances nouvelles sur cet arbre, méme si tous les
domaines ne sont pas abordés.

Nous tenons a remercier les auteurs ainsi que le comité de
lecture pour leur participation enthousiaste a la réalisation de
cet ouvrage.



Introduction

Les acacias au Sénégal
Taxonomie, écologie, principaux intéréts

On observe au Sénégal une douzaine d’espéces indigenes du genre
Acacia, représentées dans les différentes zones écoclimatiques et
formations végétales du pays. Plusieurs d’entre elles constituent des
éléments déterminants des paysages, notamment dans la moiti€ sep-
tentrionale, ol elles jouent un rdle trés important sur le plan écolo-
gique et socio-économique.

Dans ce texte introductif des actes de la réunion consacrée a
« I’Acacia au Sénégal », nous situons les espéces autochtones au
sein de la classification du genre Acacia et identifions les taxons
sur la base des caractéres les plus discriminants. Nous y incluons
Faidherbia albida (= A. albida) que I’ on peut rattacher aux acacias
sensu lato (Acacieae - cf. Vassal 1981). L'espece A. farnesiana,
introduite en Afrique, sera simplement citée dans la clé d’identifi-
cation.

La nomenclature des especes du genre Acacia qui est utilisée ici se
référe aux conceptions taxonomiques de Brenan et Exell (1957),
Brenan (1959) et Ross (1979). Nous indiquons les principales syno-
nymies et quelques noms vernaculaires fréquemment utilisés. Nous
nous sommes basés par ailleurs sur les travaux de Trochain (1940),
Aubréville (1950), Berhaut (1975), Nongonierma (1977), Giffard
(1974), von Maydell (1983), Brenan (1983), Vassal (1967; 1969;
1972 ; 1981), Vassal et al. (1977), CNUCED/GATT (1978) et CTFT
(1988). Les especes sont replacées dans leur contexte biogéogra-
phique selon les subdivisions écoclimatiques de Trochain (1940) et
Giffard (1974). Nous rappelons par ailleurs leurs principaux intéréts
sur le plan économique ainsi que leur importance potentielle sur le
plan écologique.
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Taxonomie
Faidherbia A. Chev. 1934

F. albida (Del.) A. Chev. 1934

(= Acacia albida Del. 1813 - A. albida var. senegalensis Benth.
1842 - A. albida var. microfoliolata De Wild. 1925 - A. albida
var. variofoliolata De Wild. 1925 - A. saccharata Benth.1842 -
A. gyrocarpa Hochst. ex A. Rich. 1847 - A. mossambicensis Bolle
1861)

Le genre monotypique Faidherbia, fondé sur I'espéce Acacia
albida Delile, est aujourd’hui admis par de nombreux auteurs
(CTFT/ CIRAD, 1988). 1l a été créé par Chevalier (1934) au vu des
caracteres originaux de ’espece A. albida par rapport aux autres
taxons a épines stipulaires appartenant aux Gummiferae Benth.
(voir ci-dessous) : notamment la soudure basale des filets stami-
naux, le rythme phénologique foliaire inversé et I’anatomie du bois
(structure étagée et rayons étroits - cf. Fahn et al. 1986). A ces traits
distinctifs s’ajoute un assemblage de particularités : pétiole et
antheéres non glanduleux, inflorescence en épi, ovaire stipité,
gousses orangées, larges, spiralées et indéhiscentes (« Apple-ring
Acacia »), pollen a exine granuleuse en polyades a 32 monades
tétraporées (Guinet, 1969), plantule & cotylédons sessiles et feuilles
primordiales bipennées (Vassal, 1967), graines a téguments minces,
a funicule filiforme et grande aréole (Vassal, 1971), aminoacides
des graines de type Vulgares Benth. (Evans et al., 1977). Faidherbia
albida, sur le plan des réactions immunologiques, differe d’autre
part des acacias sensu stricto (Brain, 1987). Il ne nodule qu’avec
des souches de Bradyrhizobium & croissance lente (Dreyfus et
Dommergues, 1981 ; de Lajudie et al., 1991).

Brenan (1959, 1983) a distingué 2 races géographiques A et B, non
officiellement décrites, que I’on peut bri¢vement définir ainsi :

— A : folioles a bords ciliolés ou glabrescentes, petites (6 mm de
long et 1,5 mm de large) - tendance générale glabrescente ;

— B : folioles pubescentes plus grandes (jusqu’a 12 mm de long et
4 mm de large) - tendance générale pubescente.

La race B est fréquente en Afrique de 1'Ouest, mais les intermé-
diaires entre les 2 races sont nombreux. Les variétés senegalensis
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Benth., microfoliolata De Wild. et variofoliolata De Wild. se rap-
portent toutes a la race B.

La position systématique de Faidherbia demeure controversée au
sein des Mimosoideae. Son rattachement aux Acacieae (Vassal,

1981) ne doit pas occulter ses affinités marquées avec les Ingeac
(Guinet, 1981).

Acacia (Tourn. 1694) Mill. 1754

Les acacias sensu stricto, indigénes du Sénégal, appartiennent a 2
séries créées par Bentham (1842) et que I’on peut sommairement
caractériser ainsi :

Vulgares : arbres, arbustes ou lianes sans épines stipulaires, inermes
ou a aiguillons épars ou infrastipulaires ;

Gummiferae : arbres ou arbustes non lianescents, a épines stipu-
laires plus ou moins développées, dépourvus d’aiguillons.

Les especes fourragéres introduites au Sénégal proviennent
d’Australie et appartiennent a la série Phyllodineae Benth. (a
feuilles modifiées en phyllodes).

Dans une révision générale du genre Acacia, fondée sur une somme
pluridisciplinaire de données, Vassal (1972) a réévalué les séries de
Bentham et créé 3 sous-genres (subdivisés en sections). Les équiva-
lences entre les deux classifications sont montrées dans le tableau 1.

Pedley (1986) a proposé d’élever ces taxons au rang de genre (res-
pectivement Acacia, Senegalia et Racosperma), décision qui n’a
pas recu de réelle adhésion au plan international.

Seuls les sous-genres Aculeiferum (sections Aculeiferum et
Monacanthea) et Acacia sont représentés au Sénégal dans la végé-
tation autochtone. Rappelons! que ces 2 taxons sont caractérisés
par des types polliniques nettement distincts : (3)4 pores (type
poré) dans le sous-genre Aculeiferum, 3-4 sillons et 3 pores (type
colporé) a exine columellaire dans le sous-genre Acacia. Les
2 groupes sont également bien discriminés par des caractéres

1 Pour plus d’informations sur la caractérisation des différents sous-genres
on se reportera notamment a Guinet {(1969) et Vassal (1972).
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séminologiques (Vassal, 1971; 1975; 1986; Maumont, 1990),
ontogéniques (Vassal, 1969; 1971), caryologiques (Vassal et
Lescanne, 1976) et phytodermologiques (Grosso et al., 1994).
Les especes fourragéres introduites appartiennent aux sections
Uninervea et Heterophyllum du sous-genre Heterophyllum.

BENTHAM (1842) VASSAL (1972)
Séries Sous-genres Sections
Gummiferae’ Acacia Acacia
Vulgares' ‘ Aculeiferum
P Aculeiferum Monacanthea
Filicinae Filici
ilicinae
Phyllodineae Uninervea
Pulcheliae Heterophyllum?3 Pulchelloidea
Botrycephalae

Heterophyllum

1 Cosmopolite ; 2 Amérique Centrale et du Sud; 3 Australie et fles des Océans Indien et Pacifique.

I Tableau 1

Relations entre les séries de Bentham et les sous-genres
de Vassal dans la classification du genre Acacia.

Caractérisation des acacias sénégalais

Sous-genre Aculeiferum Vas. (espéces a aiguillons)

* Especes a tendance liane, sarmenteuses, a aiguillons épars - Plan-
tules a 1ere feuille bipennée et collet nul & peu marqué - Funicule fili-
forme ou peu épais sans tendance arille : SECTION MONACANTHEA VAS.

— Fleurs en glomérules paniculés (« groupe A. pennata ») :
Acacia kamerunensis Gandoger 1913
(= Acacia pennata sensu Hutch. & Dalz. in FT.W.A.1928 - A. pennata

var. dalichosperma sensu Bak. f. in L.T.A. 1930 - A. silvicola Gilbert &
Boutique 1952 pro parte)

— Fleurs en épis

+ Glande pétiolaire pédonculée - Gousses glabres ou
subglabres - Espece trés lianescente :
Acacia ataxacantha DC. 1825

(= Acacia eriadenia Benth. 1846 - A. macrostachya sensu Oliv. in ET.A.
1871 - A. lugardieae N.E. Br. 1909 - A. caffra var. rupestris Sim. 1909 -
A. ataxacantha var. australis Burtt Davy 1922)



VassaL — Les acacias au Sénégal : taxonomie, écologie, principaux intéréts

+ Glande pétiolaire sessile discoide - Gousses + pubescentes
- Arbuste sarmenteux ou arbre :
A. macrostachya Reich. ex DC. 1825

(= Acacia aff. suma sensu A. Chev. 1920 - A. ataxacantha sensu P. Sousa
1948, non DC.)

* Espéces non lianescentes (arbres/arbustes) a aiguillons infrasti-
pulaires généralement par 2 ou 3 - Fleurs en épis - Plantules a pre-
miére feuille pennée et collet saillant - Funicule relativement épais
a tendance arille : SECTION ACULEIFERUM

* Espéces

— Feuilles a 13-40 paires de pennes - Aiguillons par 2 (voire
solitaires), puissants, bruns :

A. polvacantha Willd. 1806 subsp. campylacantha (Hochst. ex
A. Rich.) Brenan 1956

(= Acacia campylacantha Hochst. ex A. Rich. 1847 - A. erythrantha Steud.
ex A. Rich. 1847 - A. catechu sensu Schweinf. In Linnaea 1867-8 - A. caffra
sensu Oliv. in ET.A. 1871, pro parte - A. suma sensu Benth. in Trans. Linn.
Soc. London 1875, pro parte - A. caffra var. tomentosa sensu Bak. f. LTA.
1930, pro parte - A. catechu subsp. suma (Roxb.) Rob. var. campylacantha
(Hochst. ex A. Rich.) Rob. in Candollea 1948 - A. caffra var. campylacantha
(Hochst. ex A. Rich.) Aubrév. 1950).

— Feuilles 4 3-16 paires de pennes - Aiguillons par 3
(les 2 latéraux redressés) voire solitaires :

+ 7-16 paires de pennes et 13-25 paires de folioles - Gousses
mdres glabres :
A. dudgeoni Craib. ex Holl. 1911

(= Acacia samoryana A. Chev. 1912 - A. senegal sensu Hutch. & Dalz. in
FET.W.A. 1928, pro parie - A. senegal subsp. senegalensis Rob. var. samoryana
(A. Chev.) Rob. 1948)

+ (2) 3-8 (12) paires de pennes et 10-20 paires de folioles -
Gousses plus ou moins pubérulentes/pubescentes :

A. senegal (L.) Willd. 1806 - « verek » des Ouolofs,
« patouki » des peuls et Toucouleurs, « awarwar » ou
« irouar » des Maures var. senegal Brenan 1959

(= Acacia verek Guill. & Perr. in Fl. Seneg. Tent. 1832 - A. rupestris Stocks
ex Boiss. 1872 - A. virchowiana Vatke & Hildebr. 1880, pro parte -
A. senegal var. platyosprion Chiov. 1932 - A. senegal subsp. modesta
(Wall.) Rob. var. rupestris (Stocks ex Bois.) Rob. 1948 - A. senegal subsp.
senegalensis Rob. var. verek Rob. 1948)

Sous-genre Acacia (espéces a épines stipulaires)
a gousses indéhiscentes a tardivement déhiscentes

— Gousses droites a faiblement arquées
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+ Gousses non étranglées entre les graines - Involucelle
apical 4 subapical
« Gousses fusiformes, trapues, a section subcirculaire, & graines non
ordonnées - Feuilles portant jusqu’a 21 paires de folioles - Fleurs
odorantes en glomérules jaune vif - Arbuste pouvant atteindre 4 m a
écorce ne se pelant pas - Jeunes rameaux glabres ou presque :
A. farnesiana (L.) Willd. 1806 (esp&ce introduite)
*» Gousses €paisses aplaties & graines sur 1 rang - Feuilles
portant jusqu’a 50 paires de folioles - Fleurs en
glomérules créeme a jaune clair - Arbre atteignant 20 a
25 m 3 écorce tendant a se peler :
A. sieberana DC. 1825

< jeunes rameaux glabres : var. sieberana A. Chev.
1927
(= Acacia sing Guill. & Perr. 1832 - A. verrugera Schweinf, 1867-8 -
A. purpurascens Vatke 1880 - A. blommaertii De Wild. 1925 - A. nefasia

sensu Lebrun 1947, pro parte - A. sieberana var. sing (Guill. & Perr.)
Rob. 1948)

< jeunes rameaux a tendance pubescente :
var. villosa A. Chev. 1927

(= Acacia rehmanniana sensu Hutch. & Dalz. in FTW.A. 1928 -
A. sieberana var. rehmanniana (Schinz) Rob. 1948)

+ Gousses a bord plus ou moins crénelé - Involucelle basal
ou ne dépassant pas la moitié inférieure du pédoncule -
Feuilles portant jusqu’a 30 paires de folioles - Glomérules
de fleurs jaune vif - Arbre atteignant une quinzaine de
metres a écorce rugueuse, ne se pelant pas - Jeunes rameaux
densément tomenteux :

A. nilotica (L.) Willd. ex Del. 1813

* Gousses moniliformes fortement étranglées entre les
graines, pubescentes blanchitres :

subsp. tomentosa (Benth.) Brenan 19577 - « gonakié »
des Quolofs

(= A. nebneb Adans. 1898 - A. neboueb Baill. 1863-4 - A. arabica var.
tomentosa Benth, in Hook. 1842 - A. scorpivides var. pubescens A. Chev.
1927 - A. nilotica var. tomentosa (Benth.) AF, Hill 1940)

* Gousses a bords crénelés de fagon généralement
irréguliére, tomenteuses a subtomenteuses :

subsp. adstringens (Schumach. & Thonn.) Roberty 1948 -
« nebneb » des Ouolofs

2 La sous-espéce nilotica, trés proche morphologiguement (gousse
et rameaux glabres), a une distribution plus orientale et n'est pas
recensée au Sénégal par Brenan (1957) et Ross (1979).
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(= A. adansonii Guill. & Perr. 1832 - A. nilotica var. adansonii (Guill. &
Perr.) O. Kuntze 1891 - A. arabica var. adansonii (Guill. & Perr.) A. Chev.
1920 - A. scorpioides var. adstringens (Schumach. & Thonn.) A. Chev.
1927 - A. arabica var. adstringens (Schumach. & Thonn.) Bak. f. 1930 -
A. nilotica var. adstringens (Schumach. & Thonn.) Chiov. 1932 -
A. nilotica var. adansoniana (Dubard) A.F. Hill. 1940 - A. nilotica subsp.
adstringens var. adstringens Rob. 1948 - A. nilotica subsp. adstringens
var. adansonii (Guill. & Perr.) Rob. 1948 - A. adstringens (Schumach. &
Thonn.) Berhaut 1954 - A. nilotica subsp. Adansonii (Guill. & Perr.)
Brenan 1957)

— Gousses =+ spiralées, 1égérement constrictées entre les graines

(Gousse glabre - Involucelle dans le tiers inférieur du pédoncule
- Feuilles portant jusqu’a 20 paires de folioles - Glomérules
de fleurs créme a blanchitre - Arbre pouvant atteindre 10 m a
cime plus ou moins arrondie - Jeunes rameaux glabres ou
glabrescents) :

A. tortilis (Forssk.) Hayne 1827

subsp. raddiana (Savi) Brenan var. raddiana 1957 - « seing »
des Ouolofs, « Talha » ou « Tahl » des Maures
(= Acacia raddiana Savi 1830 - A. fusciculata Guill., Perr. & A. Rich. 1832

- A. tortilis var. lenticellosa Chiov. 1932 - A. rortilis forma raddiana Rob.
1948)

* Especes a gousses déhiscentes papyracées + falciformes et
constrictées entre les graines

— Gousses de couleur brune, pouvant atteindre 1 cm de large -
Glomérules (fleurs jaune vif) de 12-15 mm de diametre -
Feuilles plus longues que les épines stipulaires a (2)3-7(8) paires
de pennes - Ecorce pulvérulente rouge a vert/gris pale - Arbre de
6-12m:

A. seyal Del. 1813 - « sourour » des Ouolofs, « sadra bed » des
Maures

var. seyal Oliv. 1871

(= Acacia stenocarpa Hochst. ex A, Rich. 1847 - A. flava (Forssk.) Schweinf.
var. seyal (Del.) Rob. 1948)

— Gousses brun rougedtre, atteignant au plus 0,5 cm de large -
Glomérules (fleurs jaune vif) de 8-10 mm de diametre - Feuilles
plus courtes que les épines stipulaires a 1-2 (3) paires de pennes -
Ecorce brunitre, 4 verdatre brillante, non poudreuse, pouvant se
peler - Arbustede l a6 m:

A. ehrenbergiana Hayne 1827 - « tamat » des Maures

(= Acacia ehrenbergii Nees 1828 - A. flava (Forssk.) Schweinf. 1896 -

A. seyal sensu A. Chev. 1934 non Del. - A. flava var. ehrenbergiana
(Hayne) Rob. 1948)



2V L’acacia au Sénégal

Répartition géographique et écologie

Dans ce paragraphe, nous nous référerons aux zones écoclima-
tiques distinguées par Trochain (1940) et Giffard (1974). La
carte 1 est issue, aprés modifications, de 1’ouvrage de Giffard. Les
limites des domaines et secteurs écoclimatiques sont établies selon
les moyennes pluviométriques 1931-1960 (traits continus). Sont
par ailleurs indiqués les glissements méridionaux de ces mémes
domaines ou secteurs compte tenu des données plus récentes
1971-1980 (traits discontinus).
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Carte 1 - Zones écoclimatiques au Sénégal et glissement méridional des
isohyétes (d'aprés Trochain, 1940 et Giffard, 1974) - traits continus : donnees
pluviométriques 1931-1960 - traits discontinus : données pluviométriques
1971-1980.
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Les différentes zones sont ainsi caractérisées pluviométriquement :

Domaine sahélien : 200 - 250 / 550 - 600 mm
— secteur sahélo-saharien : 200 - 250 / 350 - 400 mm
— secteur sahélo-soudanien : 350 - 400 / 550 - 600 mm

Domaine soudanien : 550 - 600 /1250 - 1350 mm
— secteur soudano-sahélien : 550 - 600 / 900 - 1000 mm
— secteur soudano-guinéen : 900 - 1000 / 1250 - 1350 mm

Domaine guinéen ;: > 1250 - 1350 mm

Faidherbia albida

F. albida a une large répartition en Afrique (cf. cartes dressées par
Ross, 1966, Vassal er al., 1977, Brenan, 1983, CTFT, 1988). Les
races A et B sont présentes en mélange au Sénégal. Possible dans
les trois domaines écoclimatiques, cette espece a son optimum éco-
logique entre 500 et 800 mm, c’est-a-dire essentiellement dans le
secteur soudano-sahélien ot ¢elle affectionne les sols sableux. Plus
au nord (jusqu’au fleuve et au deld) elle supporte bien les longues
saisons seches et se développe sur des sols sablo-argileux profonds
alluvionnaires grace a un systéme racinaire mixte atteignant la
nappe phréatique. On peut éventuellement I'observer a travers le
Sahara dans les oueds du Hoggar ou du Tassili N’ Ajjer.

Acacia

Nous considérerons les espéces des deux sous-genres dans leur dis-
tribution du sud au nord du Sénégal en les situant globalement dans
leurs domaines et secteurs écoclimatiques de prédilection.

Sous-genre Aculeiferum

L’A. kamerunensis n’est présent que dans le domaine guinéen ot il
se trouve en limite septentrionale de son aire. Il fréquente les lieux
humides de Casamance, notamment les bosquets de Palmiers 2
huile des riziéres. Cette espéce sarmenteuse du « groupe pennata »
affectionne les bas-fonds et zones inondées. Elle s’étend plus au sud
vers la Guinée Bissau, la Sierra Leone, le Libéria, la Cote d’'Ivoire,
le Togo, le Nigéria et le Cameroun (Vassal ef al., 1977).

Le secteur soudano-guinéen sénégalais est propice au développe-
ment de D’espece A. dudgeoni, plus particulierement prés de
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Kédougou et dans la réserve du Niokolo-Koba. Cette espece se
trouve ici a sa limite occidentale qui passe entre Dalafi et Tam-
bacounda (Nongonierma, 1977). Elle mord particllement sur le
secteur soudano-sahélien (isohyéte 800 mm). On I’observe plus au
sud jusqu’au nord de la Cote d’Ivoire, du Ghana, du Togo et du
Bénin.

L’espece A. macrostachya est relativement tolérante sur le plan plu-
viométrie puisqu’on la rencontre dans la « fourchette » 500-
1600 mm. Elle est surtout présente dans les savanes et fourrés du
domaine soudanien ot elle fréquente les cuirasses ferrugineuses, les
éboulis latéritiques et versants érodés (en association fréquente avec
Combretum micranthum).

A. polyacantha subsp. campylacantha s’observe dans des limites
écoclimatiques assez voisines de celles d’A. macrostachya, c’est-a-
dire principalement dans le domaine soudanien. Cet acacia colo-
nise les sols frais, humides et riches, parfois lourds. Fréquent sur
argiles alluviales, il manifeste une préférence pour les nappes
phréatiques élevées. C’est un taxon a large répartition, présent de
Dakar a I’Ethiopie. Au sud du Sénégal, Trochain (1940) note sa
présence possible dans les galeries forestieres du domaine guinéen.

A. ataxacantha est surtout présent dans les secteurs soudano-
sahélien et sahélo-soudanien. Au sud, il s’associe aux savanes sur
cuirasses latéritiques qu’il tend souvent a envahir aprés défriche-
ments. Il forme souvent des fourrés avec Combretum micranthum.
On I'observe aussi dans des galeries forestieres. Son extension sahé-
lienne est vaste, allant de Dakar jusqu’a I’ Afrique orientale.

Le gommier A. senegal (var. senegal) a la distribution la plus sep-
tentrionale parmi les espéces du sous-genre Aculeiferum. Il a une
préférence pour des pluviométries moyennes comprises entre 200 et
600 mm c’est-a-dire pour le domaine sahélien (secteurs sahélo-
saharien et sahélo-soudanien). Il affectionne particulierement les
sols sableux profonds (dunes fossiles, sols bruns rouges subarides,
sols ferrugineux tropicaux) mais s’observe aussi sur sols limoneux,
bruns argileux sous de plus fortes pluviométries (jusqu’a 800 mm -
secteur soudano-sahélien). Ses peuplements dépassent le fleuve
Sénégal au nord. Sa limite ouest se situe a une centaine de kilo-
metres de la cote (nord-est de Tivaouane). Son aire transsahélienne
s’étend jusqu’a I’ Afrique orientale (Brenan, 1983).
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Sous-genre Acacia

L’A. sieberana a’extension la plus méridionale au sein de ce sous-
genre. On I'observe dans les domaines sahélien et soudanien, sou-
vent sur sols lourds et frais, dans des bas-fonds, mais aussi parfois
sur sols sableux. Nongonierma (1977) signale la variété sieberana
du sud-mauritanien et du Sénégal jusqu’en Afrique orientale alors
que la variété villosa est plutdt de tempérament soudanien et se pré-
sente souvent isolément dans les savanes boisées jusqu’aux zones
préforestieres.

A. nilotica subsp. tomentosa affectionne les terres argileuses et frai-
ches des bords de cours d’eau et de marécages. Cette sous-espéce
colonise particulierement les zones soumises aux inondations (sub-
mergées 3 a 4 mois) dans un couloir géographique situé de part et
d’autre du fleuve Sénégal jusqu’aux galeries forestieres inondées
entre Goudiry et Bakel.

A. nilotica subsp. adstringens a une aire nettement plus vaste allant
du secteur sahélo-saharien au secteur soudano-guinéén. Ce taxon ne
présente pas la méme hygrophilie que la sous-espece tomentosa. On
peut I’observer sur les ergs morts septentrionaux, les latérites, dans
les champs de mil abandonnés mais aussi dans les dépressions. Plus
au sud, il colonise souvent des sols argileux.

A. seyal var. seyal a une aire d’influence allant du secteur sahélo-
saharien au secteur soudano-sahélien, c’est-a-dire dans une zone
ol la pluviométrie varie de 200 a 1000 mm environ (Vassal et al.,
1977). L'espéce prospere essentiellement sur des sols argileux
mais s’observe sur des sols pierreux, dans des zones de cultures
abandonnées voire en bas de pentes, prés des mares et au bord des
marigots. C’est ’arbre caractéristique des régions semi-arides
marquant de sa présence les paysages sahéliens du Sénégal a la
Somalie.

A. ehrenbergiana, parfois confondu avec A. seyal, a un tempéra-
ment écologique beaucoup plus xérophile. Son optimum pluvio-
métrique se situe autour de 300-400 mm dans le secteur
sahélo-saharien (vallées seches et talus). L'espéce supporte
50/100 mm de pluie sur sols sableux. Elle est ainsi signalée dans
différents secteurs a travers tout le Sahara (Celles et Maniére,
1980). Elle est présente dans le sud marocain. Au Sénégal, elle se
cantonne dans I’extréme nord, aux alentours du fleuve Sénégal.
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A. tortilis subsp. raddiana est un taxon marquant des paysages dans
le domaine sahélien ou il forme parfois des peuplements purs. On
I’observe sur différents types de sols : rocailleux, sableux (ergs
morts), latéritiques, voire sablo-limoneux et affectionne aussi les
points d’eaux temporaires ou permanents ainsi que les abords des
puits. Il est présent du Sénégal a 1’ Afrique orientale et a 1’ Arabie
méridionale. Trés xérophile, cet acacia abonde notamment en
Mauritanie et se retrouve en abondance au nord du Sahara. Il sup-
porte en effet des pluviométries de I’ordre de 50 mm et résiste bien
aux importantes différences de températures 3.

Principales utilisations

I’ organisation, par I’Orstom et ’Isra, d’une réunion sur « 1’acacia
au Sénégal » témoigne de I'importance accordée a ce genre de
Légumineuses pour la valorisation économique du pays.

Les acacias, en particulier sahéliens, sont, depuis la nuit des temps,
diversement exploités par les populations des différentes ethnies.
D’une fagon générale, ils constituent tous plus ou moins une
source traditionnelle de bois d’ceuvre ou de feu ainsi que de four-
rage aérien. Certains sont plus connus pour leur production de
tanins, de gomme arabique, leurs usages en médecine tradition-
nelle ou pour leur aptitude a enrichir les sols en azote grace aux
symbioses bactériennes. Nous signalerons ici les principaux
usages des especes autochtones.

Bois d’ceuvre

Le bois de Faidherbia albida est jaune clair et relativement facile a
travailler notamment pour la fabrication d’ustensiles de cuisine. 11
n’est pas tres durable.

Le Nebneb (A. nilotica subsp. adstringens) et le Gonakié (A. nilo-
tica subsp. tomentosa) sont connus pour leur bois trés dur (cceur),

souvent difficile a travailler, de couleur brun rougeitre, parfois
veiné. Les utilisations sont nombreuses : outils divers, ustensiles de

3 Larbre fameux dit « du Ténéré » (Niger) était un Acacia subsp. raddiana.
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cuisine, construction, batellerie, charronnage. Le bois de Gonakié
est particulierement durable. Il r€siste bien a I’eau et aux termites.

Le bois d’A. sieberana sert a la fabrication de divers ustensiles. Il a
I'inconvénient d’étre facilement attaqué par les insectes. Celui
d’A. senegal, assez dur, est susceptible d’étre utilisé en ébénisterie.
A. polyacantha subsp. campylacantha présente un bois coloré (rosé
a rouge brun, veiné de noir), durable, facile a polir, que I’on exploite
pour la réalisation d’outils agricoles, piquets, efc.

Charbon de bois

Le bois d’A. nilotica fournit un charbon de bois de treés bonne qua-
lit€. Pour ce type d’utilisation signalons, entre autres, les especes
polyacantha (subsp. campylacantha), tortilis (subsp. raddiana) et
senegal.

Fourrage aéerien

On connait le réle éminent joué sur ce plan par I’espece Faidherbia
albida. Sa phénologie foliaire inversée assure au bétail un apport
fourrager considérable et de grande qualité nutritive en saison
seche. Les gousses, trés riches en protéines et glucides (moyenne
annuelle de 120 a 140 kg par arbre mesurée a Bambey), ont une
valeur nutritive double de celle d’une bonne herbe de savane.
Notons aussi que A. nilotica est un excellent fourrager qui aug-
menterait notablement la production de lait. Un arbre de la sous-
espece romentosa peut produire autour de 80 kg de gousses par an.
Par ailleurs on a montré que 6 kg environ d’écorce d’A. seyal pour-
raient suffire comme alimentation d’une vache produisant autour
de 51 de lait.

Tanins

Parmi les especes riches en tanins (écorces, gousses), nous retiendrons
notamment Faidherbia albida, A. nilotica®, A. polyacantha (subsp.
campylacantha), et A. tortilis (subsp. raddiana). On utilise particulie-

4 Liste a laquelle il conviendrait d’ajouter I'espéce non autochtone
A. farnesiana.



28V

L’acacia au Sénégal

rement les tanins d’Acacia nilotica subsp. tomentosa extraits des
gousses vertes ou des écorces qui en contiennent respectivement
30-32 % et 20 % environ. Les gousses de la sous-espéce adstringens
sont légérement moins riches en tanin. Notons que les copeaux de
bois de cceur d’A. polyacantha subsp. campylacantha donnent une
sorte de cachou employé pour la teinture et le tannage.

Gomme arabique
(voir ce volume les articles de J.-C. Fenyo et M. Dione — J. Vassal)

Plusieurs espéces d’Acacia exsudent de la gomme en saison séche,
suite a des blessures naturelles ou artificielles. Cet hydrocolloide
polysaccharidique est trés recherché dans différents domaines
industriels (confiserie, pharmacie, alimentation diététique, ingré-
dients alimentaires, colles, efc.) en raison de ses propriétés émulsi-
fiantes, stabilisantes et épaississantes. Produite par différentes
especes (A. ehrenbergiana, A. nilotica, A. seyal, A. sieberana,
A. tortilis (subsp. raddiana), A. polyacantha subsp. campylacantha,
A. senegal), la gomme arabique est, depuis les temps les plus recu-
Iés, exploitée par ’homme a travers le Sahel, notamment comme
ingrédient alimentaire, anti-inflammatoire, diurétique, pour 1’im-
pression et ’apprét des étoffes. La meilleure gomme est dure,
claire, tres hydrosoluble, de faible viscosité et a pouvoir rotatoire
négatif. A cet égard ’exsudat d’A. senegal présente les meilleures
caractéristiques (viscosité moyenne de 16 ml/g - rotation spécifique
voisine de — 30°) d’ou les différents travaux pluridisciplinaires
engagés sur cette espéce (voir notamment Vassal et al. 1992) et les
essais de plantations expérimentales et industrielles entrepris a tra-
vers le Sahel, notamment au Sénégal, en vue d’optimiser et rationa-
liser la production. La production sénégalaise s’est ralentie (autour
de 30000 tonnes 2 la fin des années 80) du fait des aléas climatiques
mais pourrait retrouver un plus haut niveau, compte tenu de I’avan-
cée des connaissances, si les choix de politique agricole étaient
assortis de moyens suffisants et d’une volonté de persévérance dans
le contexte climatique incertain du Sahel. Un effort particulier de
promotion de certaines espéces gommieres autres que A. senegal
serait utile (Vassal et Dione, 1993). Il pourrait concerner notamment
les A. polyacantha subsp. campylacantha, A. sieberana, A. seyal
(gomme « Talh » du Soudan) et A. ehrenbergiana.
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Phytothérapie

Les gommes sont souvent utilisées contre la dysenterie ou les ulcéra-
tions. Celles d’A. seyal auraient des vertus aphrodisiaques. On
emploie certaines gousses pour stopper les saignements, favoriser les
cicatrisations des ulcéres ou calmer la toux (A. nilotica.). Les écorces
de Faidherbia albida sont désinfectantes (décoctions), fébrifuges et
antitussives (infusions); machées, elles sont antiodontalgiques
(comme les racines d’A. nilotica subsp. adstringens). Celles
d’A. senegal et d’A. polyacantha subsp. campylacantha soignent les
ulcérations de I’estomac, les cedemes et la dysenterie. Elles sont aussi
vermifuges et guérissent les maladies de peau (A. tortilis subsp. rad-
diana). Les feuilles ont des vertus anti-inflammatoires et pectorales
(A. ataxacantha). Celles de A. macrostachya, consommées en quan-
tit€ suffisante, stoppent la propagation des venins de serpents.
D’autres ont des vertus fébrifuges, anti-dermatoses (A. kamerunen-
sis) ou permettent de lutter contre les inflammations oculaires
(A. nilotica subsp. tomentosa). Les extraits de racines d’A. polyacan-
tha subsp. campylacantha sont reconstituants et antisyphilitiques.
Les décoctions de racines de Faidherbia albida sont antivomitives.
Les macérats racinaires d’A. ataxacantha sont utilisés pour lutter
contre les parasitoses intestinales et pour cicatriser les plaies.

Utilisations diverses

Les tiges des especes sarmenteuses servent a faire des liens ou des
cordages (A. ataxacantha, A. kamerunensis). On tresse également
des cordes avec les racines d’A. senegal. Les feuilles et les écorces
d’A. kamerunensis servent comme toxique de péche.

Amélioration et stabilisation du sol

Grice a leurs associations symbiotiques les acacias sensu lato sont
susceptibles d’assimiler I’azote atmosphérique ct de le restituer au
milieu d’oul I’amélioration sensible des sols depuis longtemps
constatée ct exploitée (voir ce volume). Cette aptitude est parti-
culierement connue chez Faidherbia albida, dont I’importante
couronne enrichit par ailleurs le sol grice a I’apport d’une volu-
mineuse litiere. L’association de cet arbre a différentes cultures
traditionnelles (Mil, Arachide...) assure des rendements remar-
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quables. Notons que cette espece, comme la plupart des acacias,
joue un rdle écologique complémentaire en favorisant la fixation
du sol grace a un systéme racinaire mixte trés développé. Cette
double aptitude a fixer et améliorer les sols place les acacias au
premier rang dans toute politique de restauration de milieux arides
dégradés tels que les milieux sahéliens.

Conclusion

Bien qu’en nombre restreint au Sénégal, les especes d’acacias
(sensu lato) constituent généralement des éléments marquants des
paysages de ce pays, que ce soit dans les milieux préforestiers, les
savanes ou les steppes. Certaines d’entre elles comme Faidherbia
albida, Acacia senegal, A. seyal ou A. nilotica jouent a divers titres
un rdle déterminant dans les équilibres écologique et économique
du pays en favorisant 1’activité agricole (par la fixation et la restau-
ration des sols) et en garantissant les ressources essentielles (bois
d’ceuvre ou de feu, fourrage) ou complémentaires (utiles en tant que
monnaie d’échange comme la gomme arabique). Un tel équilibre
est nécessairement fragile du fait d’une emprise humaine souvent
treés forte, mal contrdlée (surcharge pastorale, surexploitation des
ligneux producteurs de gomme ou de bois) et aggravée du fait d’un
assechement climatique latent depuis pres de 30 ans. Des actions
appropriées ont été entreprises par les organismes en charge des
régions les plus fragilisées dans le tiers septentrional du pays : elles
se sont traduites par des aménagements sylvo-pastoraux (comme le
projet sénégalo-allemand) ou des plantations villageoises (du type
Probovil), projets réalistes impliquant notamment des especes
d’acacias. La plantation expérimentale de gommiers mise en ceuvre
a la station de recherches forestieres de M’Biddi (ISRA) a ouvert de
nouvelles perspectives d’exploitation rationnelle du gommier
Acacia senegal (ce volume).

Ce colloque axé sur « I’ Acacia au Sénégal » arrive a point nommé
pour fédérer les efforts de recherche en vue de mieux appréhender
la biologie de I’arbre in situ (interactions avec les organismes asso-
ciés, stress 1ié a la sécheresse, aux saignées, etc.), I’évolution de
leurs peuplements, leur reproduction ainsi que leurs potentialités
génétiques en vue de I’amélioration des especes. Il traduit une avan-
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cée prometteuse des connaissances sur la biologie et I'écologie des
acacias qui laisse bien augurer de la place que ceux-ci peuvent
occuper dans une large perspective d’amélioration du potentiel éco-

nomique au Sénégal.
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Dynamique des
interactions arbre-herbe
en milieu sahélien

Influence de I'arbre sur la structure et
le fonctionnement de la strate herbacée

Michel Grouzis,
Ecologue

Elie Akpo,
Botaniste-écologue

Introduction

Les écosystemes sahéliens subissent une forte dégradation en raison
de la péjoration des conditions climatiques et de I’anthropisation
croissante (Grouzis et Albergel, 1989). Cette situation est préjudi-
ciable aux conditions de vie des populations et a I’économie des
pays sahéliens, puisque la végétation spontanée constitue la base de
I’alimentation des troupeaux et que la production vivriere repose sur
la culture pluviale.

Un des problemes des plus urgents a résoudre dans les régions sahé-
liennes est la reconstitution des écosystemes dégradés. Elle doit
reposer sur l’association herbacées-ligneux afin de concilier les
nécessités de la production herbacée (cultures, especes pastorales)
et la stabilité du milieu apportée par les ligneux en raison de leur
moins grande sensibilité aux perturbations de I’environnement.

La compétition pour I’eau entre arbres (Berger et al., 1996) et entre
arbre et herbe a tres souvent été évoquée dans les modeles de fonc-
tionnement et d’aménagement des savanes (Walker et Noy-Meir,
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1982 ; Knoop et Walker, 1985 ; Fowler, 1986 ; Walker, 1987 ; Belsky,
1990). Pourtant, de nombreux auteurs ont montré que dans les
milieux semi-arides les arbres favorisent non seulement les facteurs
microclimatiques (Tiedeman et Klemmedson, 1977; Kellman,
1979 ; Bernhard-Reversat, 1982 ; Ovalle et Avendano, 1988) mais
augmentent aussi la diversité et la production de la strate herbacée
(Ovalle et Avendano, 1987 ; Coughenour et al., 1990 ; Vetaas, 1992).
On peut donc considérer que les arbres augmentent la production
des cultures et des herbages a travers les pratiques agroforestiéres et
sylvo-pastorales (Kessler et Breman, 1991).

En Afrique, de nombreux travaux ont été conduits dans les zones
sub-humides (moyennes des précipitations annuelles entre 500 et
1500 mm) (Sanford er al., 1982; Georgiadis, 1989; Belsky et al.,
1989 ; Weltzin et Coughenour, 1990 ; César, 1991), mais les interac-
tions arbre-herbe ont été peu étudiées dans les zones plus arides (pré-
cipitations annuelles inférieures a 300 mm). De méme, les propriétés
écophysiologiques des espéces autochtones utilisables dans les amé-
nagements sont loin d’étre bien cernées (Ullman, 1985 ; 1989).

L’ objectif du programme de recherche « Arbre/herbe en zone sahé-
lienne » a €té d’étudier les interactions des ligneux et des herbacées
afin de préciser les relations de compétition ou de complémentarité
entre ces deux composantes de I’écosysteme. Il s’agissait de carac-
tériser les niches exploitées et les mécanismes mis en jeu pour ’uti-
lisation des ressources, notamment 1’eau et les éléments nutritifs. La
connaissance des propriétés écophysiologiques des especes et des
processus d’allocation des ressources permet de mieux définir les
moyens techniques a mettre en ceuvre pour régénérer des écosys-
temes dégradés, 1'objectif étant la recherche de la stabilité du
milieu. Elle permet également de sélectionner les espéces autoch-
tones les plus appropriées, compte tenu de leurs performances rela-
tives & la tolérance, a la sécheresse et a I'enrichissement du sol.

Les recherches réalisées de 1988 2 1994 par le Laboratoire d’Eco-
logie Végétale ont porté sur la région de Souilene (Ferlo, nord Séné-
gal, 280 mm de pluies annuelles) et sur celle de Dahra, plus au sud
(450 mm de pluies annuelles). Elles s’articulent autour de deux axes :
(1) la dynamique des interactions arbre/herbe, c’est-a-dire I’étude
de I'influence de I’arbre sur la structure et le fonctionnement du
couvert herbacé;
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(2) le fonctionnement hydrique et les réponses adaptatives des
especes ligneuses, notamment les Acacia, a aridité.

Cette partie de notre travail a eu pour but de définir I’effet de 1’arbre
sur la structure spatiale de la strate herbacée et de rechercher I’exis-
tence d’especes herbacées strictement inféodées aux biotopes sous
couvert. Nous avons caractérisé I’influence de 1’arbre sur le niveau
de production de la phytomasse épigée et hypogée, sur le déroule-
ment des cycles de vie des espéces herbacées, sur la composition
minérale de la strate herbacée et, par 1a, sur 'immobilisation d’élé-
ments minéraux.

Les caractéristiques des niches écologiques sous et hors couvert
(fertilité du sol, microclimat) ont été identifiées. Sur le plan de I’ex-
ploitation des ressources pastorales, 1’effet de I’arbre sur la produc-
tion et la qualité des herbages a été apprécié.

@ Méthodologies

L approche repose essentiellement sur des relevés de végétation et
des conditions de milieu (fertilité du sol [N, P, Cl, microclimat
[température et humidité relative de 1’air, température du sol, rayon-
nement global]) hors et sous couvert ligneux.

Les investigations ont ét€ menées a 1’échelle des communautés
végétales (influence de ’arbre sur la composition floristique) et a
I’échelle de la station écologique (influence de I’arbre sur la phéno-
logie et la production de la strate herbacée, et sur le bilan hydrique).

o

o

. Résultats

Influence de l'arbre sur la structure
et la phénologie de la strate herbacée

L’arbre modifie la structure spécifique de la végétation en modifiant
la composition floristique et en augmentant significativement la
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richesse floristique (Grouzis et al., 1991 ; Akpo, 1993). Les espéces
caractéristiques du couvert ligneux, généralement des sciaphytes et
des hygrophytes, sont dans leur grande majorité des dicotylédones
(Amaranthaceae, Convolvulaceae, Cucurbitaceae) ou des monoco-
tylédones a feuilles larges (Brachiaria, Panicum [Poaceae],
Commelina [Commelinaceae), Stylochiton [Araceae]). Les espéces
caractéristiques des milieux découverts, généralement des xéro-
phytes, appartiennent dans leur majorité a la famille des Poaceae 2
feuilles étroites plus ou moins enroulées (Eragrostis, Leptothrium,
Aristida...).

Les cycles phénologiques des especes caractéristiques des biotopes
hors et sous couvert montrent une différence fondamentale (Akpo et
Grouzis, 1993). Le cycle phénologique des especes hors couvert est
plus précoce et se caractérise par une durée plus courte (25 jours en
moins). En raison de la succession de vagues de germination, cette
différence est atténuée au niveau du groupement végétal.
I”accomplissement normal des cycles phénologiques des ligneux et
des herbacées montre qu’il n’y a apparemment pas d’interaction
compétitive entre les especes ligneuses dominantes étudiées
(Balanites, Acacia tortilis) et la strate herbacée.

Sur le plan structural, il a été possible de confirmer que la végétation
herbacée sahélienne est organisée en mosaiques de communautés
élémentaires (Akpo, 1993 ; Akpo et Grouzis, 1995), déterminées par
deux facteurs essentiels : I'éclairement déterminé par le couvert
ligneux et le gradient hydrique généré par la topographie.

Influence de l'arbre sur la production
et la composition minérale de la strate
herbacée

La production de phytomasse épigée est 1,5 a 3 fois plus élevée sous
I’ombrage qu’a I’extérieur. Pour les mémes conditions écologiques,
les productivités moyennes sont 2 & 3 fois plus €levées (Grouzis et
Akpo, 1997). En atténuant les effets des déficits pluviométriques,
1’ombrage accroit d’un facteur 5 I’efficience en eau de la strate her-
bacée sous couvert.
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Le couvert ligneux favorise aussi la phytomasse racinaire. Bien
qu’une distinction entre les racines des ligneux et celles des herba-
cées n’ait pas €té possible, on peut admettre, compte tenu du déca-
lage important entre les deux courbes de production, que la quantité
de racines des herbacées dans la phytomasse racinaire sous 1’arbre
est plus importante que celle observée a I’extérieur (Grouzis et
Akpo, 1997). Le rapport entre la phytomasse hypogée et la phyto-
masse totale est plus élevé a I'extérieur, indiquant ainsi des condi-
tions plus xériques au niveau de ce biotope.

L’enrichissement des tissus des herbacées en cations majeurs et en
N et P est toujours plus important sous I’ombrage, entralnant des
restitutions plus importantes (Akpo, 1993 ; Akpo er al., 1995). Cela
explique que les flux d’éléments minéraux entre le sol et la végéta-
tion passent essentiellement par la strate herbacée.

Influence de l'arbre sur la régénération

L’arbre améliore la régénération de certaines espéces ligneuses
(Akpo et Grouzis, 1996). C’est Acacia tortilis qui offre le couvert le
plus favorable a la régénération. Globalement, c’est Boscia senega-
lensis qui est 'espéce la plus favorisée, suivie par Balanites aegyp-
tiaca, Calotropis procera et Acacia tortilis.

Influence de I'arbre sur les conditions
écologiques

Les résultats ont aussi permis de montrer que les meilleures perfor-
mances de la strate herbacée sous ombrage sont dues, en zone sahé-
lienne, & des conditions écologiques plus favorables. Ainsi, le
facteur de transmission du rayonnement global est de I'ordre de
20 %, tandis que la part du rayonnement photosynthétique actif qui
traverse le feuillage des arbres pour atteindre la strate herbacée est
de 49 %. Par rapport a ’extérieur, la température est moins élevée
sous I’arbre quel que soit le moment considéré dans la journée. Au
moment du maximum, un écart de 6 °C a pu &tre observé entre les
deux biotopes (Akpo, 1993). De méme, un écart de 5 °C a pu é&tre
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enregistré entre la température du sol a2 10 cm de profondeur sous et
hors couvert ligneux. Par ces différents effets 1’arbre réduit donc les
conditions d’évaporation.

L’arbre augmente la fertilité¢ des sols. Cette fertilité est envisagée
sous I’angle du bilan nutritif et de la réserve hydrique des différents
biotopes. La matiere organique est 2 a 5 fois plus élevée pour 1’ho-
rizon de surface (0 & 10 cm) et 1,5 fois pour I’horizon plus profond
(50 cm) sous I’ombrage que dans la zone découverte. La qualité de
la matiére organique (C/N) montre que 1’humification est quasi
inexistante. Les teneurs en N sont 2 fois plus élevées sous I’om-
brage pour 1'horizon de surface. En profondeur, cette différence ne
représente plus que 4 %. Un rapport de méme ordre de grandeur est
observé pour P (Akpo, 1993). Sous ombrage, nous avons par
ailleurs montré I’'importance de 1’avifaune sur les apports en N et
en P (Tréca et al., 1996).

Sous le couvert de 1’arbre, la quantité de précipitations arrivant au
sol est plus faible de 13 % par rapport a I’extérieur en raison de I’in-
terception par le feuillage de I’arbre. Mais, du fait de I’écoulement
le long du tronc, la pénétration est meilleure et ce sol reste sensi-
blement plus humide. Il présente par ailleurs un dessechement
ascendant. Hors couvert, la réhumectation est plus précoce ; 1’asse-
chement se fait de maniére descendante (Nizinski et al., 1992).

Dans les conditions sahéliennes, 1’impact positif de 1’arbre sur la
strate herbacée est principalement ddi a 1’amélioration des disponi-
bilités en eau et a I’augmentation de la fertilité du sol.

L’amélioration des conditions hydriques sous ombrage est impu-
table aussi bien a la réduction de 'ETP (Schoch, 1966) qu’a une
meilleure infiltration (Tiedeman et Klemedson, 1977; Kessler et
Breman, 1991).

L’ augmentation de la fertilité du sol sous couvert ligneux est
largement due a la chute du feuillage des arbres (Belsky ez al.,
1989; Claude et al., 1991). Bernhard-Reversat et Poupon (1980)
pensent cependant que ’enrichissement du sol sous ombrage
serait plus di a la décomposition de la végétation herbacée qu’a la
litiere des arbres, tandis que Menaut et al. (1985) rapportent que le
turn-over des racines est probablement plus important que 1’accu-
mulation de la litiere épigée. L'aptitude de certaines espéces,
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notamment les légumineuses, 2 fixer [’azote atmosphérique de
I’air a aussi €t€ évoquée pour expliquer le relevement du niveau
de fertilité¢ du sol sous ombrage (Gérakis et Tsangarakis, 1970;
Shearer et al., 1983). Bien que ce mécanisme soit possible, di-
verses raisons telles I’amélioration de la tencur en azote sous
des especes non légumineuses comme Balanites et Adansonia
(Bernhard-Reversat, 1982), la limitation de la fixation de ’azote
dans les conditions sahéliennes en raison du faible niveau de phos-
phore et des séveres conditions d’alimentation en eau (Hogberg,
1986), conduisent a limiter son effet.

Conclusion

En milieu sahélien, I’arbre favorise donc les conditions édapho-cli-
matiques de développement de la strate herbacée. Au niveau du sys-
ttme d’exploitation, cet effet se traduit par une amélioration des
conditions d’élevage, d’une part par son action a travers la strate
herbacée (production, matieére azotée digestible, énergie) et d’autre
part par son action propre (production de feuilles, apport de matiere
verte pendant 9 mois de I'année : Akpo et Grouzis, 1992).

Notons enfin que 1’augmentation de la production des herbages
sous le couvert ligneux peut étre due a des réponses adaptatives des
especes herbacées aux conditions microclimatiques du couvert
(Maranga, 1986; Weltzin et Coughehour, 1990; Grouzis et al.,
1993).

L’étude conduite sur I’influence de I’arbre sur le fonctionnement de
la strate herbacée a montré un effet bénéfique de I’arbre en zone
sahélienne. Des travaux menés actuellement en zones plus humides
du Sénégal (800 a 1200 mm de précipitations annuelles) montrent
que les résultats ne sont pas généralisables. En effet, dans les zones
plus méridionales, le couvert, bien que favorisant la diversité spéci-
fique de la strate herbacée, inhibe fortement la production. Des tra-
vaux complémentaires sont en cours pour préciser les interactions
arbre/herbe en fonction du facteur limitant régional.
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i Introduction

L’utilisation des especes autochtones dans les opérations de réhabili-
tation nécessite une bonne connaissance de leurs réponses adaptatives
aux contraintes du milieu. La dynamique de la végétation ligneuse en
milieu sahélien (Poupon et Bille, 1974; Piot et Diaité, 1983 ; Grouzis
et al., 1996) laisse supposer que les différents taxons présentent d’im-
portantes différences dans leurs réponses aux contraintes écologiques.
Contrairement aux milieux savanicoles d’ Afrique du Sud (Bate et al.,
1982) et d’ Amérique du Sud (Goldstein et Sarmiento, 1987 ; Sobrado,
1986; Borchet 1994), les connaissances sur le fonctionnement
hydrique des especes sahéliennes sont relativement peu développées
(Ullman, 1985 ; 1989; Eyog Matig et Dreyer, 1991). Nous avons
cherché a caractériser le régime hydrique de différents taxons, notam-
ment les Acacia qui sont les especes dominantes des formations sahé-
liennes, 1’équilibre sol/plante et I’action des facteurs microclimatiques
et internes de la plante sur le fonctionnement stomatique.
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. Matériels et méthodes

Six esptces ont été étudiées dans le site de Souiléne (16° 21° N - 15°
26’ W). Le choix de ces espéces a été déterminé par la dynamique de
leur population (Lawesson, 1990). Deux especes (Combretum gluti-
nosum et Acacia senegal) sont en régression, deux especes (Balanites
aegyptiaca et Boscia senegalensis) sont en extension et deux especes
(Acacia tortilis et Ziziphus mauritiana) sont relativement stables.
Cet ensemble permet de réunir le type biologique 2 feuillage persis-
tant (Boscia, Balanites, Combretum) et le type a feuillage caduc
(Acacia tortilis, A. senegal et Ziziphus). La variabilité du comporte-
ment en fonction du gradient climatique a été suivie pour A. tortilis
sur les zones de Dahra (15° 21’ N - 15° 26’ W) et de Souilene.

L’humidité du sol a été évaluée par la méthode neutronique (Sonde
SOLO 25) et son potentiel hydrique mesuré a 1’aide d’un psychro-
metre PCT-50-30-SE.

Des mesures instantanées et des observations en continu ont permis
de caractériser les parameétres hydriques de la plante. Les méthodes
instantanées autorisent des mesures ponctuelles de 1’état d’hydra-
tation de la plante, a I’échelle horaire. Elles portent sur le potentiel
hydrique foliaire (chambre a pression PMS 1001) et 1a conductance
stomatique (porometre a diffusion LICOR-1600). Les parametres
microclimatiques ont été enregistrés a 1’aide d’une chaine d’acqui-
sition automatisée (Rocheteau, 1994).

¢ Résultats et discussion

Régime hydrique en milieu naturel

Syndrome du fonctionnement hydrique : relation avec
la phénologie et la situation phytogéographique

Les résultats relatifs aux différentes especes sahéliennes ont €t€ rap-
portés afin de situer le comportement des deux especes d’Acacia :
A. senegal et A. tortilis.
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L’examen de I’ensemble des données concernant le régime
hydrique des 6 espéces permet de dresser un syndrome de fonction-
nement hydrique de chaque espéce et de les regrouper en 3 types qui
correspondent 2 leur situation phytogéographique (Fournier, 1995;
Berger et al., 1996).

Combretum glutinosum, dont 1’aire de répartition est centrée sur les
zones climatiques soudano-sahélienne et nord-soudanienne, se
trouve sur le site expérimental de Souilene, en limite nord et séche
de son aire de répartition. Cette espéce présente des potentiels de
tension de séve, ou potentiels hydrostatiques, toujours trés élevés :
les plus bas voisinent -1 MPa, ce qui indique 1’existence de condi-
tions hydriques trés favorables. La différence entre le potentiel de
tension de séve minimal et la tension de séve de base donne I’am-
plitude journali¢re maximale de tension. Elle permet d’apprécier de
manigre indirecte Iintensité du flux transpiratoire (TRP) de 1'indi-
vidu en milieu de journée. Ce flux est toujours important et varie
peu dans le temps, indiquant des niveaux de transpiration élevés en
toutes saisons. Ces deux éléments permettent de faire I’hypothése
d’une conductance hydraulique du systéme sol-plante (K, ) €élevée et
relativement stable au cours du temps. En effet, le potenticl de ten-
sion de seve de la plante au cours de la journée dépend du potentiel
de séve de base (Tb) et de la chute de potentiel de tension, liée a
I’intensité de la transpiration. Les deux termes sont reliés par la
relation

T

seve — Ty, - TRP/ Kh

dans laquelle TRP représente la transpiration et K, la conductance
hydraulique. Cette relation n’est applicable que dans le cas o K
est constante au cours des saisons. Dans le cas de Combretum glu-
tinosum, 1’hypothése d’une conductance hydraulique élevée et
stable semble confortée par le fait que TRP/ K| varie peu. Les déter-
minations indirectes de K, par la mesure de la vitesse de récupéra-
tion, montrent également que K, varie peu. On sait que cette espece,
représentée par de rares individus, est en voie de régression. Il est
probable que les individus qui survivent sur le site expérimental se
trouvent dans des situations exceptionnelles, trés favorables au
point de vue hydrique. Cependant, ’examen superficiel des lieux
d’implantation des individus ne permet pas de détecter des particu-
larités, comme par exemple un ruissellement associé a des bas-
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fonds. Une étude approfondie du sol et de la répartition de I’enraci-
nement devrait apporter des éléments de réponse.

Le deuxiéme groupe correspond & 2 especes a feuillage persistant
(Balanites et Boscia) dont I’aire s’étend sur des territoires plus au
nord, qui couvrent la zone climatique saharo-sahélienne et méme
saharienne. Ces espéces sont caractérisées non seulement par
des potentiels de tension de séve de saison séche trés bas (-5 a
-2,5 MPa), mais surtout par des potentiels de tension de seve de
saison humide qui restent bas (-3 a -2 MPa). Il faut cependant faire
une distinction entre ces 2 espeéces car leurs niveaux moyens de
potentiel de tension de séve ainsi que la variabilité intersaisonniére
sont tres différents. Boscia, par son feuillage persistant et impor-
tant, sa conductance stomatique élevée, a des niveaux de transpi-
ration toujours tres élevés, ce qui n’est pas le cas de Balanites.

Le troisieéme groupe rassemble les espéces a feuillage caduc, qui ont
une aire de répartition centrée par rapport a la zone climatique du
site de Souilene. Celle de Acacia senegal est la mieux centrée sur la
zone sahélienne « sensu stricto » ; celle de Acacia tortilis est déca-
lée sur la zone saharo-sahélienne, et celle de Ziziphus mauritiana
sur la zone sahélo-soudanienne. Les potentiels de tension de séve
atteints en saison s&che varient entre -1,6 et -2,7 MPa. Ces valeurs
relativement basses entrainent une réduction de la transpiration et,
par conséquent, de fortes variations saisonnieres de I’intensité du
flux transpiratoire. Ces variations peuvent étre attribuées essentiel-
lement 4 la perte du feuillage mais peut-&tre également a la réduc-
tion de la conductance stomatique.

Augmentation rapide du potentiel de tension de base
en pleine saison séche

Chez Acacia senegal, le potentiel de tension de séve subit une
brusque augmentation en saison séche (fin février-mars). Cette aug-
mentation, de 0,6 2 1,1 MPa, ne correspond a aucun événement plu-
viométrique, puisque les pluies ne débuteront que plus de 3 mois
apres. Une variation identique, mais de moindre intensité, s’observe
sur Acacia tortilis et sur Ziziphus mauritiana. Une augmentation de
0,84 MPa a aussi été observée chez A. tortilis a Dahra. Dans tous les
cas, ce phénomene apparait lorsque 1’espece a perdu la totalité ou
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une grande partie du feuillage. Il précede de plusieurs semaines le
début du débourrement des bourgeons, qui a lieu lui-méme avant
I’arrivée des pluies. Cette « précession foliaire » (Le Houérou,
1989) est fréquemment observée sous les tropiques (Bullock et
Solis-Magallanes, 1990 ; Borchert, 1994) et son déterminisme a été
abondamment discuté (Daubenmire, 1972).

Dans notre étude, une augmentation du potentiel de tension de seve,
a potentiel hydrique constant, pourrait étre obtenue par une diminu-
tion du potentiel osmotique de la séve brute, liée par exemple & un
transfert de solutés des cellules de stockage vers le xyléme. Ce der-
nier paramétre n’ayant pas été mesuré, il est difficile d’affirmer
I’existence d’un tel processus. Cependant, il a été observé chez
d’autres espéces ligneuses, dans des conditions similaires. Une
étude des modifications du potentiel osmotique de la séve xylé-
mique et de la conductance hydraulique des rameaux serait a entre-
prendre pour consolider cette hypothese.

Equilibre entre potentiel de tension de séve et état
hydrique du sol

Le suivi du comportement des différentes espéces en saison humide
a permis de montrer nettement que 1’on se trouve loin de 1’équilibre
thermodynamique sol-plante. La plupart des especes ligneuses
(Acacia senegal, A. tortilis, Combretum et Ziziphus) et des especes
herbacées qui colonisent le sol a cette saison, présentent des poten-
tiels de tension tres élevés (-0,05 et -0,5 MPa), indiquant par 1a que
le potentiel hydrique du sol est voisin de O sur la tranche exploitée
par les espéces herbacées. Les potentiels de tension les plus élevés
observés en saison des pluies sont respectivement de -1,71 MPa et
-3,0 MPa chez Balanites et Boscia. Il est manifeste que ces deux
plantes sont loin de 1’équilibre hydrique avec le sol. Un phénoméne
semblable a été observé par Sobrado (1986) dans les foréts tropi-
cales séches du Venezuela et par Kuppers er al. (1987) sur différentes
especes d’Eucalyptus en Australie. Les mécanismes physiologiques
qui empéchent I’équilibre thermodynamique entre ’eau du sol et
I’eau de la plante seraient dus a I’évitement de la resaturation hy-
drique totale et a I'existence d’une trés forte résistance hydraulique
dans le trajet sol/plante (Berger et al., 1996). Cette derniére se situe-
rait vraisemblablement au niveau des racines.
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Modélisation du fonctionnement stomatique
Procédure de modélisation

Sur la base d’un modele dont les composantes partielles ont ¢té pro-
posées par différents auteurs, nous avons essayé d’établir, a partir
d’observations in situ, un schéma des réponses des Acacia aux fac-
teurs du milieu.

La procédure de modélisation, déja utilisée par Fournier (1995), est

basée sur la méthode proposée respectivement par Jarvis (1976) et
Chambers er al. (1985).

Les relations connues entre la conductance stomatique (Gs), le
rayonnement photosynthétiquement actif (PAR), la température de
la surface foliaire (Tf), le déficit de pression de vapeur de 1’air (D)
et le potentiel de tension de séve (Ts) constituent la base du modele.
En supposant que chacun de ces paramétres agit de facon indépen-
dante sur la conductance stomatique (Gs), I’équation générale
s’écrit :

Gs = Gsmax * G(PAR) * G(D) * G(Tf) * G(Ts) * G(CO,)

avec Gsmax : conductance maximale mesurée, chaque G représen-
tant une fonction partielle empirique normalisée (0 £ G £ 1) de cha-
cune des variables : PAR, D, Tf, Ts et CO,.

Le déficit de pression de vapeur D a ét€ remplacé par le gradient de
pression de vapeur saturante entre la feuille et I’air (D.P.V.S.). La
fonction relative au CO, a ét€ €liminée car la pression partielle de
ce gaz peut étre considérée comme constante au cours des saisons.
L’équation devient alors :

Gs = Gsmax * G(PAR) * G(D.P.V.S.) * G(Tf) * G(Ts)
Nous avons retenu (Fournier, 1995 ; Diouf, 1996) :
(1) le modele exponentiel de Jones (1983) pour le rayonnement :
G(PAR) =1 - EXP(-PAR/K1)

avec PAR : valeur mesurée du rayonnement; K1 : constante empi-
rique estimée 2 partir du rayonnement minimal permettant d’obte-
nir une conductance stomatique maximale.
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(2) le modele linéaire (Farquhar er al., 1980) pour le déficit de pres-
sion de vapeur saturante :

G(D.P.VS.) =1 - (K2 * (D.P.VS. - D.P.V.S))

avec D.PV.S_ : valeur du gradient de pression de vapeur saturante
entre 1’air et la feuille déclenchant la fermeture des stomates; K2 :
constante d’ajustement empirique.

(3) le modele de Feng er al. (1990) basé sur I’équation d’ Arrhénius
pour la température foliaire

G(Tf) = [K3 * EXP(-K4/Tf)] / 11 + (K5 * EXP((K6é/ Tfop) -
(K6/Tf)))]

avec Tf : température de la feuille en ° C; Tfop : température de la
feuille en ° C au maximum de Gs; K3, K4, K5, et K6 : constantes
empiriques des parametres du modele.

(4) le modele exponentiel (Jarvis, 1976) pour le potentiel de tension
de seve

G(Ts) =1 - [EXP * ((Tsmax - Ts)/K7)]

avec Ts : tension de séve mesurée en MPa; Tsmax : tension de seve
maximale pour que Gs = 0; K7 : constante empirique estimée a par-
tir des données.

Détermination des paramétres du modéle

Pour caractériser la réponse de la conductance stomatique a ces dif-
férents paramétres, nous avons déterminé, pour chaque facteur, les
autres étant considérés comme non limitants, 1’équation de la
courbe enveloppe des points expérimentaux constituant le nuage.
Les points situés sous cette enveloppe ont diverses origines, qui
selon Webb (1972), peuvent étre dus : a I'interaction d’un autre fac-
teur, a la variabilité biologique et/ou tout simplement aux erreurs de
mesure.

Les fonctions partielles ont été appliquées aux données expérimen-
tales couvrant toute notre période d’étude a Souilene et & Dahra.

Le domaine de valeurs (tabl. 1) couvre bien ceux communément ren-
contrés en zone sahélienne. Ils est suffisamment large pour permettre
d’établir les ajustements entre facteurs.
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Espéce Site Référence Parametres
PAR D.PV.S. Ti Ts
(umol.m2.s°1) (kPa) (°C) (Mpa)
Acacia senegal Souiléne Fournier 154-1870 0,4-5,7 26,5-40,1 -1,2/-3,5
(1995) (94) (94) (94) (54)
Acacia tortilis Souiléne Fournier 25-1940 0,1-6,1 18,9-42,9 -0,6/-3,1
(1995) (187) (187) (187) (187)
Acacia tortilis Dahra Diouf 23-2190 0,91-8,3 20-43,5 -0,48/-3,9
(1996) (99) (99) (99) (99)
I Tableau 1

Domaine de variation des valeurs expérimentales utilisées pour

la détermination des facteurs du modéle (PAR : Rayonnement
photosynthétiquement actif; D.PV.S. : déficit de pression de vapeur
saturante; Tf : Température foliaire ; Ts : potentiel de tension

de séve). Les nombres d'observations figurent entre parenthéses.

A titre d’exemple, la figure 1 donne, pour A. tortilis dans les sites
de Souiléne (Fournier, 1995) et de Dahra (Diouf, 1996), les rela-
tions entre la conductance stomatique normalisée (Gs) et les diffé-
rents parametres étudiés. Les valeurs retenues des constantes sont
rassemblées dans le tableau 2.

Espeéce et Origine Référence Constantes

K1 K2 K3 K4 K5 K6 K7
A.tortilis (Souiléne) Fournier (1995) 189 0,32 13,1 71,1 0,278 351,5 0,262
A.tortilis (Dahra) Diouf (1996) 166 0,164 3158 180,2 0,334 6525 0,533

I Tableau 2
Valeurs des constantes empiriques du modéle.

On peut noter sur la figure 1a qu’une Gs de 90 % est obtenue pour
un rayonnement de 1’ordre de 500 umol.m-2.s™! 2 Dahra comme 2
Souilene.

La figure 1b montre 3 principales phases de la réponse de la Gs en
fonction de la température foliaire (TT) :

— dans la premiére, la Gs augmente avec Tf et atteint un maximum
a partir de 31 °C a Dahra comme a Souilene ;
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I Figure 2
Relation entre la conductance stomatique mesurée et la
conductance stomatique calculée a partir du modéle pour Acacia
tortilis & Dahra. En trait plein, la bissectrice (1:1) et en tirets,
la régression linéaire entre les valeurs mesurées et les valeurs
calculées par le modéle.

— dans la seconde phase, la Gs maximale présente 4 Dahra un pla-
teau entre 31 et 37 °C; a noter qu’une température foliaire optimale
moyenne (Tfop) de 34 °C a été retenue dans le modele ;

— dans une troisiéme phase, on assiste pour les 2 sites, a une baisse
irréversible de la Gs lorsque Tf continue a augmenter.

On peut noter sur la figure 1c que la Gs maximale est obtenue pour
des valeurs faibles du D.P.V.S. On remarque une baisse de la Gs a
partir d’un déficit de 2,7 kPa a Dahra (méme si la plante arrive a
maintenir une Gs de 89 % jusqu’a une valeur du D.P.V.S. de 3,3 kPa
a Dahra et de 3,2 kPa a Souilene). A partir de cette valeur, les défi-
cits croissants engendrent une chute linéaire de Gs jusqu’a des
minima atteints pour des valeurs de ’ordre de 8 kPa a Dahra et de
5 kPa a Souilene.

Enfin, il apparait sur la figure 1d que Gs reste maximum dans la
gamme de Ts de -0,5 a-1,5 MPa pour les deux sites. La diminution
de la Gs s’amorce a partir d’une Ts de -1,5 MPa. Toutefois, une Gs
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de 90 % est conservée jusqu’a une Ts de -2,70 MPa a Dahra et de
2,14 MPa a Souiléne.

Le modele permet de montrer que la conductance stomatique maxi-
male est obtenue pour une action combinée des diftérents facteurs
dans les proportions suivantes :

— rayonnement supérieur ou égal 2 500 umol.m2.s°! pour les deux
sites ;

—D.P.VS. inférieur ou égal a 2,7 kPa & Dahra et de 3,2 kPa a
Souiléne;

— température foliaire comprise entre 31 et 37 °C a Dahra et de
31 °C a Souilene ;

— tension de séve supérieure ou égale a -1,5 MPa pour les deux sites.

Pour A. senegal a Souiléne, les valeurs rapportées par Fournier (1995)
sont les suivantes :

- PAR : 910 pmol.m2s!; D.PV.S. : 2,2 kPa ;
-Tf:33°C; Ts:-1,5 MPa.

Des différences apparaissent entre les deux espéces notamment pour
le PAR et le D.P.V.S.

Comparaison des valeurs calculées
et des valeurs observées

La figure 2 donne, pour A. tortilis a Dahra, la relation entre la conduc-
tance stomatique mesurée et la conductance stomatique calculée a
I’aide du modgle général. Cet ajustement est hautement significatif
(p = 0,001) pour un coefficient de détermination de 0,80.

Les relations obtenues par Fournier (1995) a Souiléne sont :
— pour A. fortilis : Gsc = 1,08 (+ 0,12) Gsm - 0,0052 =71 % ;
— pour A. senegal : Gsc = 0,98 (£ 0,16) Gsm - 0,024 12 = 69 %.

Pour les deux espéces, il apparait qu’une pente voisine de 1 avec un
écart-type incluant la bissectrice est obtenue.

Le modele peut étre considéré comme acceptable puisqu’il n’en-
gendre pas des différences d’estimation importantes par rapport aux
mesures in situ de la conductance. Les fonctions partielles choisies
sont donc représentatives.
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Bien que ce modele puisse convenir pour la prédiction de la Gs et
I’interprétation des mesures réalisées au champ, il faut souligner
qu’il peut avoir des limites qui sont ici a ’origine de la sous-esti-
mation. On peut distinguer principalement :

— les interactions entre les facteurs environnementaux ;
— les gammes de valeurs restreintes de certaines variables.

Des différences interspécifiques sont notables. Cependant, A. torti-
lis présente un comportement physiologique similaire pour les deux
sites du Sahel sénégalais. En effet, les différences qui semblent exis-
ter dans les réponses de cette espece entre les deux sites sont dues
plus particulitrement a la différence dans les gammes des valeurs
observées, notamment pour la température foliaire, qu’a de réelles
différences du fonctionnement hydrique intersites. Ceci met |’ac-
cent sur la nécessité d’effectuer de nombreuses observations dans
une gamme de valeurs suffisamment large pour couvrir le maximum
de variabilité du parametre observé.

. Conclusion

Le suivi en conditions naturelles des variations saisonni¢res du
potentiel de tension de séve et de la conductance stomatique, en
relation avec les facteurs du milieu, a permis de caractériser le fonc-
tionnement hydrique de quelques especes du Sahel sénégalais. Sur
le plan du régime hydrique, les Acacia étudiés (A. tortilis et A. sene-
gal) se caractérisent par :

— des valeurs intermédiaires du potentiel de tension de séve atteintes
au cceur de la saison seche (-1,6 a4 -2,7 MPa contre 1MPa pour
Combretum glutinosum et -5 et -2,5 MPa pour Balanites et Boscia);

— une forte remontée du potentiel de tension de séve en saison
séche; ce caractere est probablement lié 2 la remobilisation des
solutés et prépare trés certainement le débourrement ;

— un relatif équilibre thermodynamique sol-plante au cours de la
saison des pluies, contrairement a Balanites et Boscia
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—une forte variation de I'intensité transpiratoire liée essentielle-
ment a la perte du feuillage.

L’identification des relations entre la conductance stomatique et
certains facteurs du milieu et de la plante a permis de modéliser le
fonctionnement stomatique des Acacia et de préciser les valeurs
seuils des différents parametres. Des différences interspécifiques
sont notables, alors que les différences intersites pour une méme
espéce semblent étre plus liées a la gamme des valeurs observées.

Si les travaux réalisés sur le comportement des especes ligneuses
par les méthodes écophysiologiques classiques ont permis d’appor-
ter des connaissances originales sur des espéces sahéliennes jusqu’a
maintenant peu connues, et de mettre en évidence certains proces-
sus (remontée de la tension de séve en pleine saison s€che, désé-
quilibre sol/plante chez certaines especes pendant la période
favorable), 1l reste néanmoins a compléter ces résultats par des don-
nées sur les consommations réelles en eau des différents taxons.
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§ Introduction

Acacia tortilis est une espece ligneuse clé des écosystémes et agro-
systémes des zones les plus arides d’Afrique (White, 1983). Mais
les études écophysiologiques sur son adaptation a I’aridité et son
fonctionnement hydrique sont rares (Fagg et Greaves, 1990) et se
limitent & la caractérisation du fonctionnement foliaire durant
quelgues journées (Ullman, 1989). L’approche exploratoire menée
initialement par le laboratoire d’Ecologie Végétale de 1’Orstom 2
Dakar a permis d’identifier plusieurs caracteres potentiels d’adap-
tation (Nizinski er al., 1994 ; Fournier, 1995; Berger et al., 1996;
Diouf, 1996) : exploitation latérale des réserves hydriques du sol,
feuillage caduc, fermeture stomatique précoce, ajustement 0Smo-
tique. Ces travaux ont souligné 1'intérét d’une approche plus quan-
titative du fonctionnement hydrique global pour progresser dans
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I’étude et ensuite analyser les conséquences sur les interactions
arbre-herbe. Pour les différents systémes agroforestiers tropicaux,
le besoin de quantification est systématiquement retrouvé lors du
bilan des connaissances (Sanchez, 1995). Une approche quantitative
en continu du fonctionnement hydrique global est devenue possible
grice aux méthodes thermo-électriques de mesure des flux de seve
brute (Valancogne et Granier, 1993).

L’objet du présent travail est donc, par |’intermédiaire de la mesure
des flux de séve, de quantifier la consommation en eau d’un indi-
vidu moyen et de préciser la contribution du pivot racinaire au cours
de la saison. De plus, on essaiera d’identifier les relations entre la
dynamique saisonniere des flux et les déterminismes majeurs que
sont la demande évaporative, la phénologie foliaire et la disponibi-
lité en eau.

. Matériels et méthodes

Site d’étude

Le site d’étude se localise dans la zone sylvo-pastorale du Nord
Ferlo, dans le nord du Sénégal. Le climat de la région est sahélien
sensu stricto avec une moyenne des précipitations annuelles de
282 mm (1918-1990, Dagana) affectée d’un coefficient de varia-
tion élevé (37 %) (Akpo, 1993). La saison des pluies s’étale sur
environ 2 a 3 mois entre juillet et septembre. Les températures
maximale et minimale de 1’air sont de 41° et 22 °C dans le mois
le plus chaud (mai) et de 31 et 14 °C dans le mois le plus frais
(janvier). L’évapotranspiration potentielle est en moyenne de

2031 mm an’l.

Le paysage de la zone se caractérise par des formations dunaires de
faible amplitude, non orientées, délimitant de petites dépressions
fermées. Le peuplement végétal représente une steppe trés ouverte a
épineux constituée d’une strate herbacée, principalement composée
de graminées annuelles, parsemée d’arbres et d’arbustes en densité
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plus élevée dans les dépressions (Poupon, 1980). La strate arbores-
cente est principalement composée d’Acacia tortilis (Forsk.) Hayne
ssp. raddiana (Savi) Brenan, de Balanites aegyptiaca (L.) Del et de
Boscia senegalensis (Pers.) Lam. La densité moyenne de ligneux est
de 124 individus ha™! avec pour les trois espéces, la proportion d’in-
dividus et le recouvrement des couronnes au sol suivants : Acacia
tortilis, 22 et 24 % ; Balanites aegyptiaca, 31 et 13 %; Boscia sene-
galensis, 44 et 2 % (Akpo, 1993), soit un recouvrement global rela-
tivement élevé de 38 %. Le site expérimental se situe a proximité du
village de Souiléne (16°20°39”N, 15°25’40” W), il englobe sur 1 ha
le haut d’une dune jusqu’au bas de pente, la ligne de plus grande
pente du site étant de 1,6 %. On a choisi d’étudier spécifiquement un
bosquet de 3 individus d’Acacia rortilis de taille moyenne et une sur-
face herbacée hors couvert. Les arbres ont en moyenne une hauteur
de 7 m, une circonférence au sol de 0,64 m (+0,05) et une surface
projetée de la couronne de 30 m? (+ 10,8).

Le sol appartient au groupe des sols « Diéri », sols brun-rouges, fai-
blement évolués, formés sur matériau sableux pauvre en argile
(Maignien, 1965). Les teneurs moyennes en sable, argile, matiére
organique, azote et phosphore total (P,O5) sont respectivement de
90 %, 6 %, 1,8 %o, 0,15 %o, 0,3 %o dans le premier metre de sol. Le
sol est profond et relativement homogéne jusqu’a la profondeur
maximale explorée (4,0 m). La profondeur de la nappe phréatique
se situerait aux environs de 40 m d’apres le puits fonctionnel a pro-
ximité du site.

Mesure des flux de seve
Principe

La densité de flux de séve brute est mesurée par la méthode de
Granier (1985, 1987). Le principe est que la circulation de la seéve
refroidit par convection une sonde chauffée a puissance constante.
Le capteur est constitué de deux aiguilles contenant des thermo-
couples Cuivre/Constantan montés en opposition. Elles sont insé-
rées radialement dans le bois ou xyleme, au dela du cambium. Un
écart de 10 cm environ sépare I’aiguille chauffée de la deuxi¢me
aiguille en amont du flux, qui a pour objet de suivre la température
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du milieu avant chauffage. La décroissance de 1’écart de tempéra-
ture entre les deux sondes est reliée a la densité de flux par une for-
mule empirique, validée en laboratoire sur de nombreuses espéces
et des matériaux poreux synthétiques :

Ju = 4,284 [(dTo - dTu) / dTu] 123!

avec Ju, densité de flux de seve en l.dm2h!; dTo, écart de tempé-
rature maximal a flux nul en (v (40(v/° C); dTu, écart de tempéra-
ture en présence de flux. Le flux de séve total traversant 1’organe
conducteur est alors estimé par la relation : Fu = Ju * Sa

avec Sa, surface d’aubier ou surface conductrice totale en dm?2,

D’une journée a I’autre, les variations du contenu en eau de la par-
tie aérienne des arbres sont négligées et la transpiration journaliére
est assimilée au flux de seve total cumulé sur 24 heures. La préci-
sion relative des flux journaliers est estimée a 10 % (Cabibel et Do,
1991a).

Les fluxmeétres de Granier ont été pour une part fournis par la société
UP (Ruffinistr. 16, 80637 Munchen) et pour une autre part, fabriqués
au laboratoire a Dakar.

Echantillonnage

La densité de flux de seve dans les troncs est évaluée a partir de I’in-
sertion de 3 fluxmeétres disposés a 120° (Nord, Nord-Est, Sud-Est)
a environ 1,25 m du sol sur chacun des 3 arbres. Chaque fluxmétre
est protégé du rayonnement direct par un déflecteur. La densité de
flux dans les pivots racinaires est suivie a partir de 1’insertion de 2
fluxmetres a environ -0,60 m, nettement sous le départ des racines
primaires de surface, sur chacun des 3 arbres. Une excavation de
1 m de diametre sur 1 m de profondeur autour du tronc a été réali-
sée pour permettre I’installation et le contr6le de 1’état du matériel.
Elle est recouverte par des panneaux amovibles.

Les flux totaux sont obtenus en affectant a la densité moyenne des
flux dans le tronc (n = 9) et dans le pivot racinaire (n = 6) les sur-
faces conductrices estimées par des relations statistiques établies
avec le diametre extérieur. Les valeurs moyennes de surface s’ave-
rent équivalentes entre les troncs (1,75 dm?) et les pivots racinaires
(1,82 dm?), ce qui souligne le diametre important des pivots.
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Correction des gradients de température

Les cinétiques de contrble réalisées en absence de chauffage de la
sonde « chaude » révelent que I’hypothese d’une température équiva-
lente entre les deux niveaux d’insertion des sondes n’est pas vérifiée
dans les conditions d’étude. Un gradient positif de 0,5 a 1,0 °C appa-
rait systématiquement la nuit, il s’annule voire devient négatif le jour.
Ce gradient ne peut &tre négligé, car il induit en particulier une sures-
timation de dTo dont les conséquences sur les valeurs de flux peuvent
étre trés importantes. Dans I’exemple de la figure 1, sans correction,
ce phénomene conduit a une surestimation de la densité de flux de
86 %. Ce probléme, inhérent a des situations de forts rayonnements a
I’intérieur des couverts et de proximité du sol, a déja été signalé (Do,
1987). La correction par I’intermédiaire de corrélations avec des para-
metres climatiques (Cabibel et Do, 1991a; Guttierrez et al., 1994) est
lourde et peu adaptée a des suivis de longue durée. La nouvelle
méthode proposée est illustrée par la figure 1. La mesure de dTu brut,
réalisée a ’heure juste, est suivie d’une coupure du chauffage durant
15 minutes avec mesure du gradient final, ce qui permet de calculer
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I Figure 1
Exemple du signal du fluxmétre de Granier avec coupure
périodique du chauffage. Coupures durant 15 minutes
pour la mesure du gradient vertical de température effectuée
le 28 novembre 1995 (capteur 39S0; scrutation 2min 30s).
(-} dTu brut; (A) dTu corrigé
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automatiquement un dTu corrigé pour chaque capteur. Le choix des
durées de chauffage et de coupure résulte d’une optimisation fondée
sur des tests in situ. La procédure est permise par I’introduction, dans
le circuit d’alimentation des résistances, de relais commandés par une
centrale (Campbell Ltd, 21X).

Les écarts maxima de température a flux nul se stabilisent aprés une
décroissance a une valeur caractéristique de chaque systéme cap-
teur-bois environ 20 jours apres installation.

Mesures climatiques et évapotranspiration
potentielle (ETP)

Les données climatiques (température, humidité relative, rayonne-
ment global, vitesse du vent et précipitation) sont enregistrées loca-
lement avec un pas de temps horaire.

L’évapotranspiration potentielle de référence est calculée a 1'échelle
journaliére selon la formule de Penman avec les coefficients adaptés
a la zone pour la formule de Brunt (Riou, 1975 ; Choisnel et al., 1992).

Mesure de 'humidité du sol et estimation
de I'évapotranspiration réelle (ETR)

L’humidité du sol est suivie jusqu’a 4,0 m de profondeur par mesure
neutronique (humidimétre SOLO 25, Nardeux S.A., Les Ulis,
France). Un étalonnage gravimétrique unique est utilisé entre 0,10
et 4,00 m (R2 = 0,985, n = 30). La densité apparente qui varie entre
1,45 et 1,55 sur le profil, a été déterminée par mesure gamma
(gamma-densimétre CPN 501, Campbell Pacific Nuclear Lid,
Martinez-CA, USA). Le profil hydrique a la capacité au champ a été
obtenu par expérience de ressuyage in situ (stock moyen sur 1,0 m :
78 mm). Les profils hydriques a -1,6 MPa sont obtenus a partir des
mesures sur échantillons a pF 4,2 (stock moyen sur 1,0 m : 25 mm).
Le dispositif suivi présente 3 tubes sous couvert et 3 tubes hors cou-
vert. Les mesures sont réalisées périodiquement tous les mois en
saison séche et tous les 15 jours en saison des pluies.

L évapotranspiration réelle (ETR) est estimée par 1’intermédiaire
d’un bilan hydrique simplifié du sol sur la tranche 0 - 4,00 m,
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négligeant le ruissellement, le drainage et les remontées capil-
laires :

ETR=P-dS,,,

avec P, précipitations cumulées entre les deux dates de mesure;
dS,_, o variation de stock hydrique (final - initial). Les ETR sous
couvert et hors couvert sont obtenues a partir de la moyenne des
3 tubes.

Suivi de la phénologie foliaire

Selon le méme rythme que le suivi hydrique, les stades phénolo-
giques de I’ensemble des individus d’Acacia tortilis de la parcelle
contrdlée (40) sont décrits selon la méthode visuelle proposée par
Grouzis et Sicot (1980). Pour la feuillaison, ce sont V1 : bour-
geonnement, pas de feuilles développées; V2 : début de feuillai-
son, bourgeons foliaires et feuilles épanouies sur plus de 10 % et
moins de 50 % des rameaux; V3 : pleine feuillaison, feuilles en
majorité épanouies; V4 : début de sénescence, feuilles jaunis-
santes ou séches sur plus de 10 % et moins de 50 % des rameaux ;
VS5 : sénescence, feuilles séches et chute des feuilles. Ces stades
sont transformés en indice qualitatif de feuillaison : minimal (1),
pour les stades V1 et V5; intermédiaire (2) pour les stades V2 et
V4 ; maximal (3) pour le stade V3.

%

. Résultats

i

Cinétique horaire des densités de flux

La figure 2 montre un exemple de cinétique horaire des densités
moyennes de flux dans les troncs et les pivots racinaires pour la
période du 8 au 13 mars, durant laquelle le rayonnement global a
varié fortement (de 500 & 7000 w.m™2,j1), avec des traces de pluie le
9 mars. Dans cette période de transition entre la saison séche
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« fraiche » et la saison séche « chaude », les valeurs maximales
observées en milieu de journée se situent entre 0,6 et 0,8 1.dm2.h!.
A T’échelle horaire, il apparait une forte concordance entre le rayon-
nement global et les densités de flux, ce qui est attendu, le rayonne-
ment solaire étant le moteur de l'ouverture stomatique et de
I’ascension de la s¢ve. Mais la concordance est moins nette a
I’échelle journaliére. On peut noter le synchronisme et I’équivalence
des densités de flux dans le tronc et dans le pivot racinaire. Par rap-
port aux valeurs moyennes représentées, si les cinétiques de chaque
capteur s’averent trés synchronisées, les niveaux des maxima sont
hétérogenes. La taille des écarts types de la figure 2 illustre ce point,
les coefficients de variation évoluant entre 30 et 50 %, et la variabi-
lité est aussi grande intra-arbre que inter-arbre. Ceci a deux consé-
quences : pour des arbres de ce diameétre, il est important d’implanter
plusieurs capteurs par individu; d’autre part, la précision relative de
la moyenne obtenue est faible (environ 30 % dans ce cas).

L’intégration sur 24 h des densités de flux permet de calculer une
densité cumulée et d’estimer la transpiration journaliére par unité de
surface conductrice de bois.

14 T 1200
.08+ + 1000 —
= £
3 L 800 =
S 0,61 =
= Fa)
x o
3 1600 ©
)] [
© 0,44 g
@ ]
K7 400 ¢
& 5
2 o2l : g

T 200

ol , LN LN 0

0 12 0 12 0 0

Temps (heure)

I Figure 2
Exemple de cinétique horaire de densité de flux de séve.
Enregistrements effectués entre le 8 et le 13 mars 1996.
(-) moyenne tronc (n = 9) et écart type des maxima,
(--) moyenne pivot racinaire (n = 6) ; | rayonnement global.
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Evolution décadaire de la densité de flux
etde I'ETP

La demande évaporative exercée sur le peuplement végétal est ana-
lysée par 1’évolution décadaire de I'ETP (fig. 3). Elle se situe entre
4 et 6 mm. j'1 en saison séche « fraiche », elle atteint ses maxima en
saison séche « chaude », 7 2 9 mm.j, et décroit avec la saison des
pluies pour rejoindre des valeurs entre 5 et 7 mm.j-\.

Contrairement a 1’échelle horaire, 1a densité de flux journaliére dans
le tronc présente, a I’échelle de la saison, une évolution opposée a
celle de ’ETP : elle est maximale en saison s¢che « fraiche » en jan-
vier-février, entre 6 et 8 1. dm2j!, quasi-nulle en mai au plus fort
de la saison séche « chaude », puis remonte ensuite lentement pour
atteindre 4 2 5 1.dm?2j! en fin de saison des pluies. Comme 2
1’échelle horaire, ces valeurs moyennes sont associées a une forte
variabilité (fig. 3). En correspondance avec I’ETP, la représentation
des moyennes décadaires tend a lisser les évolutions.

Les densités de flux suivies dans le pivot racinaire sont systémati-
quement similaires a celles suivies dans le tronc. Les surfaces

12 10

Je (L.dm=j1)

Temps{mois)

Saison séche froide  Saison séche chaude Saison humide

- -
- o

P Bt -
-t L a4 ot

I Figure 3
Evolution saisonnigre de la densité de flux de séve cumulée
et de I'évapotranspiration potentielle. Mesures effectuées en 1996.
(O) moyenne décadaire tronc (n = 9) et erreur type ; (A) moyenne
décadaire pivot racinaire (n = 6) ; (-) ETP Penman décadaire.
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conductrices étant équivalentes (1,8 dm?), cette similitude signifie
que le flux transpiratoire provient essentiellement du fonctionne-
ment du pivot racinaire, méme en saison des pluies. En consé-
quence, la contribution des horizons de profondeur a I’alimentation
hydrique serait majeure, ceci sans pouvoir donner une définition
précise des horizons colonisés par le pivot, car seul un trajet initial,
vertical jusqu’a un métre de profondeur, est observé.

La consommation maximale (en flux total), enregistrée en saison
séche fraiche, est de 14 1.j!, soit environ 0,5 mm.j! en se rapportant
a la surface projetée de la couronne foliaire. Le cumul sur 9 mois,
entre janvier et septembre, représente environ 1900 litres d’eau.

Phénologie foliaire

A T'échelle saisonniere, la phénologie foliaire détermine vraisem-
blablement les flux. La représentation schématique de trois niveaux
de feuillaison 2 partir des stades phénologiques rend compte en par-
tie de cette relation (fig. 4). En particulier, le nivean minimal de

indice de feuillaison

J F M A M J J A S (0]
Temps (mois)

I Figure 4
Evolution saisonniére de la densité de feuilles vertes; indice de
feuillaison entre un niveau minimal (1) et un niveau maximal (3)
obtenu a partir des stades phénologiques (cf. méthodes).
(A) moyenne du site (n = 40) et écart-type ; (O) moyenne
des arbres instrumentés (n = 3)
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feuillaison dans les mois de mai et juin coincide avec la période oli
les flux sont au plus bas. Les premieres feuilles apparaissent avant
la saison des pluies, I’essentiel du développement foliaire coincide
ensuite avec la saison des pluies, le niveau « maximal » se mainte-
nant de septembre 2 janvier-février, soit durant 4 4 5 mois de saison
seéche. Sur le site contrdlé de 1 ha, la situation est relativement
homogene par rapport aux trois arbres instrumentés (fig. 4), mais il
existe une hétérogénéité plus forte dans I’ensemble du paysage.

Précipitations et ETR

En 1996, la saison des pluies a été déficitaire avec des pluies de faible
intensité (maximum de 26 mm.j!) et inégalement réparties, compor-
tant 30 jours quasiment sans pluies en juillet (fig. 5). Le cumul de
150 mm est inférieur de 45 % a la moyenne annuelle. Le cumul des
pluies en 1995 avait été plus favorable (250 mm).

Les ETR calculées a partir de la variation du stock hydrique du sol
dans la tranche 0 - 4,00 m sont équivalentes sous-couvert et hors-cou-
vert et ne rendent pas compte de la consommation en eau des arbres
(fig. 5). En effet, les ETR calculées sont nulles de janvier a mai et sui-
vent ensuite la distribution des pluies avec une valeur maximale de
2,3 mm.j’! fin aoiit. Ce constat améne deux hypothéses. La premiére
est que le prélévement hydrique des arbres concerne des horizons
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I Figure 5
Précipitations et évapotranspiration réelles sous-couvert et hors-
couvert. | précipitations; (A) moyenne ETR hors couvert
(n = 3); (O) moyenne ETR sous couvert (n = 3) et écart type
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inférieurs 8 4,0 m et que ’ETR estimée n’intégre que 1’évaporation du
sol et la transpiration des herbacées. La deuxie¢me est que le volume
exploré latéralement par I’'intermédiaire du pivot (ex : entre 1,0 et
4,0 m de profondeur) est trés important et que la variation d’humidité
du sol est trop faible pour étre pergue par la sonde a neutrons. En effet,
une consommation moyenne de 10 1j"! affectée & une surface au sol
ne serait-ce que deux fois supérieure a celle de la couronne projetée,
induit une diminution mensuelle du stock de 5 mm, que la précision
de la sonde ne permet pas d’appréhender sur une telle épaisseur de
sol. Mais cette hypothése est difficile & défendre sur une période de
5 mois car le cumul deviendrait décelable, 3 moins que la surface au
sol a considérer soit encore beaucoup plus grande. Cette analyse doit
aussi tenir compte de la disponibilité en eau sur le profil.

Profils hydriques et disponibilités en eau

Les profils hydriques sous couvert et hors couvert sont similaires en
terme de disponibilité en eau. La représentation des profils respec-
tivement le plus sec et le plus humide montre que I’humectation
n’excede pas 0,6 m de profondeur (fig. 6). Au dela, 1’eau est trés peu
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I Figure 6

Profils hydriques du sol sous-couvert (a) et hors-couvert (b).
(A) 03/05/96 en saison séche (n = 3); (O) 14/08/96 en saison des
pluies (n = 3) et écart type; (-)-1.6 Mpa; (--) capacité au champ
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disponible avec des humidités proches de -1,6 MPa jusqu’a 4,0 m
de profondeur. Ainsi, ’hypothése de prélevements hydriques a une
profondeur supérieure a 4,0 m est renforcée.

% Discussion

Consommation en eau estimée par la mesure
des flux de séve

Les moyennes estimées sont a prendre comme des ordres de gran-
deurs, compte tenu de leur faible précision (45 %) liée a la variabi-
lit¢ des densités de flux intra et inter-arbre. La consommation
journaliére est relativement faible, et varie trés fortement au cours
de la saison, entre 1 et 14 17!, soit au maximum 0,5 mm.j!. Le
cumul de janvier 4 septembre représente 63 mm, soit déja 42 % des
précipitations annuelles mais seulement 3,6 % de I'ETP.

Les valeurs maximales de densité de flux (1 1.dm™Z.h1) se situent
dans la partie inférieure de la gamme (0.5 & 3 1.dm™2.h"1) observée
dans la bibliographie (Loustau ef al., 1990; Cabibel et Do, 1991b;
Roupsard et al., 1996). Dans ces travaux, ces faibles valeurs sont
observées en situation de contrainte hydrique. Nous pouvons donc
inférer que les arbres étudiés dans le présent travail seraient sous
contrainte toute la saison. L’idée est renforcée par la trés faible dis-
ponibilité en eau. Les mesures de potentiel hydrique foliaire (débu-
tées en parallele en juillet 1996) confirment ce point, au moins pour
la période de juillet a décembre, avec des potentiels de base entre -
1,5 et -2,0 MPa. L'existence d’une variabilité des densités de flux
intra-arbre avait déja ét€ notée (Cohen et al., 1984 ; Granier, 1987;
Do, 1987; Loustau et al., 1990) mais avec une amplitude moins
importante. Ce phénomene est attribué a une sectorisation plus ou
moins marquée des flux au sein du xyléme, résultant d’une conti-
nuité des vaisseaux entre certaines parties du systéme racinaire et
certaines parties de la couronne foliaire. Dans notre étude, ce phé-
nomeéne est vraisemblablement exacerbé par la faible intensité des
flux, la géométrie trés ouverte du couvert et les dissymétries au sein
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de la couronne foliaire. Les valeurs affichées sont d’autant plus a
prendre comme des ordres de grandeur que 1’échantillonnage est
limité (3 arbres 2 proximité, de diamétres proches) et que, dans le
paysage, la densité foliaire des couronnes est hétérogéne.

Déterminisme de la dynamique saisonniére
et contribution du pivot racinaire

La densité de flux présente une évolution saisonniére opposée a celle
de ’ETP, elle suit peu la disponibilité en eau de surface induite par
les pluies, et elle apparait surtout liée a la phénologie foliaire. La
contribution majeure du pivot racinaire au flux transpiratoire et la trés
faible disponibilité en eau laissent supposer que des prélévements
hydriques profonds, & plus de 4 m, dominent durant toute la saison.
D’un point de vue méthodologique, la discordance des résultats sur
la consommation en eau des arbres, observée entre la mesure des flux
de seve et la méthode neutronique, remet en cause la seule utilisation
de cette derniére dans ces études en savane séche. Les informations
fournies par la mesure des flux de séve constituent, en terme d’ordre
de grandeur et de dynamique, un progrés trés important.

Le spectre phénologique décrit rejoint les observations de Fournier
(1995) et Diouf (1996) et la quantification en parallele des flux a
permis d’en souligner la prééminence vraisemblable dans la hiérar-
chie des facteurs d’adaptation. L’importance de la phénologie
foliaire parait évidente. Elle détermine I’évolution de la surface
foliaire qui définit la capacité structurelle de transpiration et peut
ainsi induire une consommation trés différente de la demande éva-
porative qui représente en quelque sorte le moteur de la « pompe »
mais pas sa dimension. Mais il reste a quantifier réellement cette
évolution, ce qui représente un chantier conséquent et délicat.
D’autre part, la phénologie racinaire n’a pas €té abordée, elle est
vraisemblablement couplée dans le temps avec la phénologie
foliaire et constitue certainement un élément important des modali-
tés d’utilisation de I’eau.

La perspective d’une exploration racinaire conséquente au dela de
4,0 m de profondeur est tout a fait plausible pour des individus
adultes. Lhote (1961) rappelle que, lors du creusement des puits
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encadrant le célebre Acacia rortilis isolé au milieu du Ténéré, des
racines ont été trouvées jusqu’a 30 m de profondeur, la nappe se
situant a 35 m. Sur une espece proche, Acacia seyal, Soumaré et al.
(1994) trouvent au Mali que la longueur maximale des racines tra-
cantes peut atteindre 26 m. D’autre part, les profils décrits par les
hydro-géologues dans le Ferlo font état d’accroissements de I’hu-
midité du sol avant la nappe et liés a la circulation de I’eau selon le
modele du piston (Gaye et Edmunds, 1996), mais la disponibilité de
cette eau reste & préciser.

Conclusion

L’ apport principal de ce travail tient dans une premiére quantification
des densités de flux de séve et de la consommation d’eau d’Acacia
tortilis, en continu sur un cycle saisonnier, et dans des conditions
naturelles bien caractérisées. Les résultats soulignent la remarquable
capacité d’adaptation d’Acacia tortilis, qui survit malgré la forte
demande évaporative, des précipitations limitées a 150 mm et un sol
asséché jusqu’a au moins 4 m de profondeur. Son fonctionnement per-
met une production de feuillage et de gousses, précieuse pour I’ali-
mentation du bétail en saison séche, et laisse supposer une faible
compétition avec la strate herbacée en saison des pluies.

Trois éléments fondamentaux d’adaptation sont 2 retenir : des préle-
vements hydriques profonds, une consommation en eau particuliere-
ment faible et une certaine optimisation du rapport assimilation
photosynthétique/transpiration, puisque les échanges gazeux foli-
aires les plus importants se réalisent dans les saisons ol les pertes
potentielles en eau sont les plus faibles. Mais cette adaptation a la
contrainte hydrique a des limites, en terme de croissance et de pro-
duction, qu’il faudrait préciser. L’approfondissement du diagnostic
nécessite alors de coupler I’étude du fonctionnement hydrique avec
une approche également quantitative de la phénologie et de la crois-
sance de I’arbre. D’autre part, les observations faites correspondent
a une année déficitaire : qu’en est-il en situation plus favorable?
Enfin, I’application de ces résultats a la gestion du parc agroforestier
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en zone pastorale comme en zone cultivée, ol la question de la den-
sité optimale de ligneux est systématiquement soulevée, demande de
développer une connaissance plus prédictive qui, on le voit bien,
passe par I’évaluation des surfaces d’échange, foliaire et racinaire.
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. Introduction

Faidherbia albida (Del.) A. Chev. (syn. Acacia albida) (Mimo-
soideae) est une légumineuse a large distribution en Afrique, essen-
tiellement en zone soudanienne et sahélienne. Elle présente une
grande amplitude écologique, et on la répertorie entre les isohyetes
50 et 1500 mm (Fagg et Barnes, 1990). En Afrique de I’Est, du Sud
et Centrale, ou encore au Sahel, on la rencontre a 1’état naturel le
long des cours d’eau, sur des sols alluviaux. F. albida est célébre
pour sa phénologie inversée (Wickens, 1969) : elle est feuillée,
grandit et fructifie principalement en saison séche, et perd ses
feuilles apres les premieres pluies. Une telle phénologie est trés
avantageuse pour 1’agroforesterie, puisque la compétition avec les
cultures s’en trouve réduite. De plus, elle permet d’obtenir du four-
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rage en saison séche. C’est en Afrique de 1’Ouest principalement
qu’on rencontre F. albida associée aux cultures au sein de parcs
agroforestiers (Pélissier, 1980 ; Depommier, 1996a).

Une telle phénologie souléve de nombreuses questions relatives &
la stratégie d’utilisation de 1’eau. Peu d’informations a ce jour sont
disponibles concernant le fonctionnement hydrique général de
I’espece. Ces arbres transpirent probablement beaucoup a en juger
par leur vigueur. Il se peut donc qu’ils rencontrent des contraintes
hydriques majeures au cours de la saison séche, et/ou au cours de
leur vie. Le pivot de F albida plongerait rapidement, jusqu’a
atteindre une nappe éventuelle. Des enracinements profonds ont
é1é décrits, par exemple jusqu’a -30 m (Dupuy et Dreyfus, 1992).
Un comportement phréatophyte pourrait expliquer comment une
telle phénologie inversée peut s’exprimer. Le prélévement d’eau
dans la nappe, bien que souvent supposé, n’a pas été clairement
démontré, ni relativisé par rapport aux autres sources possibles.
Les profils d’enracinement et les niveaux de prélévement varient
probablement beaucoup selon la profondeur des sols, les réser-
voirs Intermédiaires et 1’accessibilité des nappes (Alexandre et
Ouedraogo, 1992).

Afin de décrire la variabilit¢ saisonniére du fonctionnement
hydrique de F. albida en conditions agroforestiéres et durant une
période de végétation, nous avons choisi le parc sud-soudanien de
Dossi, Burkina Faso. La station se situait au centre du parc, sur des
sols riches. Nous avons enregistré les flux de séve et comparé leurs
variations a celles de la phénologie foliaire, de I’évapotranspira-
tion potentielle et des potentiels hydriques foliaires. Les profon-
deurs de prélévement de 1’eau ont été établies par la comparaison
des compositions isotopiques en oxygeéne des eaux de séve avec
celles des pluies, du sol et de la nappe (Ehleringer et Dawson,
1992).

Dans, cette étude, nous avons tenté de répondre aux questions sui-
vantes : (i) Quelle est la variabilité saisonniére de la croissance et
du fonctionnement hydrique, en relation avec la phénologie
foliaire et les pluies ? (ii) La sécheresse affecte-t-elle le fonction-
nement hydrique, la croissance et la phénologie foliaire? (iii)
Quelle est la contribution relative de la nappe et du sol 4 I’alimen-
tation hydrique des arbres?
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. Matériels et méthodes

Site et climat

Au Burkina Faso, on rencontre Faidherbia albida entre les isohyétes
300 et 1100 mm. Le parc agroforestier de Dossi (Lat. : 11° 26’N;
Long. : 3° 24°0; Alt. ; 350-450 m) a présenté entre 1981 et 1990 une
pluviométric (P) moyenne de 924 mm, avec 7 mois de sécheresse
(P <50 mm et P < 2T, avec T = température moyenne, °C). Le climat
correspondait a la zone sud-soudanienne (Guinko, 1984).
L’évapotranspiration potenticlle (ETPp,, .) moyenne atteignait envi-
ron 2900 mm, soit trois fois la pluviométrie, ce qui correspond a la
stricte définition des conditions semi-arides (ICRAF, 1989). Le parc
occupe une superficie de 340 ha. Le socle est birrimien, volcano-sédi-
mentaire, fissuré et altéré sur plusicurs metres. Les sols sont riches en
argiles et limons. Leur épaisseur varie de zéro a 3,5 m environ dans le
parc. Les puits utilisés traditionnellement montrent des nappes entre
3 et 19 m de profondeur, généralement situées a la base des altérites.

La strate arborée est principalement composée de 2 500 faidherbias,
dont I’ge moyen avoisine les 40 ans (Depommier et Détienne,
1996 b). Un site expérimental a été choisi dans I’une des principales
unités morphopédologiques (tabl. 1). Les critéres de sélection des
arbres furent, par ordre décroissant : leur état sanitaire, leur faible
taux d’émondage, des diamétres et hauteurs représentatifs de la
moyenne de parc. Parmi les arbres, deux individus voisins pourvus
de troncs longs et droits ont été retenus, afin de remplir les meil-
leures conditions d’homogénéité des flux de séve.

Croissance radiale et phénologie foliaire

Les arbres expérimentaux n’ont pas ét€ émondés durant les
mesures. La phénologie foliaire a été décrite visuellement, en esti-
mant, pour chaque arbre et tous les 10-30 jours, le pourcentage de
rameaux nus, nouvellement feuillés et pourvus de feuilles matures.
La circonférence a été mesurée selon une fréquence mensuelle a
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Arbres suivis en Parcelle Unité Morpho- Totalité
Flux de séve expérimentale Pédologique du Parc

Arbre 1 Arbre2  Moy. 8D Moy. SD Moy. SD

/ / (0,7 / 90 / 340 /
Nombre de faigherbias 1 1 11 / 721 / 2522 /
Diametre, 5, (cm) 63,7 70,5 57,8 11,2 52,2 23 50 26

14 18,6 13,7 2,5 12,1 2,8 11,6 3,1

Surface projetée de la 310,3 154,5 186,1 100,5 88,0 73,9 77,3 719
couronne (m2.arbre1)

1615,5 6949 928,3 665,2 / / / /
couronne (m3.arbre™)
Densité (arbres.ha™) / / (15,7%) / 8,0 / 7.4 /
Surface terriere (m2.ha'y  / / 4,19 / 1,7 / 1,5 /
Taux de couverture (%) / / (29,2%) / 7,0 / 57 /
1 Tableau 1

Caractéristiques principales des faidherbias adultes étudiés :
arbres mesurés pour le flux de séve (n = 2), arbres du site
expérimental (n = 11), arbres de 'unité morphopédologique
correspondante, et arbres de 'ensemble du parc. La surface du
site expérimental a été assimilée a celle d'un disque (centré sur
le centre de gravité des onze arbres) : les valeurs (*) sont donc
indicatives. Parc agroforestier de Dossi, Burkina Faso, Afrique
de I'Ouest sud-soudanienne.

partir de novembre 1995. Un indice d’accroissement en circonfé-
rence (IA) a été calculé :

IA = 100.(C-C)/(C,, -C)  (eq.1)

C. : circonférence courante,
Co max - circonférences initiales et maximales, respectivement,
mesurées durant la premiere période de croissance (11/95-08/96).

Transpiration et évapotranspiration potentielle
(ETP)

Les densités de flux de séve (dF : 1. dmZ.h'!) ont été mesurées
selon la méthode de Granier (1987) a I’aide de capteurs thermo-
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électriques longs de 2 cm, insérés dans 1’aubier, chauffés a puis-
sance constante (0,2 W) et connectés a une centrale (21X,
Campbell Scientific, Shepshed, UK). Les gradients thermiques
naturels étaient reproductibles d’une journée a I'autre : ils ont été
mesurés avant chaque série de mesures et soustraits aux valeurs
obtenues pendant le chauffage. Une forte variabilité intra-arbre des
dF avait été constatée lors de précédentes mesures (le coefficient
de variation de la transpiration journaliere était de 18 % pour une
année de mesures). On a tenu compte de cette variabilité, et chaque
arbre a été équipé de 5 capteurs. Deux arbres ont été suivis au
cours de 5 campagnes de mesure (3 en saison séche et 2 en saison
pluvieuse). Les capteurs ont été réinstallés dans les mémes empla-
cements au cours des 5 campagnes de mesures successives. Le
flux total (F : 1. arbre-1.j"!) a été estimé & partir des mesures de dF,
de surface d’aubier (SA : dm?) et du profil de distribution des dF
dans I’aubier. Pour décrire ce dernier, une relation expérimentale a
été établie, reliant les dF relatives (RdF : en pourcentage de la
valeur de dF de surface) a la profondeur de I’aubier (p : cm). Des
capteurs ont été insérés radialement, jusqu’a 15 cm, dans 6 arbres
adultes (diam. = 54 cm en moyenne). Les faidherbias présentaient
des flux tres significatifs en profondeur (par exemple, RdF corres-
pondant & p = 15 cm équivalait & 30 % de la valeur de surface). La
relation expérimentale était la suivante :

RdF = -60,9 Log (p) +103,2, r? = 0,96.

Une estimation grossiére de la transpiration (T : mm) de la compo-
sante F. albida des parcelles a été réalisée a partir des mesures de
densité de flux de seve (dF) des deux arbres expérimentaux. On a
supposé que dF ne variait pas avec le diametre des arbres. Le flux
de seve (F) a été calculé comme décrit au-dessus, en considérant
une densité de 8 arbres. ha’l, et une surface terriere de 1,7 m2. ha'!
(conformément au tableau 1). Une interpolation linéaire a ét€ cal-
culée et intégrée entre les dates de mesure, afin d’estimer la trans-
piration annuelle de la composante F. albida des parcelles.

Le potentiel hydrique des feuilles a été mesuré a 1’aide d’une chambre
a pression de Scholander, sur trois feuilles par arbre. Le potentiel de
base, c¢’est-a-dire d’équilibre en fin de nuit entre 1’arbre et le sol, a été
mesuré avant le lever du jour, et le potentiel minimum sur des feuilles
récoltées en plein soleil, au moment du maximum de flux de seve.
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A partir de cinétiques diurnes de F et de W, la conductance hydrau-

lique totale sol-feuilles, rapportée a la surface d’aubier (g :
mol.mg, % .s". MPa'!) a été calculée :

g, = (F/SAY(W,,-v)  (eq.2)

Les variables climatiques ont été mesurées simultanément : rayon-
nement global (thermopyranomeétre linéaire, INRA, France), tem-
pérature et humidité relative (Vaisala HMP 31 UT, Helsinki,
Finlande, calibré avant chaque session a la Direction de la
Météorologie Nationale, Quagadougou) ainsi que la vitesse du vent
(AFRF Mgx 100, Birmensdorf, Suisse). L’'ETP a été calculée
d’apres Penman (1948).

Ressources hydriques du sol et colonisation
racinaire

Un puits de 9,5 m de profondeur a été€ creusé en octobre 1995 entre
les deux arbres suivis pour le flux de seve. Les principales carac-
téristiques du sol et du puits sont résumées dans le tableau 2. Des
carottages horizontaux de sol ont été réalisés, a 40 cm environ au-

Caractéristiques du sol et du puits

Profondeur du sol s.s. 1,5m

Horizons

Classification

A-B-BC-CB-C

— FAO-Unesco, 1982 Chromic Cambisail

— Frangaise « Brun Eutrophe Tropical Peu Evolué »
Nature de C Schiste (altérite)

Profondeur du puits 95m

Distance puits-troncs 11m

Profondeur de 1a nappe de -7,5 a environ -11 m

Profondeur maximale des racines 725 m

I Tableau 2
Caractéristiques principales du sol et du puits
du site expérimental.
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dela de la paroi, selon un espacement vertical de 25 a 100 cm, jus-
qu’au fond du puits. [’ humidité pondérale (Hp: %) des carottes a
été mesurée apres étuvage. Pour minimiser les pertes par évapora-
tion directe entre les sessions de carottage, la face carottée a été
couverte d’une bache sur toute sa profondeur, et le puits fermé par
un couvercle. La densité apparente séche (D,  : g ml!) a été
mesurée par prélevements a 1’aide d’anneaux d’acier de 100 ml
(deux mesures par horizon de 0 a 450 cm de profondeur). Le loga-
rithme du potentiel capillaire (pF) a été mesuré sur les mémes
échantillons au laboratoire BUNASOLS, Ouagadougou. Les rela-
tions entre les pF (2,5-3-4,2, correspondant a des potentiels de sol,
v, de 0,03, 0,1 et 1,6 MPa, respectivement) et les Hp ont été éta-
blies. L’humidii€ volumique (H, : %), la réserve totale (R : mm),
la réserve utile (R, : mm) et la fraction de réserve utile (REW : %)
ont été calculées pour chaque horizon :

H, = Hp D, (eq. 3)
R= Hv. z (eq. 4)
R, =R p3-R (eq. 5)

REW=(R-R pF4,2) .100/R, (eq.6)
avec z : hauteur de la couche (dm).

Les profils de densité d’impacts racinaires ont été établis a I’ouver-
ture du puits sur les faces dirigées vers les troncs d’arbres. Cing
classes de diametre racinaire ont ét€ distinguées.

Composition isotopique en 80 de l'eau
de pluies, du sol, de la nappe et des arbres

Un profil vertical de composition isotopique en 130 (3!2 O) de
I’eau du sol a été établi dans le puits, jusqu’a 7,5 m de profondeur,
en début et en fin de saison séche (octobre 1995 et mars 1996). Des
carottes d’un volume de 200 ml environ ont été prélevées horizon-
talement, 40 cm derriére la paroi du puits. LLa variabilité saison-
niére du 8'80 de la nappe a ét€ établie dans des puits situés a 200
et 1000 m du puits expérimental, car ce dernier avait tari a partir
de février 1996. Les échantillons d’eau de nappe ont €té collectés
loin sous la surface, 4 I’aide d’un tuyau. L'eau des pluies a été
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collectée a I’aide d’un pluviometre durant la saison humide 1996.
Cinquante-huit pour cent des pluies de 1996 ont été analysées.
Enfin, des échantillons de bois d’aubier ont été collectés dans le
tronc a 1,3 m pour en extraire la séve. Les échantillons de sol et
d’aubier ont immédiatement été scellés et congelés dans des
ampoules de verre. L’eau contenue a été totalement évaporée i
’aide d’une ligne de distillation cryogénigue sous vide (24 h d’ex-
traction par échantillon), recondensée, puis expédiée au Centre de
Recherches Géodynamiques de Thonon-les-Bains. Aprés équili-
bration avec du CO, (Epstein et Mayeda, 1953), les abondances
relatives de 130 et de 190 ont été déterminées a 1’aide d’un spec-
trometre de masse (Finigan Mat), et les résultats sont exprimés
selon la convention & %o :

3180 (%) = R,-R) . 10°/R,  (eq.7)

R, et R correspondent au rapport isotopique [130] / ['60] de
I’échantillon, et du standard SMOW (Standard Mean Ocean Water),
respectivement. L' écart-type de la mesure est de 0,1 %o.

- Résultats

Phénologie et potentiel hydrique foliaire

La pluviométrie totale fut de 919 et 1065 mm en 1995 et 1996, res-
pectivement. Une importante variabilité interannuelle est apparue, en
termes de calage de la période des pluies (un mois plus t6t pendant la
seconde année) et de pic de pluviométrie (fin juin la premiere année,
et fin ao(it la seconde). Les taux de feuillaison maximum et minimum
sont apparus vers le milieu des saisons séche et humide, respective-
ment (fig. 1a,b). Il est remarquable que la chute des feuilles ne soit
apparue qu’apres la saison seche, soit environ un mois apres les pre-
mieres pluies durant les deux années.

Le potentiel hydrique foliaire de base (W) est un paramétre qui
renseigne sur la composante édaphique de la contrainte hydrique
subie par les plantes. Les plantes s’équilibrent la nuit en potentiels
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avec les horizons de sols ot elles sont enracinées. En conséquence,
une diminution de la disponibilité en eau dans ces horizons se traduit
généralement par une chute de ,,, vers des valeurs plus négatives.
WYip @ été trés peu affecté durant les deux saisons séches (fig. 1a). La
deuxie¢me année, Yyp @ diminué depuis -0,26 MPa (20/10/95) jus-
qu’a -0,53 MPa (21/3/96), pour remonter a nouveaun a -0,31 MPa, le
5/7/96, aprés les premiéres pluies. La chute des feuilles s’est opérée
durant la remontée des Vyp: Le potentiel hydrique minimum ()
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I Figure 1
Evolution saisonniére des pluies, du potentiel hydrique foliaire (v),
du taux de feuillaison et de Findice d'accroissement en circonférence
(enregistrements durant deux années sur des Faidherbia albida
adultes, n = 11 arbres).
a) Evolution saisonniére des pluies décadaires, du potentiel hydrique
foliaire de base (‘pr)- et minimum (y,_) (moyennes + SD).
b) Evolution saisonniére du taux de feuillaison (pourcentage de
branches portant des feuilles nouvelles ou matures), et de l'indice
d’accroissement en circonférence (rapporté a I'accroissement
maximum de la période 1995-396) (moyenne + SE).
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renseigne sur la tension existant dans la séve xylémique au cours de
la transpiration, qui dépend notamment de la tension de 1’eau dans le
sol, de I’intensité de la transpiration (ETP, surface foliaire, ouverture
des stomates), de la conductance hydraulique totale du systéme sol-
plante. Le fonctionnement des stomates permettrait a la plante de
réguler Yy autour d’une valeur de consigne a ne pas dépasser, sous
peine d’induire la cavitation des vaisseaux. Le Y, a été régul€ essen-
tiellement entre -2,0 et -2,7 MPa. 11 était similaire durant les deux
années, mais il s’est accru en début de saison humide la seconde
année, en raison d’une forte proportion de nouvelles feuilles, qui
transpiraient moins.

L’accroissement annuel moyen = SD sur le rayon était de
0,71 = 0,25 cm. Un ralentissement de la croissance s’est opéré
vers mi-février 1996, soit plus d’un mois avant le début de la chute
des feuilles. Des phénoménes de rétraction ont été observés dans
le tronc pendant la saison humide. La croissance radiale a redé-
marré vers le 15 octobre, soit environ trois mois apres le début de
I’installation des nouvelles feuilles (fig. 1b).

Régulation de la transpiration

Un exemple de cinétique journaliere de densité de flux (dF) est pré-
senté dans la figure 2, tel qu’il a été mesuré a I’aide de cinq capteurs
distribués autour du tronc de I’arbre 1, au début de la saison séche.
Le CV n’était que de S % ce jour-13, mais la moyenne annuelle était
de 18 %. Le flux de séve minimum est apparu avant le lever du jour,
il était maximum aprés midi. Ces périodes ont été retenues pour la
mesure des potentiels hydriques foliaires. Les niveaux maximum de
transpiration (F__.) ont ét€ obtenus en octobre (tabl. 3). F . a dimi-
nué de 29 % en cours de saison séche (octobre 1995 a mars 1996).
La chute des feuilles a ensuite affecté la transpiration tres fortement.
La transpiration annuelle de la composante F. albida des parcelles ne
représentait qu’environ 4 % du cumul annuel des pluies.

Une cinétique annuelle des principales variables climatiques et du
rapport Flux de séve/Evapotranspiration Potentielle (F/ETP) est
présentée dans la figure 3a,b. Le rayonnement global et le déficit de
pression de vapeur (VPD) étaient maximum en fin de saison seche
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I Figure 2
Exemple de cinétique : ;o 21/10/1995
3,0 ‘_ ' 5 Arbre 1 107

journaliere de densité de
flux de seve (dF)
et d'évapotranspiration
potentielle (ETP Penman)
sur un Faidherbia albida.
Les dF ont été mesurées
a 1,30 m dans l'aubier de
I'arbre (dont le diameétre
était de 64 cm) en octobre
1995. Cing sondes ont été
insérées a2 1,30 m
sur 5 azimuts différents.
Le CV du cumul journalier
de transpiration était de
5 %, contre un CV de 18 % ‘ ‘
calculé pour " 0h 2h 4h 6h 8h 10h 12h 14h 16h [8h 20h 22h

Fannée entiére.

Densité de Flux de Séve ( dF: 1dm -2h-1)
ETP (mmh -1)

Heure T.U.
—8—8§0 ——N-O0 ——N
——E —»—S-E

Par Jour Total

20/10/95 16/12/95 20/3/96 25/5/96 5/7/96 Annuel

Flux de séve moyen 385,9 290,1 275,3 238,8 51,9 67112
des arbres expérimentaux (F : | arbre™)

Transpiration estimée 0,213 0,160 0,151 0,131 0,028 36,9

des Faidherbias des parcelles (T : mm)

T.100 / Pluviométrie (%) 4
1 Tableau 3

Evolution saisonniére de la transpiration de Faidherbia albida.
Flux de séve (F: calculée & partir des densités de flux, dF,
dans les deux arbres expérimentaux, et du profil de distribution
des dF dans l'aubier; valeurs moyennes pour 2 arbres,

avec 5 capteurs par arbre); estimation de la transpiration

de la composante F. albida des parcelles (T : on a considéré
que les densités de flux de séve variaient pas avec le diameétre
des arbres, on a utilisé une densité de 8 arbres. ha™,

et une surface terrigte de 1,7 mé. haly; estimation de la
transpiration annuelle de la composante F, albida des parcelles,
en pourcentage des pluies (considérant une pluviométrie
annuelle de 924 mm).
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Evolution saisonniére de variables climatiques, du Flux de
séve/Evapotranspiration Potentielle Penman (F/ETP), et de la
conductance hydraulique totale sol-feuille rapportée a la surface
d’aubier (g ). Valeurs mesurées durant cing sessions pendant la
période feuillée des Faidherbia albida adultes (n = 2). a) Déficit de
saturation en vapeur d'eau (VPD : moyenne diurne), et rayonnement
global journalier cumulé. b) Taux de feuillaison, F/ETP, et g, (une

valeur correspond & un arbre).

(le 21 mars 1996). Les variations saisonniéres de F/ETP montrérent
une forte baisse a ce moment-13, alors que la surface foliaire était
peu affectée. Nous en déduisons que les arbres ont probablement
fermé leurs stomates au cours de la saison séche. La conductance
hydraulique totale sol-feuilles a également diminué de 50 % durant
cette période. Malgré la perte de S0 % des feuilles en mai, F/ETP a
ré-augmenté, indiquant une probable réouverture des stomates.

Réserves hydriques du sol

L étude du contenu en eau et des potentiels hydriques des horizons du
sol, comparée a la distribution des racines et aux potentiels hydriques
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foliaires de base, fournit des indications sur les niveaux de contrainte
hydrique subis par les arbres en cours de saison séche et quelques
pistes pour interpréter les niveaux de prélévement de I’eau.

Le profil du sol a été décrit de la surface a -4,25 m (fig. 4a, b). La
texture des particules < 2 mm était fine, argilo-sableuse de zéro a -
0,4 m, argilo-limoneuse jusqu’a 1,7 m et enfin limoneuse. La frac-
tion d’éléments > 2 mm était tres élevée a partir de I’horizon BC,
pour atteindre 85 % dans I’horizon C. Cette fraction correspondait
aux schistes altérés.

L’enracinement des arbres était profond, il atteignait -7,25 m. La
figure 4c montre la distribution verticale des racines observée en
octobre, a ’ouverture du puits. Les racines fines étaient abondantes
dans I’horizon A (0 a -0,20 m) et portaient de nombreux nodules
coralloides. Le profil racinaire ne présentait pas de nodules sous cet
horizon. Les racines disparaissaient presque entre -0,4 et -1,7 m, dans
I’horizon argilo-limoneux. Elles étaient a nouveau abondantes entre
-2 et -3,75 m, diminuaient ensuite, pour disparaitre a proximité du
niveau maximum de la nappe (-7,5 m). Le toit de 1a nappe a montré
une fluctuation comprise entre -7,5 m et environ -11 m (cette derniére
valeur a été estimée a partir d’observations sur des puits voisins).

Des réservoirs hydriques trés importants et durables tout au long de
la saison séche ont été mis en évidence dans le volume de sol
exploré par les racines. Les distributions verticales de I’humidité
pondérale (Hp : %) et de la densit€ apparente seche (D, : g .- ml )
sont présentées dans les figures 4d,e. La roche altérée (horizon C)
commengait sous -2,0 m, ce qui a beaucoup atfecté la précision de
la mesure de D, et de ’humidité volumique (H, : %). Les mesures
ont donc été interrompues sous -4,25 m. Les horizons de sol com-
pris entre -1,5 et -3,5 m montraient les Hp les plus élevées au cours
de la saison séche, et constituaient donc le réservoir hydrique prin-
cipal. La réserve utile (R) calculée entre 0 et -4,5 m é€tait de
780 mm, soit 174 mm.m"!. Cette valeur correspond bien a un sol &
texture (rés fine : compte-tenu de I’importance de la fraction de tex-
ture > 2 mm (fig. 4b), qui correspond aux altérites, on peut penser
que la réserve utile est en fait importante dans ces roches. La frac-
tion de réserve utile (REW) a été estimée a 93 % en octobre, et 36 %
en avril. Les pertes d’eau totales s’élevaient a 446 mm, soit environ
la moitié des précipitations annuelles.
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A V6

w8au3g nv V12LIV, T



ROUPSARD et al. — Fonctionnement hydrique de Faidherbia albida

Vv 95

La densité racinaire la plus importante a été enregistrée entre -2 et
-4 m. La présence des racines et le drainage peuvent expliquer par-
tiellement les pertes d’eau survenues dans cette couche qui consti-
tuait le réservoir principal. Les racines étaient quasiment absentes
entre -0,4 et -1,7 m : dans cette zone, les pertes d’eau ne peuvent
étre expliquées que par I'évaporation. Les pertes totales estimées
sur les 4,5 premiers métres incluent ’absorption par les racines
des arbres, ’évaporation, mais aussi probablement le drainage.
En effet, les Hp d’octobre excédaient les valeurs obtenues a pF3
(fig. 4f), suggérant que le profil était sursaturé entre -1,25 et
-3,25 m. Le drainage peut aussi expliquer le gain d’humidité
observé entre -3,5 et -5,75 m en avril.

La comparaison du potentiel hydrique de base des feuilles (Wy,p) et
du potentiel du sol (y) peut apporter une information sur les hori-
zons dans lesquels les arbres s’équilibrent durant la nuit. La figure 4f
montre les profils de y,. Au cours de la saison seche, les Wap des
arbres pres du puits ont varié de -0,28 4 -0,46 MPa, ce qui permettait
théoriquement un équilibrage avec le sol au moins entre -2 et -4,5 m
(courbe du 3 avril 1996). Cependant, le potentiel hydrique du sol n’a
pu étre estimé au-dela, et il est vraisemblable que les arbres pou-
vaient aussi s’équilibrer avec des horizons plus profonds, au voisi-
nage de la nappe par exemple.

L’ensemble de ces résultats permet d’envisager des prélevements
d’eau soit dans le réservoir principal, soit dans la nappe. Une ap-
proche isotopique peut permettre de trancher.

Isotopes de 'oxygéne

La composition isotopique (8180) des pluies a montré une importante
variabilité saisonniére. Les moyennes mensuelles pondérées étaient
de -1,64 %¢ au début de la saison des pluies (avril) et de -5,79 %o en
aolit (maximum de pluviométrie). La moyenne pondérée annuelle des
pluies était de -4,28 %o. Les nappes n’ont montré qu’une trés faible
variabilité stationnelle et saisonniére. La moyenne annuelle pondérée
des pluies (-4,28 %o) était comprise dans I’intervalle de confiance de
la moyenne annuelle des nappes (-4,37 + 0,42 %o; n = 19 mesures,
réalisées dans deux puits du parc).
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Les profils de $'80 du sol ont été établis en début et en fin de sai-
son seche (fig. Sa,b). Les profils étaient sinueux, et probablement
explicables par la variabilité intra et inter-annuelle des pluies.

+ Au début de la saison séche (fig. 5a), le 8830 moyen était de
-3,91 £ 0,53 %o (n = 6) dans la séve, non significativement diffé-
rent de la moyenne annuelle des nappes. Le 8180 était plus néga-
tif sur tout le profil, excepté vers -6 a -7 m, ol les racines étaient
plutdt rares, et Phumidité du sol réduite. Nous en déduisons que
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les arbres absorbaient probablement une grande partie de leur eau
dans les remontées capillaires de la nappe, et non pas dans le
réservoir principal identifié plus haut (-1,5 4-3,5 m), dont le §!30
était plus négatif.

* Le profil de 8!80 a la fin de la saison séche (fig. 5b) était compa-
rable a celui d’octobre (fig. 5a), bien qu’enrichi en isotope lourd,
surtout dans I’horizon superficiel (0 a -0,2 m). Cette tendance s’ex-
plique par I’évaporation. A la fin de la saison séche (fig. 5b), le §'30
de la séve restait inchangé (-4,17 % 0,25 %o), et les arbres absor-
baient encore vraisemblablement majoritairement dans le nappe,
et/ou dans le réservoir principal.

* Au début de la saison humide 1996 (fig. 5¢), le 8130 de la seve
était nettement plus élevé (-2,58 = 0,69 %o, n = 10). Les sols
étaient humides en surface, en raison de pluies récentes. La
gamme du 8!80 de la séve était proche de celle des horizons super-
ficiels. Les arbres utilisaient probablement les deux sources, nappe
et surface. Le prélevement en surface était rendu possible par un
développement racinaire important dans cette zone, ce qui est
cohérent avec la remontée des potentiels hydriques de base apres
les premieres pluies.

. Discussion

Effets de la sécheresse sur le fonctionnement
hydrique

Trois phases distinctes ont été observées durant la saison séche :

» d’octobre 1995 a4 mars 1996 (début et fin de la saison séche), le
taux de feuillaison des faidherbias adultes était maximum. Le rap-
port Flux de séve/Evapotranspiration potentielle (F/ETP) et la
conductance hydraulique totale sol-feuille (g; ) ont chuté de 50 %
environ. A la fin de la saison s¢che, le profil de sol montrait encore
des valeurs de potentiel hydrique favorables, autour de -0,4 MPa,
proches du potentiel hydrique foliaire de base Wyp = -0,53 MPa).
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L’ensemble de ces observations suggére 1’installation d’un stress
modéré chez F. albida au cours de la saison séche. En réponse, des
régulations ont pu &tre opérées : les stomates se seraient fermés, ce
qui peut expliquer le maintien de potentiels hydriques foliaires a
une valeur de consigne de -2,5 MPa environ et la réduction de
F/ETP a surface foliaire constante. La fermeture des stomates,
déduite du fonctionnement hydrique des adultes en cours de saison
séche, s’expliquerait, mais de facon indifférenciée, par la réduc-
tion du contenu en eau du sol et/ou par I’augmentation du déficit
de saturation de I’air (VPD). Roupsard et al. (1996) ont montré
qu’une valeur nulle de photosynthése, conséquence d’une ferme-
ture compléte des stomates, €tait obtenue sur des jeunes
Faidherbias en pot pour des Yy, VOising de -1 MPa, ce qui indi-
quait une forte sensibilité stomatique a un stress hydrique. 11 serait
opportun de qualifier F, albida d’espece évitante de la sécheresse,
en raison de sa sensibilité stomatique a la sécheresse et de son apti-
tude a la contourner par des prélevements d’eau profonds.

* Durant la seconde période (avril-mai 1996), le taux de feuillaison
a diminué, des Wap moins négatifs ainsi que des VPD plus faibles
sont apparus avec les premieres pluies. La conductance hydraulique
totale est restée inchangée, mais la conductance stomatique a pro-
bablement €€ restaurée, puisque F/ETP a ré-augmenté.

« Durant la derniére période (mai-juillet 1996), presque toutes les
feuilles sont tombées et la transpiration est devenue négligeable.

Effets de la sécheresse sur la croissance
et la chute des feuilles

Chez F. albida, 1a croissance radiale était maximale au début de la
saison séche. Elle a montré deux phases, I’'une d’expansion rapide
d’octobre & mi-février, et la seconde de ralentissement, puis d’arrét,
de février a juin. Toutefois, nous n’avons pas trouvé trace de ces deux
phases dans I’anatomie des cernes. Le ralentissement est intervenu
avant le début de la chute des feuilles, et pourrait étre une consé-
quence de la fermeture précoce des stomates. Le début de la crois-
sance radiale est apparu longtemps aprés le début d’installation des
nouvelles feuilles, quand le taux de feuillaison avait déja atteint 70 %.
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La chute des feuilles a commencé apres les premiéres pluies, alors que
le potentiel hydrique de base commengait 3 remonter, aprés avoir
accusé une trés 1égeére diminution en cours de saison séche : ceci sug-
geére que la défoliation n’était pas la conséquence de la sécheresse.
Pour illustrer ce point par une observation isolée, nous avons noté
qu'un F. albida, placé dans un parc urbain sur une pelouse arrosée
quotidiennement, perdait ses feuilles en début de saison pluvieuse, en
méme temps que les faidherbias témoins. Considérant la variabilité
interannuelle des pluies et de la feuillaison, nous avons conclu, en
accord avec Depommier (1996a), que la précocité, 'intensité et la
durée des pluies étaient inversement corrélées au taux de feuillaison.
Le rythme phénologique de F. albida apparait relativement indépen-
dant de la disponibilité en eau du sol, du moins dans une gamme de
sécheresse édaphique modérée. Cependant, le contrble de cette phé-
nologie inversée reste tres mal compris,

Contribution des eaux de nappe
a la transpiration

Le caracteére le plus original de F. albida pourrait &tre 'efficience de
son systéme racinaire. Sa capacité a absorber I’eau de niveaux de
sol trés profonds a déja fait I’objet de nombreuses observations
(Vandenbeldt, 1992), mais nos résultats montrent un schéma de pré-
levement a plusieurs compartiments, avec une contribution proba-
blement majeure de la nappe.

(/) Nous avons retrouvé I’enracinement profond de F. albida, déja rap-
porté par Dupuy et Dreyfus (1992). Le pivot est susceptible d’at-
teindre des niveaux de sol sous influence des remontées capillaires de
la nappe, qui est probablement restée accessible de cette maniére tout
au long de la saison séche. En outre, les profils d’enracinement étaient
trés complexes et colonisaient différents réservoirs intermédiaires.

(if) La disponibilité en eau du sol a surtout diminué dans les couches
superficielles du sol (0 a -1,5 m) en raison de I’évaporation, mais
d’importants réservoirs hydriques ont été conservés sous 1,5 m; ces
niveaux (1,5-3,5 m) ont commencé la saison seche au-dessus de la
capacité au champ, ont ensuite drain€ et leur potentiel hydrique ()
n’est descendu qu’a environ -0,4 MPa a la fin de la saison séche.
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Les valeurs de g €taient comparables a celles du potentiel hydrique
foliaire de base (\uwp) autour de -0,5 MPa, ce qui suggere que durant
toute la saison seéche, les arbres pouvaient éventuellement s’équili-
brer durant la nuit avec ces niveaux de sol ou avec les remontées
capillaires de la nappe. A ce stade, l’interprétation nécessite un tra-
¢age isotopique pour plus de précision.

(iit) La composition isotopique en oxygéne 8'30 du sol, de la nappe
et de la séve s’avere une technique intéressante pour préciser 1’ ori-
gine de I’eau transpirée, a condition qu’existent des gradients suffi-
sants dans le sol (Ehleringer et Dawson, 1992). Nous avons montré
I’existence de gradients sur un profil plus profond et observé des
valeurs de nappe différentes de celles du sol. Le profil que nous
avons obtenu entre -1 et -2 m de profondeur durant la fin de la sai-
son séche peut étre comparé a celui rapporté par Mathieu et Bariac
(1996) a Barogo, Burkina Faso : ces deux gradients montrent un
enrichissement en 1sotope lourd en surface, suite a 1’évaporation, et
des valeurs autour de -5 % sous -0,5 m. L’allure sinueuse du profil
sous ces niveaux peut s’expliquer par la variabilité saisonniére de la
composition des pluies, ainsi que par I’évaporation. La moyenne
pondérée des pluies annuelles était voisine de celle de la nappe,
indiquant qu’une large proportion des pluies pouvait la réalimenter
sans subir d’importante évaporation. LLa composition de la nappe a
montré une faible variabilité saisonni€re, ainsi que rapporté par
Mathieu et Bariac (1996), ou Flanagan et Ehleringer (1991).

Au début de la saison séche, la seve des arbres montrait la méme
composition que la nappe et les sols montraient, sauf en profondeur,
des valeurs plus négatives : en conséquence, il est probable que les
arbres pompaient majoritairement dans la nappe. A la fin de la sai-
son séche, la nappe est descendue. Le §!30 de la séve n’a pas varié,
mais il n’est pas exclu que le réservoir principal du sol (2-4 m) ait
contribué a I’alimentation en eau des arbres. Ceci mériterait d’étre
confirmé a 1’aide d’un marquage isotopique de ce compartiment
(Bishop et Dambrine, 1995), d’autant que ce réservoir peut avoir
une importance cruciale pour I'installation des juvéniles. Apres les
premiéres pluies, le sol était humide en surface, les potentiels
hydriques foliaires de base (y,,,) sont remontés, et le 330 de 1a
seve indiquait des prélevements en surface. Cette absorption d’eau
s est répercutée dans la transpiration (puisque F/ETP est remonice),

dans la remontée de W, mais pas dans la reprise de croissance
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radiale. 11 est vraisemblable que les arbres prélevaient & ce moment
dans les mé€mes horizons que les cultures qui levaient. Cependant,
la compétition devait étre modérée, du fait de la faible transpiration
des arbres fortement défeuillés.

A

3

& .
& Conclusion

s

La phénologie de Faidherbia albida était centrée sur la saison
seche. La disponibilité en eau du sol a diminué modérément durant
la période de croissance. Néanmoins, la transpiration et la crois-
sance ont diminué de fagon significative, probablement suite a la
fermeture des stomates, conséquence de la diminution de I’eau du
sol et/ou de 1’augmentation du déficit de pression de vapeur (VPD).
La chute des feuilles est apparue comme un phénoméne indépen-
dant de la sécheresse.

La stratégie de F. albida face a la sécheresse dépendrait surtout de
I’efficience de son systéme racinaire, permettant des prélévements
d’eau profonds. Les arbres absorbaient majoritairement au voisi-
nage de la nappe, bien que les sols aient aussi présenté des réser-
voirs intermédiaires & des potentiels hydriques favorables. Mais, le
systéme racinaire des faidherbias était complexe et colonisait des
compartiments a diverses profondeurs, qui présentaient des régimes
hydriques treés dissemblables. Il est vraisemblable que les arbres les
exploitent a différentes périodes de 1’année, ou de leur vie. Ainsi,
bien que le comportement phréatophyte apparaisse prépondérant, la
présence de ces réservoirs intermédiaires pourrait favoriser la survie
des juvéniles au cours de la mise en place de leur systéme racinaire
profond. Ceci mériterait d’&tre étudié dans le cadre des problemes
de régénération, de survie des juvéniles dans les sols sableux pro-
fonds, ou de phénologie adoptée par les juvéniles. Les études agro-
forestieres, telles que celle des interactions arbres-cultures
pourraient bénéficier de I’'usage des techniques isotopiques.

Une estimation treés grossiére de la transpiration de la composante
arbre des parcelles a été proposée : les arbres transpireraient moins
de 5 % du volume annuel des pluies. Ceci confirme ’intérét majeur
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de cette espéce pour les applications agroforestiéres, en raison de la
faible compétition arbre-cultures permise par la phénologie inverse,
des faibles densités des arbres dans les parcelles, et de 1’utilisation
massive de réservoirs hydriques non-accessibles aux cultures.
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Effet des contraintes
hydrique et saline

sur la germination de
guelques acacias africains

Paul Ndour,
Biologiste végétal — agroforestier

Pascal Danthu,
Agroforestier

Introduction

Les sécheresses récurrentes et 1’anthropisation croissante ont
conduit a une forte dégradation des systémes écologiques sahé-
liens et soudano-sahéliens (Richard, 1990; Pontie et Gaud, 1992)
et a une salinisation des sols (Sadio, 1989; Szabolcs, 1992).
L’impact environnemental et social de la déforestation peut étre en
partie compensé par la plantation d’espéces ligneuses indigeénes,
assurant la mise en place d’un syst¢me forestier durable (Bonner,
1992). Parmi ces espéces, les 1égumineuses arborées du genre
Acacia jouent des rdles multiples et essentiels : protection et enri-
chissement des sols grice a la symbiose racinaire avec Rhizobium,
production de bois et de fourrages aériens, participation 2 la nutri-
tion humaine et & la pharmacopée (Kerharo et Adam, 1974; Le
Houérou, 1980a; Dreyfus et Dommergues, 1981 ; Felker, 1981;
Bergeret et Ribot, 1990).

Pour accroitre le taux de succes et baisser le colit des opérations de re-
boisement de ces espéces, il est important de bien maitriser les condi-
tions de germination et d’élevage des plants. Or, la germination est
régulée par des caractéristiques génotypiques mais aussi par les condi-
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tions environnementales et, en particulier, par la disponibilité de 1’eau
dans le sol et la présence de sel (Sharma, 1973 ; Gutterman, 1993).

Ce travail présente une étude de la germination en condition
de stress salin et hydrique de neuf especes ligneuses africaines
du genre Acacia, appartenant a2 des zones bioclimatiques trés
contrastées (tabl. 1). Il compare leur aptitude a germer en condition
de contrainte hydrique ou saline simulée par diverses molécules
(chlorure de sodium, polyéthylene glycol (PEG 400), mannitol). Il
tente enfin de déterminer si la réponse aux contraintes hydriques
appliquées au stade de la germination constitue un indicateur pré-
coce fiable du comportement de la plante adulte.

Zones bioclimatiques (isohyétes, mm)

Saharien Saharo- Sahélien Soudano-  Nord- Sud- Nord-
sahélien sahélien soudanien soudanien  guinéen
Especes <100 100-200 200-400 400-600 600-800 800-1200 1200-1500
A. albida - + + ++ + +
A. dudgeoni - - - - + ++ ++
A. erhenbergiana ++ ++ + - - - .
A. nilotica adansonii - + ++ ++ + - -
A.nilotica tomentosa - + + + + - -
A. raddiana ++ ++ ++ + - - -
A. senegal + ++ ++ + - .
A. seyal - - + ++ ++ + -
A. sieberiana - + ++ ++ +
I Tableau 1

Distribution selon les zones bioclimatiques des espéces étudiées :
espéce absente (-), espéce rare ou localisée dans des sites
particuliers (+), espéce abondante (++), (d'aprés Nongonierma,
1978; Le Houérou, 1980b; Von Maydell, 1980).

Matériel et méthodes

Les neuf espéces étudiées sont : Acacia albida Del. (Faidherbia
albida (Del.) A. Chev.), A. dudgeoni Craib ex Holl., A. ehrenbergiana
Hayne, A. nilotica var. adansonii (Guill. et Perrott.) O. Ktze., A. nilo-
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tica var. tomentosa (Benth.) A.F. Hill, A. raddiana Savi, A. senegal
(L.) Willd., A. seyal Del. et A. sieberiana DC.

Les protocoles expérimentaux sont adaptés de Danthu er al. (1992,
1996), et Ndour (1997). Avant chaque expérimentation, et afin
de lever les inhibitions tégumentaires, les graines ont été scari-
fiées manuellement (ablation d’un fragment de tégument a I’aide
d’un sécateur) ou par trempage dans I’acide sulfurique concentré
(Roussel, 1984 ; Danthu et al., 1992, Ndour, 1997). Les mesures
de potentiels hydriques ont été réalisées avec un microsmomeétre
Roebling 13 DR.

Les critéres de comparaison sont la capacité germinative (Come,
1975), estimée par le taux de germination cumulée (%) 10 jours
aprés le semis, et le taux de germination relatif (GR) (Sharma,
1973). Ce dernier est estimé par GR = Gx/Gsm, ol Gx est le taux
de germination cumulé & 10 jours pour un traitement donné et Gsm
le taux de germination au dixieme jour en présence d’eau distillée
apres scarification manuelle (ce dernier traitement approchant au
mieux le pouvoir germinatif du lot de graines considéré (Doran et
Gunn, 1986)). L' utilisation de GR permet de comparer des lots de
graines dont les pouvoirs germinatifs sont différents, ce qui est le
cas ici.

Chaque expérience a été réalisée sur quatre répétitions de 50 graines
chacune. Aprés analyse de variance, les moyennes ont été comparées
par le test de Newman-Keuls au seuil de 5 %.

#

s

&

Résultats

st

w

¥

Germination en condition de stress salin

La figure 1 et le tableau 2 comparent les taux de germination relatifs
des neuf espéces d’Acacia en fonction de la dose de chlorure de
sodium dans la solution d’imbibition des graines. Ils montrent
qu’A. nilotica tomentosa et A. nilotica adansonii sont les espéces qui
ont la plus grande sensibilité au sel. Le taux de germination relatif
de ces espéces chute significativement dés les plus faibles concen-
trations (5 ou 10 g.I'! correspondant 4 un potentiel hydrique ¥ = -0,3



Potentiel hydrique exercé par le chlorure de sodium (MPa)

Espéces 0 -0,3 -0,7 -1,0 -1,1 -1,2 -1,4 -1,5 -1,6 -1,7 2,1 2,4 F
A. albida 0,972 0962, 0982, 089%, 067°, 072°, 056, 029, 028, 003, 000, 000 1334
A. dudgeoni 0,998 1,002, 092 0880, 073%, 080, 0695, 0449  031% 009, 000, 000 597
A.erhenbergiana 1,012 0,972, 0958, 0,992, 0,82%®,  077°, 0,32°, 024° ., 0,03, 0004 0009 0,009 129,9*
A. nilotica adansonii  0,93° 0,982, 0,64°%,  040° 0,08  0,04%  001%, 000° 000° 000%  000% 0,00° 551,0™"
A. nilotica tomentosa 1,098 0,98®, 0,35, 022%9; 0,009, 0,019, 0,009, 0009 0004 0004 0009 0009 931
A. raddiana 1,002 0982, 0972, 0943 0923 078>, 078, 0,709, 0,30, 0,12°, 0,01, 0,00° 948"
A. senegal 0,942 0,972, 0972, 0913, 0918, 075°, 065°, 0449, 023, 014, 0039, 0009 174,0™
A. seyal 0,902  0,78%, 0862, 068 0545 0369  0,14°, 0,06°, 004°, 000°,  000% 0,00° 340"
A. sigberiana 0,892 0,982, 0,992, 0,998, 065°, 0445  048° 0,116°, 0,14°, 0,110°,  0,00% 0,00° 537"

F 2,INS 3,8 32,3 494" 164 263" 31,3 160" 152" 11,0 34~ -

1 Tableau 2

Taux de germination relatif des différents acacias en fonction du potentie! hydrique de la solution

d'imbibition des graines exercé par le sel. Le test de comparaison des moyennes de Newman-Keuls
au seuil de 5 % a été effectué pour chaque potentiel (colonnes : lettres en indice) et pour chaque espéce
(ligne : lettres en exposant).

A 801
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ou -0,7 Mpa). A. senegal, A. raddiana, A. dudgeoni et A. sieberiana
sont des espéces dont la germination est la moins perturbée par la
présence de sel : le taux de germination relatif n’est pas affecté par
des potentiels hydriques de -1,0 et -1,1 MPa correspondant a des
concentrations en sel de 15 ou 17,5 g.IL.

Lorsque le potentiel hydrique de la solution d’imbibition atteint
-2,1 MPa, seul A. senegal a un taux de germination relatif signifi-
cativement supérieur a zéro (GR = 0,03) (tabl. 2).

1,25
pher ‘ 1,00
—— A. albida ’ -

—k— A. dudgeoni -
—— A ehrenbergiana ‘é’
—®— A. nilotica adansonii @
—O0— A. nilotica tomentosa 0,75 ¢
—A— A. raddiana 2
—O— A. senegal g
—O0— A, seyal €
—&— A. sieberiana >
050 o
©
x
=1
~
}—

4 0,25

3 0,00

24 21 48 -5 42 09 06 03 0
Potentiel hydrique (MPa)

I Figure 1
Effet de la contrainte hydrique simulée par NaCl sur la germination
des graines d'acacias. Le taux de germination relatif est calculé
par rapport au taux de germination a 10 jours, sur eau distillée.

Germination en condition
de stress hydrique

Lorsque le potentiel hydrique des solutions d’imbibition est abaissé
par I’adjonction de PEG, la germination d’aucune espéce n’est
significativement affectée par de faibles concentrations en PEG cor-
respondant 2 des potentiels hydriques supérieurs a -0,9 Mpa (fig. 2;
tabl. 3). Quand le potentiel est inférieur & cette valeur, des diffé-
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rences de sensibilité entre les espéces apparaissent et permettent de
les classer selon la séquence de sensibilité décroissante suivante :
A. nilotica tomentosa et A. nilotica adansonii > A. albida, A. dud-
geoni, A. erhenbergiana et A. seyal > A. senegal, A. raddiana et,
A. sieberiana).

La figure 3 et le tableau 4 comparent les taux de germination rela-
tifs en fonction du potentiel hydrique créé dans les solutions d’im-
bibition par I’adjonction de mannitol, dans la limite de sa solubilité
dans I’eau 2 30 °C (environ 150 g.I"! correspondant A un potentiel
hydrique de -1,7 MPa). De nouveau, A. nilotica tomentosa et
A. nilotica adansoni sont les especes les plus sensibles et A. rad-
diana et A. sieberiana sont les plus résistantes. Entre ces extrémes,
A. albida est plus affectée qu’A. dudgeoni, A. erhenbergiana,
A. senegal et A. seyal.

Potentiel hydrique exercé par le PEG (MPa)

Especes 0 -0,3 -0,6 -0,9 -1,1 -1,4 -1,8 -21 F

A. albida 0,99 1,002 094% 1,008, 0962, 0898, 0515 0,09° 92,1**
A. dudgeoni 0,95 1,09¢ 1,052 1,073, 0,892, 0,49°%, 0,25¢; 0,039, 71,0*
A.erhenbergiana 0,972 1,002 1,002 0,882, 0,942, 086°, 0,44°_ 0,229 226.2""*
A. nilotica adansonii 1,002 1,022 096* 0,972, 0,79, 0,12°, 0,00°, 0,00° 130,0"*
A. nilotica tomentosa 1,06 1,072 0,94 0,873, 0,556, 0,18, 0,07°, 0,00°, 54,3
A. raddiana 0972 0,975 089 1002, 0874, 0,962 0,85, 0,34°, 1353
A. senegal 094° 0962 093 0967, 0972, 0942, 080°, .°, 42,1
A. seyal 0,902 0,922 0,89 0,793, 0808 051° 031°, 0,079 49,0
A. sieberiana 1,072 1,082 1,058 1,072, 1,028 1,013, 0,77°, 0,42°, 137"

F

1,9NS 22NS 1,2NS 32* 47,8 73,3 114" 192"

I Tableau 3
Taux de germination relatif des différents acacias
en fonction du potentiel hydrique de la solution d'imbibition
des graines exercé par le PEG.Le test de comparaison
des moyennes de Newman-Keuls au seuil de 5 % a été
effectué pour chaque potentiel (colonne : lettres en indice)
et pour chaque espéce (ligne : lettres en exposant).
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1,25
g1.00
E
[
£ 0,75 §
s
£
E
. Q
/ y o
050 w
/ —=— A, albida M
—&— A. dudgeoni a
3 —— A. ehrenbergiana [
—e— A. nilotica adansonii
—— A. nilotica tomentosa 4+ 0,25
1 —A— A. raddiana
—o— A. senegal
—o— A. seyal
—a— A. sieberiana
[ ¥ ' ‘ } ! : 0,00
-2,1 -1,8 -1,5 -1,2 -0.9 -0,6 -0,3 0
Potentiel hydrique (MPa)
I Figure 2
Effet de la contrainte hydrique simulée par le PEG 400 sur
la germination des graines d’acacias. Le taux de germination
relatif est calculé par rapport au taux de germination
a 10 jours, sur eau distillée.
1,25
1,00
3
[
10,75 5
=
£
E
5
0,50 o
—=— A albida o
—&— A. dudgeoni 3
—— A, ehrenbergiana =
—e— A. nilotica adansonii
—— A. nilotica tomentosa 1 0,25
—A— A. raddiana
—o— A. senegal
—o— A seyal
—&— A. sieberiana
0,00

A8 15 1,2 -0,9 0.6 -0.3 0
Potentiel hydrique (MPa)
I Figure 3
Effet de la contrainte hydrique simulée par le mannitol
sur la germination des graines d'acacias. Le taux de germination
relatif est calculé par rapport au taux de germination
a 10 jours, sur eau distillée.
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Potentiel hydrique exercé par le mannitol (MPa)

Espéces 0 -0,6 -0,9 -1,2 -1,5 -1,7 F

A. albida 0962 098 o088, 077,  081°, 038, 437"
A. dudgeoni 0972 1,000 1,022, 1018, 093,  060°, 7.3
A. erhenbergiana 1,012 0972 0968, 0963, 0913,  07%, 112"
A. nilotica adansonii 1,012 0972 0958, 053  012°,  002¢, 117,7*
A. nilotica tomentosa 0,992 0,982 0,35° c 0,07% 0,00°, 0,00°, 99,0
A. raddiana 098 1,022 1,005, 0963, 1008, 088, 64"
A. senegal 0,95 0,89 083, 086, 087, 073,, 1,INS
A. seyal 0,96 0,86 089, 079, 0,75, 0,75,,  2.0NS
A. sieberiana 1,07 1,08 1,07, 1,07, 1,04, 0,99, 0,9NS

F 1,1NS 1,6NS 22,3 30,7+ 72,4 38,1
I Tableau 4

Taux de germination relatif des différents acacias en fonction
du potentiel hydrique de la solution d'imbibition des graines
exercé par le mannitol. Le test de comparaison des moyennes
de Newman-Keuls au seuil de 5 % a été effectué pour chaque
potentiel (colonne : lettres en indice) et pour chaque espéce
(ligne : lettres en exposant).

Discussion

Nos résultats montrent que la germination des graines d’acacias est
inhibée quand le potentiel hydrique de la solution d’imbibition est
abaissé. 1ls démontrent que des différences significatives de sensi-
bilité a la contrainte hydrique et/ou saline existent entre les neuf
especes étudiées et que la sensibilité de chacune des especes
dépend de la nature de I’osmoticum utilisé. Ces résultats confir-
ment de nombreux travaux antérieurs portant sur des ligneux de
zones séches : Acacia senegal (Kaul et Manohar, 1966), Atriplex
nummularia et A. vesicaria (Sharma, 1973), Acacia auriculiformis,
Emblica officinalis et Dendrocalamus strictus (Totey et al., 1987),
le jojoba (Kayani er al., 1990), Acacia karroo, Acacia tortilis,
Combretum apiculatum et Colophospermum mopane (Choinsky et
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Tuohy, 1991), Leucaena leucocephala (De Mendonga Barreto
Cavalcante et Juliano Gualtieri de Andrade Perez, 1995) ou diver-
ses légumineuses arbustives sahéliennes, (Sy, 1995).

Effet du sel

La tolérance au sel varie selon les espéces. La figure 1 permet de les
classer d’apres les valeurs du potentiel hydrique donnant un taux de
germination relatif de 0,5. Sur ce critére, les plus tolérantes sont
A. albida, A. dudgeoni, A. erhenbergiana, A. raddiana et A. senegal.
Les plus sensibles sont A. nilotica tomentosa et A. nilotica adansonii.
Une autre facon d’évaluer la sensibilité des especes est de repérer la
valeur du potentiel hydrique & partir de laquelle le taux de germina-
tion relatif est significativement inférieur & celui des témoins (germi-
nation en absence d’osmoticum). Ce critére confirme la sensibilité au
sel d’A. nilotica tomentosa et A. nilotica adansonii (respectivement
-0,3 et -0,7 MPa). Il met aussi en évidence un groupe d’especes tolé-
rantes dont la germination n’est affectée que pour des potentiels de
-1,2 MPa: A. erhenbergiana, A. raddiana et A. senegal ou -1,1 MPa :
A. albida, A. dudgeoni et A. sieberiana (tabl. 2).

De facon générale, les neuf especes étudiées sont parmi les plus tolé-
rantes au sel. Certaines de leurs graines parviennent méme a germer
en présence d’une solution saline de concentration proche de celle de
I’eau de mer (35 g.I'l, soit -2,1 MPa) : 1 % des graines d’A. raddiana
et 3 % des graines d’A. senegal (fig. 1; tabl. 2). Les valeurs limites
sont trés supérieures a celles publiées par Totey er al. (1987) pour
Acacia auriculiformis (dont la germination est réduite des que la
concentration saline atteint 4,6 g.I''), par Kayani et al. (1990) pour le
jojoba (réduction de 50 % de la capacité germinative a 5 g.I'!) et par
De Mendon¢a Barreto Cavalcante et Juliano Gualtieri de Andrade
Perez (1995) pour Leucaena leicocephala.

Effets de la contrainte hydrique seule

La sensibilité spécifique au stress hydrique peut étre évaluée a par-
tir des effets des deux osmoticums organiques (fig. 2 et 3). En pre-
nant pour base les valeurs du potenticl osmotique de la solution
d’imbibition correspondant 2 un taux de germination relatif de 0,5,
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trois groupes d’especes peuvent étre dégagés. Le premier regroupe
les deux espéces les plus sensibles a la contrainte hydrique :
A. nilotica tomentosa et A. nilotica adansonii. Un autre groupe ras-
semble les espéces les plus tolérantes : A. raddiana, A. senegal et
A. sieberiana. Le dernier groupe comprend les espéces de sensibi-
lit¢ intermédiaire : A. albida, A. dudgeoni, A. erhenbergiana et
A. seyal. Les effets sont généralement plus marqués en présence de
PEG qu’en présence de mannitol. Les taux de germination relatifs
deviennent significativement inférieurs a ceux des témoins (germi-
nation en absence d’osmoticum) quand le potentiel hydrique du
milieu atteint -0,9 MPa ou -1,2 MPa pour le groupe des espéces les
plus sensibles (A. nilotica tomentosa et A. nilotica adansonii) et
-1,7 ou -1,8 MPa pour le groupe des especes les plus résistantes
(A. raddiana, A. senegal et A. sieberiana) (tabl. 3 et 4). Les valeurs
mesurées pour ce dernier groupe sont beaucoup plus basses que
celles données dans la littérature pour des especes de zones seches.
Ainsi, Singh et al. (1991) ont montré que les graines de nom-
breuses espéces d’acacias utilisées en Inde ne germent pas des que
le potentiel hydrique atteint -0,9 ou -1,2 MPa. La germination
d’A. rortilis et d’A. karroo est nulle pour ¥ - 0,8 MPa (Choinsky et
Tuohy, 1991). Celle d’ Arriplex vesicaria et A. nummularia s’annule
lorsque W atteint -0,2 ou -0,4 MPa (Sharma, 1973). De méme, les
seuils obtenus par Sy (1995) sur différentes 1égumineuses sahé-
liennes sont plus élevés que ceux que nous avons mesurés dans
cette étude, puisque cet auteur a montré qu’aucune graine ne germe
pour un potentiel hydrique inféricur a -1,44 MPa. Par contre, nos
résultats confirment les valeurs obtenues par Grouzis et al. (1986)
sur diverses especes sahéliennes.

Comparaison des trois osmoticums

La figure 4 permet de comparer directement les réactions de chaque
espéce aux contraintes exercées par les trois osmoticums. Pour la plu-
part des espéces, a potentiel hydrique égal, le traitement par NaCl
inhibe davantage la germination que les traitements non salins. Cette
différence pourrait s’expliquer pour le double effet osmotique et
toxique du chlorure de sodium comme ’ont souligné Uno et al.
(1996), par exemple.
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La différence entre I’effet du mannitol et du PEG est quant a elle
beaucoup moins nette. Cependant, a potentiel hydrique égal,’le PEG
400 a généralement un effet identique ou plus dépressif que le man-
nitol. Delachiave et al. (1994) ont noté que Stylosanthes guianensis
est beaucoup plus sensible au PEG qu’au mannitol tandis que
Manohar (1966) sur Pisum sativum et Zekri (1993) sur Citrus sp.
ont montré que ces especes sont plus sensibles au mannitol qu’au
PEG. Manohar (1966) lie cela au fait que le PEG ne serait pas
absorbé par les plantes au contraire du mannitol, ce qui aurait un
effet nocif sur la germination. Or, d’autres auteurs ont montré que
le PEG est, lui aussi, absorbé par les cellules (Lawlor, 1970;
Newton et al., 1990). De plus, il faut tenir compte des poids molé-
culaires des PEG utilisés (4 000 pour Manohar (1966) ou 8 000 pour
Zekri (1993)), dont la pénétrabilité cellulaire et la toxicité sont dif-
férentes, ce qui empéche toute généralisation.

Si certains travaux ont mis en évidence une relation entre les pro-
priétés germinatives des semences et I’écologie de la plante entiére
(Saint-Clair, 1976; Fady, 1992), ce n’est pas le cas de nos résul-
tats. Le tableau 5 qui rassemble en trois groupes les especes étu-
diées sur le critere de leur tolérance au stress salin ou hydrique
montre, par exemple, que toutes nos expérimentations classent
A. nilotica adansonii et A. nilotica tomentosa comme especes sen-
sibles au sel et a la sécheresse alors que leur écologie est sahé-
lienne ou soudano-sahélienne (Nongonierma, 1978 ; Le Houérou,
1980b ; Von Maydell, 1990). A 1’opposé, A. dudgeoni qui est I’es-
pece la plus ombrophile germe trés bien en condition de contrainte
hydrique, aussi bien qu’A. erhenbergiana, espece tres xérique. Ces
constatations rejoignent celles de Sharma (1973), Grouzis et al.
(1986), Kayani et al. (1990), ou encore Qi et Redman (1993) qui
montrent que la tolérance des graines au stress hydrique n’est pas
corrélée & I’habitat des plantes adultes. L’aptitude & germer en
condition de stress hydrique ou salin n’est donc pas un critere
déterminant de la répartition écologique des taxons. Cela pourrait
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s’expliquer par le fait que la germination qui se déroule toujours
en saison des pluies est moins tributaire des conditions environne-
mentales que le développement de la plante enti¢re. Elle pourrait
aussi indiquer des stratégies d’installation diftérentes : les especes
comme A. raddiana, A. senegal, A. sieberiana et A. seyal, qui ger-
ment en condition de stress hydrique important, seraient capables
de s’établir rapidement dés le début de la saison des pluies, ayant
ainsi un avantage compétitif sur les autres espéces; par contre,
A. nilotica adansonii et A. nilotica tomentosa, sensibles au stress
hydrique, germeraient plus tard, une fois la saison des pluies ins-
tallée et donc avec moins de risque pour la plantule de subir une
poche de sécheresse.

Tolérance mesurée

Contrainte Elevée Moyenne Faible
Sel A. albida A. sieberiana A, nilotica adansonii
A. dugeoni A. seyal A. nilotica tomentosa
A. erhenbergiana
A. raddiana
A. senegal
Polyéthyléne glycol A. raddiana A. albida A. nilotica adansonii
A. senegal A. dudgeoni A. nilotica tomentosa
A. sieberiana A. erhenbergiana
A. seyal
Mannitol A. dudgeoni A. albida A. nilotica adansonii
A. erhenbergiana A. nilotica tomentosa
A. raddiana
A. senegal
A. seyal
A. sieberiana
Naturelle (in situ) A. erhenbergiana A. albida A. dudgeoni
A. raddiana A. nilotica adansonii A. sieberiana
A. nilotica tomentosa

A. senegal

1 Tableau 5

Classement des différentes espéces d'acacia en fonction de leur
faculté & germer sous une contrainte hydrique ou saline simulée et
de leur écologie (résistance a la sécheresse in situ). Classement

réalisé d’apres les tableaux 1,2,3, 4 et les figures 1, 2, 3.
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En conclusion, ce travail montre que le critére de la germination en
condition de stress hydrique ou salin n’est pas fiable et utilisable
pour classer les especes car les résultats dépendent en partie de la
méthode utilisée pour appliquer la contrainte hydrique.

D’autre part, il montre que les réponses des différentes espéces obte-
nues au stade germination ne rendent pas compte de 1’écologie de la
plante adulte mais plutdt de stratégies d’installation différentes.

La sélection et la comparaison d’espéces (ou de provenances) sur le
critere de la tolérance a la sécheresse ou au sel, ne peut donc se faire
au stade germination. 1l est donc utile de poursuivre les investiga-
tions sur les stades ultérieurs de développement des plantules.

Remerciements

Cette étude a été menée dans le cadre du Projet National

de Semences Forestieres du Sénégal (PRONASEF / FAO / Pays-Bas,
GPC / SEN / 039 / NET) et supporté par I’'Union Européenne
(Programme STDII], contrat CT 92-0047).

Bibliographie

BERGERET (A.), RiBoT (J. C.), 1990 -
Larbre nourricier en pays sahélien.
Maison des sciences de I'homme,
Paris, 237 p.

BonNER (F. T.), 1992 -

Seed technology : a chalenge for
tropical forestry. Tree Planters’ Noles,
43 : 42-145.

CHoINsKkI (J. S.),

TuoHy (J. M.), 1991 -

Effect of water potential and
temperature on the germination of
four species of African savanna
trees. Ann. Bot., 8 : 227-233.

Cowme (D.), 1975 -
Quelques problémes de terminologie
concernant les semences et

leur germination. /n La germination
des semences, Gauthier-Villars,
Paris, 11-26.

DaNTHU (P), RousseL (J.), Dia (M.),
SARR (A.), 1992 -

Effect of pretraitement on the
germination of Acacia senegal
seeds. Seed Sci. and Technol.,

20 111-117.

DanTHU (P.), GAYE (A.), ROUSSEL (J.),
SARR (A.), 1996 -

Long term conservation of seed
pretreated by sulfuric acid.

In Innovations in tropical tree

seed technology. Danida Forest
Seed Centre, Humlebaek,

37-44.



NDOUR, DANTHU — Effet des contraintes hydrique et saline sur la germination de quelques acacias africains W 121

DELACHIAVE (M. E. A.), PEDRAS (J. F),
RobriGuEs (J. D.),

DE Moraes (J. A.P.V.), 1994 -
Efeito do potencial agua na
germinagao de sementes de
Stylosanthes guianensis (Aubl.)

Sw. Phyton, 56 : 127-132.

DE MENDONGA BARRETO

CAVALCANTE (A.), JULIANO GUALTIERI

DE ANDRADE PEREZ (S. C.), 1995 -
Efeitos dos estresses hidrico e salino
sobre a germinagao de sementes

de Leucaena leucocephala (Lam.)

de Wit. Pesq. Agropec. Bras.,

30 : 281-289.

Doran (J. C.), GunN (V.), 1986 -
Treatments to promote seed
germination in Australian acacias.

In Australian Acacias in Developping
Countries, JW Turnbull Ed, Gympie,
Australie, 57-63.

DRevrus (B. L.),

DomMMERGUES (Y. R.), 1981 -
Nodulation of Acacia species by
fast- and slow-growing tropical
strains of Rhizobium. Appl. Environ.
Microbiol., 41 : 97-99.

Fapy (B.), 1992 -

Effect of osmotic stress on
germination and radicle growth of five
provenances of Abies cephalonica
Loud. Acta CEcol., 13 - 67-69.

FELkER (P.), 1981 -
Uses of tree legumes in semiarid
regions. Econ. Bot., 35 : 174-186,

Grouzis (M.), LEGRAND (E.),

PaLE (F.), 1986 -

Germination des semences

des régions semi-arides du Sahel.
In Actes du Colloque « Les végétaux
en milieu aride », Jerba: 534-552.

GUTTERMAN (Y.), 1993 -
Strategies of dispersal and
germination in plants inhabiting
deserts. Bot. Rev., 60 : 373-425.

KauL (R. N.}, MANOHAR (M. S.), 1966 -
Germination studies on arid zone

tree seeds. |. Acacia senegal Wilid.
Indian Forester, 92 : 499-503.

Kavani (S. A.), Naavi (H. H.),

TinG (1. P.), 1990 -

Salinity effects on germination and
mobilisation of reserves in jojoba
seeds. Crop. Sci., 30 : 704-708.

KERHARO (J.), ADAM (J. G.), 1974 -
La pharmacopée sénégalaise
traditionnelle. Vigot Fréres,

Paris, 1011 p.

LawLor (D. W.), 1970 -

Absorption of polyethylene glycols by
plants and their effects on plant
growth. New Phytol., 69 : 501-513.

Le Houerou (H. N.), 1980a -

Le role des arbres et arbustes dans
les paturages sahéliens. In Le rdle
des arbres au Sahel. CRDI, Ottawa,
19-32.

Le Hougrou (H. N.), 1980b -

The role of browse in the sahelian
and sudanian zones. In Browse

in Africa. The current state

of knowledge. ILCA, Addis Ababa:
83-100.

MANOHAR (M. S.), 1966 -

Effects of « osmotic » systems on
germination of peas (Pisum
sativum L.). Planta, 71 : 81-86.

Noour (P.), 1997 -

Comportement de quelques espéces
du genre Acacia en condition de
stress hydrique et salin simulé.

DEA Biologie végétale, Université
Cheikh Anta Diop, Dakar, 80 p.

NeEwToN (R. J.), PURYEAR (J. D.),
BHASKARAN S.), SMITH RH.), 1990 -
Polyethylene glycol content of
osmotically callus cultures.

J. Plant. Physiol., 135 : 646-652.

NONGONIERMA (A.), 1978 -
Contribution & I'étude
biosystématique du genre Acacia
Miller (Mimosaceae) en Afrique
occidentale. Theése Doctorat d'Etat.



L'acacia au Sénégal

Université Cheikh Anta Diop, Dakar. -
Tome |. Texte, 451 p - Tome Il -
Tableaux, non paginé.

PonTIE (G.), Gaup (G.), 1992 -
Lenvironnement en Afrique.
Afriqgue contemporaine, Paris, 249 p.

Qi (M. Q.), Reoman (R. E.), 1993 -
Seed germination and seedling
survival of C3 and C4 grasses
under water stress. J. Arid. Envir,,
24 :277-285.

RicHarD (J. F.), 1990 -

La dégradation des paysages en
Afrique de 'Ouest. Aupelf, UICN,
Orstom, Enda, Dakar, 310 p.

RousskeL (J.), 1984 -

Germination des semences
forestiéres : utilisation de I'acide
sulfurique en prétraitement des
principales espéces sahéliennes,
soudano-sahéliennes et exotiques.
Fiche technique n° 3. CNRF/ISRA,
Dakar, 5 p.

SapIO (S.), 1989 -

Pédogenése et potentialités
forestiéres des sols sulfatés acides
salés des tannes du Sine Saloum,
Sénégal. Landbouwuniversiteit,
Wageningen, 270 p.

SANT-CLAIR (P. M.), 1976 -
Germination of Sorghum bicolor
under polyethylene glycol-induced
stress. Can. J. Plant. Sci., 56 : 21-24.

SHARMA (M. L.), 1973 -

Simulation of drought and its effect
on germination of five pasture
species. Agro. J., 65 : 982-987.

SINGH (C.), Knaguria (H. N.),
SINGH (A.), SHARMA (R.), 1991 -

Acacias for arid regions. Acta Bot.
Indica, 19 : 28-32.

Sy (A.), 1995 -

Etude de trente quatre légumineuses
herbacées du Sénégal :

germination des graines

et caractérisation de leurs
micro-organismes symbiotiques.
DEA biologie Végétale, Université
Cheikh Anta Diop, Dakar, 52 p.

SzasoLcs (I.), 1992 -

Salinization of soil and water and its
relation to desertification.
Desertification Control Bulletin,
21:32-37.

Totey (N. G.), KuLkarnt (R.),
BHowmik (A. K.}, KHaTRI (P. K.),
DaHia (V. K.), PrasaD A.), 1987 -
Afforestation of salt affected
wasteland |-Screening of forest tree
species of Madhya Pradesh for salt
tolerance. Indian Forester,

113 : 805-815.

Uno (Y.), KanacHl (M.), INAGAKT (N.),
SuaiMoTo (M.), 1996 -

The evaluation of salt tolerance
during germination and vegetative
growth of asparagus, table beet and
sea aster. J. Japan Soc. Hort. Sci.,
65 : 579-585.

VoN MayDELL (H. J.), 1990 -
Arbres et arbustes du Sahel :
leurs caractéristiques et leurs
utilisations. GTZ, Verlag Josef
Margraf, Eschborn, 531 p.

Zekrt (M.}, 1993 -

Osmotic and toxic ion effects

on seedling emergence and nutrition
of citrus rootstocks.J. Plant. Nutr.,

16 : 2013-2028.



Gommose et rythmes de
production gommiere chez
Acacia senegal (L.) Willd.

Mamadou Dione,
Agroforestier

Jacques Vassal,
Botaniste-écologue

i

o

7 .
© Introduction

Les acacias gommiers sont des éléments caractéristiques du Sahel
dans lequel ils jouent un rble éminent sur les plans écologique et
socio-économique. L’exsudat qu’ils produisent au niveau de bles-
sures naturelles ou artificiclles (gomme arabique au sens large) est
exploité par ’homme depuis la plus haute antiquité. Il est aujour-
d’hui trés recherché dans différents secteurs industriels, notamment
alimentaire et pharmaceutique.

Le développement de la production gommiére doit étre inscrit dans
la politique sahélienne de restauration des milieux désertifiés et
d’amélioration du potentiel économique. Dans celte perspective,
des avancées significatives dans le domaine de 1’optimisation de
I’exsudation gommiére sont indispensables. Elles nécessitent de
mieux comprendre le déterminisme de 1a gommose.

La régression des gommeraies, pour une large part liée a des défi-
cits pluviométriques, est trés marquée depuis une trentaine d’an-
nées. L’amélioration de la production gommigre est ainsi devenue
une préoccupation constante au Sahel. D’ou les efforts qui ont été
menés par différents organismes en vue de la protection et de la res-
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tauration des peuplements dans différents pays, et notamment au
Sénégal. Des groupes de chercheurs ont abordé le probléme par
diverses voies : composition chimique des gommes (Fenyo - ce
volume), multiplication végétative, culture in vitro, germination
(Borgel, Badji, Danthu, Hippolyte - ce volume), biosynthése de la
gomme (Joseleau et Ullmann, 1990), conditions écologiques
(Dione, 1986; Séne, 1988). Cette note résume les résultats récents
relatifs aux relations possibles entre exsudation gommigre et com-
portement biologique de populations d’Acacia senegal dans diffé-
rentes situations écologiques (plantation expérimentale de M’Biddi,
nord-Sénégal). Elle fait également le point sur le processus histolo-
gique de la gommose et les facteurs inducteurs du phénomene.

Des observations histologiques ont été effectuées par Mouret (1987)
et Vassal (1991) a partir de sections anatomiques effectuées sur des
rameaux d’A. senegal provenant de différentes régions sahéliennes
(Soudan, Mali, Niger, Sénégal). Au niveau d’une blessure profonde, la
gommose affecte tous les tissus : ceux-ci sont remplacés, éventuelle-
ment jusqu’a la moelle, par un matériau gommeux plus ou moins
épais qui durcit progressivement au contact de 1’air. Dans les tissus
éloignés des blessures, les poches gommeuses se constituent initiale-
ment dans la partie subcambiale du phloéme, plus particulierement
dans des strates de grandes cellules riches en tanins intercalées entre
des paquets de fibres également stratifiés (Vassal et Mouret, 1991).
Des lacunes s’édifient par dislocation et lyse progressive des cellules
tanniféres (fig. 1). Leur contenu amorphe acquiert peu a peu les carac-
teéres de la gomme caractérisable par des colorations sélectives (héma-
toxyline de Delafield, rouge de ruthénium). Les autres tissus libériens
(conducteurs et fibreux), de méme que les rayons intra-libériens, sont
peu a peu lysés et englobés dans des poches qui s’élargissent et
s’étendent de facon centrifuge et tangentielle.

Certains vaisseaux du xyléme et des cellules du parenchyme li-
gneux peuvent également contenir un produit de nature gom-
meuse. Les cellules du parenchyme ligneux renferment des
réserves amylacées abondantes (notamment & proximité des vais-
seaux), dont la densité décroit a proximité des blessures. Les colo-
rations appropriées montrent une dégradation des réserves
amylacées et leur remplacement par un matériau gommeux ainsi
qu’une forte élévation de I’activité amylasique (Joseleau et
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Ullmann, 1990). La gomme des vaisseaux, non formée in situ,

proviendrait des cellules parenchymateuses adjacentes par filtra-
tion & travers les ponctuations vasculaires.
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Transformation gommeuse des tissus (en noir) dans une fraction
de rameau d'Acacia senegal & proximité d’une blessure artificielle
(fraction de section transversale). Les poches lysigenes situées
dans la partie profonde du phloéme progressent de fagon
centrifuge en absorbant les strates de fibres libériennes (traits
entrecroisés). Des vaisseaux de bois contiennent de

la gomme issue du parenchyme ligneux voisin
(d'apres Vassal et Mouret, 1991).

La blessure, naturelle ou provoquée {« saignée »), constitue 1’'une
des conditions nécessaires au déclenchement de 1’exsudation.
Mouret (1987) a mis en évidence une réduction des modifications
gommeuses des cellules et de la taille des lacunes gummiferes
lorsqu’on s’éloigne des tissus superficiellement 1ésés. Ce gradient
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d’induction gommeuse s’exprime a la fois tangentiellement et
longitudinalement au-dela du niveau de blessure. Notons toutefois
que certains arbres scarifiés ou blessés ne produisent pas de
gomme, du moins en quantité sensible. D’autres conditions doi-
vent donc étre réunies pour que le processus de gommose s’effec-
tue normalement. Certains auteurs ont ainsi anciennement
invoqué I'influence inductrice de parasites tels que des champi-
gnons microscopiques ou diverses bactéries (Vassal et Dione,
1993). On considére plutdt aujourd’hui que champignons et bac-
téries constituent une microflore de la gomme sans rdle patho-
géne. Rappelons quelques tentatives récemment effectuées pour
activer le processus de gommose par diverses applications chi-
miques : substances de croissance (AIA, cytokinines, gibbérel-
lines), étéphon, acide abscissique. Certains résultats positifs ont
€€ obtenus mais méritent confirmation.

%
%

%

Matériel et méthodes

La recherche des relations entre production gommiere et conditions
écologiques a donné lieu & une série d’expérimentations et obser-
vations dans la station forestiere de M’Biddi. Sur la base des pre-
miers résultats (Dione, 1986; 1989 ; Séne, 1988), un programme de
recherche franco-sénégalais a ét€ bati en 1989 (Vassal et al., 1992).
Les observations ont été poursuivies jusqu’en 1993 dans le cadre
d’un second programme (UNESCO-Sénégal) basé sur le méme
protocole. Celui-ci se fonde initialement sur 1’étude de placeaux
renfermant 30-40 arbres de 11 4 14 ans dans 3 situations topo-
graphiques dunaires distinctes : sommets (S), replats (R) et dépres-
sions (D). Les semences d’ol sont issus les arbres testés
proviennent de la région de M’Biddi ou de peuplements du nord-
Ferlo (Yawaldé-Tivaoune). Les saignées ont été principalement
réalisées en octobre/novembre, période reconnue « opportune »
localement. Les relevés climatiques ont été effectués dans le parc
météorologique de la station de M’Biddi. Les mesures des stocks
hydriques, a différentes profondeurs (jusqu’a 2,65 m), ont ét€ faites
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mensuellement & ’aide d’une sonde & neutrons Campbell 503 DR
dans les 3 sites topographiques. Pour I’exposé général des recher-
ches réalisées 4 M’Biddi depuis 1989, nous renvoyons le lecteur au
mémoire de thése de M. Dione (1996).

s

. Résultats

Nous résumerons ici quelques résultats concernant les rythmes sai-
sonniers de production gommiere en relation avec différents para-
metres : phénologie foliaire, stocks hydriques des sols et données
climatiques.

Relations entre stocks hydriques des sols
et production gommiére

Compte tenu de I'influence jusque-12 mal cernée des sites dunaires
(sommets, replats, dépressions) sur I’intensité de la production gom-
miére et le comportement biologique général des arbres (S¢ne, 1988 ;
Sylla-Gaye, 1989) il importait d’évaluer les stocks hydriques des sols
dans différentes situations topographiques et de les corréler aux pro-
ductions moyennes des arbres dans les placeaux correspondants.
Nous avons utilisé deux données relatives aux stocks hydriques : les
moyennes mensuelles pour la période principale d’exsudation
(décembre a mars) et les amplitudes de variation entre 1’hivernage
(précédant la saison de production) et la saison seche.

Nous choisirons 2 titre d’exemple les résultats obtenus durant la sai-
son seche 1989/1990 dans les 5 placeaux ci-dessous qui ont bénéfi-
cié d’un méme protocole de saignées en octobre/novembre 1989 :
(1) dépression dunaire - D - 30 arbres ;

(2) replat dunaire - R - 30 arbres ;

(3) dépression dunaire - D - 30 arbres ;

(4) sommet dunaire - S - 30 arbres ;

(5) sommet dunaire - S - 40 arbres.
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Stock hydrique et amplitude (cm)
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I Figure 2
Relations entre stocks hydriques des sols et rendements
gommiers. Mesures faites sur 30 arbres dans les placeaux (1) a (5)
— décrits dans le texte — durant la saison de production 1989-90
(station forestiére de M'Biddi, nord-Sénégal). Les placeaux sont
ordonnés de gauche a droite selon les valeurs décroissantes de
'amplitude des stocks hydriques entre hivernage et saison séche.
Les arbres ont été saignés en octobre/novembre 1989.

'a | es stocks hydriques relativement peu importants enregistrés
dans la dépression 1, site a trés faible drainage, pourraient résulter
d'une trés forte évaporation dans les premiéres tranches du sol.

2 |'age légerement différent des arbres n'a pas été pris en compte.
Nos observations n'ont pas montré de différences significatives selon
I'age des arbres quand ceux-ci ont atteint un certain état de maturité.

Dans les graphes de Ia figure 2, les placeaux ont été ordonnés de
gauche a droite selon les valeurs décroissantes de 1’amplitude des
stocks hydriques. Si I’on excepte le placeau 1S'® les moyennes de
ces réserves en eau, calculées de décembre a mars, s’ordonnent glo-
balement de la méme fagon. On note une tendance a I’augmentation
du rendement moyen par arbre®® parallelement 4 une décroissance
des moyennes et de I’amplitude des stocks hydriques des sols.

Ce résultat pourrait appuyer I’hypothése qu’un certain déficit
hydrique favorise 1’exsudation de gomme. Les observations effec-
tuées de 1991 a 1993 n’ont toutefois pas permis de confirmer cette



DIONE, VASSAL — Gommose et rythmes de production gommigre chez Acacia senegal (L.) Willd. v 129

hypothese. Les nouvelles recherches devraient prendre en compte
des données telles que le degré de porosité du sol (évaluation des
capacités de rétention au champ) et 1’état et le fonctionnement
hydriques des arbres (potentiels hydriques, points de flétrissem-
ment, flux de séve) afin de mieux évaluer le niveau de stress
hydrique éventuellement nécessaire a I’induction de la gommose.
Ces travaux devraient s’attacher également a déterminer un « seuil
de volume hydrique » indispensable a la mise en ceuvre du proces-
sus de gommose.

Relations entre production gommiere,
défoliation et données climatiques

Intensité d’exsudation et degrés de défoliation

L’existence d’un parallélisme entre les étapes de production de la
gomme et la perte progressive du feuillage en saison seche est
depuis longtemps reconnue. Aussi est-ce en partie sur le rythme
phénologique que se fondent les exploitants de gommeraies pour
lancer les campagnes de saignées. On sait empiriquement que les
meilleurs rendements sont obtenus si les arbres scaritfiés ne conser-
vent qu’un tiers de leur feuillage environ (Sene, 1988; Dione et
Vassal, 1993). Les observations récentes 2 M’'Biddi ont permis de
mieux quantifier ce parallélisme exsudation/phénologie. Pour
illustrer nos résultats, nous nous référons encore a la saison de pro-
duction novembre 1989/avril 1990. La figure 3 présente les pro-
ductions moyennes mensuelles par arbre de 7 placeaux dans les 5
sites dunaires cités plus haut soit un total de 280 arbres (Dione,
1996). Pour chaque mois de production, ces différentes classes
sont référées au degré moyen de défoliation (en %) des arbres cor-
respondants2,

1l apparait que la plus forte production gommiére est associée au
maximum de défoliation. Une défoliation précoce (45-50 % atteints
dés novembre) est synonyme de production moyenne a élevée, alors

3a | es saignées tardives de mars-avril se sont révélées peu
productives et par la méme non recommandables si I'on souhaite
préserver au mieux les arbres.
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qu’un retard de la chute des feuilles (maximum 30-40 % en avril)
caractérise des arbres peu ou non producteurs. Le degré maximum
de défoliation des lots meilleurs producteurs (classes 2-3) survient
entre novembre et janvier, ¢’est-a-dire dans la période de plus forte
production (pic de décembre).

L’intensité de 1’exsudation apparait donc liée au rythme et au degré
de défoliation. La saignée ne semble pouvoir étre suivie d’une cou-

350 Non prod.
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I Figure 3
Production gommiére et degrés de défoliation. Mesures faites
durant la saison de production 1989-90 (station forestiére
de M'Biddi, nord-Sénégal). Les courbes correspondent &
trois classes de gommigre : 0, production nulle; 1, production
inférieure a la moyenne; 2, production comprise entre 1 et
2 fois la moyenne; 3, production supérieure a 2 fois la moyenne.
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lée de gomme que si un stade suffisant de défoliation est parallgle-
ment atteint. Des résultats trés comparables sont apparus lors de la
saison de production suivante 1990/91. On peut donc attendre une
bonne production de gomme sur des arbres qui sont précocement
dépouillés de leur feuillage. Les meilleurs rendements sont prévi-
sibles en décembre.

Rythme général de production gommiére et climat

Nous avons mis en parallele, pour I’ensemble des 4 saisons d’étude
et des placeaux observés, les données mensuelles relatives a la pro-
duction gommiére et au climat (températures moyennes de I’air,
humidité relative, pluviométrie). On constate que 1’exsudation
s’amorce essentiellement en novembre, apres 1’arrét des pluies et
consécutivement 2 une chute brutale de 1’humidité relative et une
tendance a la diminution des températures. (fig. 4) Les pics de pro-
duction, surtout observés en décembre (au plus t6t en novembre,
¢f. 1990), sont ainsi synchrones de degrés hygrométriques faibles et
de températures relativement fraiches. I’exsudation disparait entre

200 t
= = = Temp. moy (°C)
----- Humidité rel. (%)

150 | Pluviométrie (mm)
=—Prod. moy. / arbre (g)

100 |
50 "’I \\ //\ I’l i \\
& RS YA A I
-y
0 N \
JJASONDJFMAMJJASONDJFMAMJJASONDJFMAMJJASONDJFM
1089 i 1990 | 1991 ' 1992
I Figure 4

Relations entre le rythme de production gommiére

(tous lots d'étude confondus) et les données climatiques
moyennes mensuelles (températures, humidité relative, hauteur
de pluie) de juin 1989 a mars 1993 (station forestiere de M'Biddi,
nord-Sénégal).
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février et avril, parallelement a I’augmentation des températures et
de I’humidité relative. Le lien entre sécheresse et exsudation gom-
miére est donc encore ici illustré.

b
b

. Conclusion

Nos résultats constituent une nouvelle avancée des connaissances
dans le domaine des modalités et conditions du phénoméne de la
gommose. Toutefois, les mécanismes de l’initiation de la gom-
mose et ceux de la biosynthése de la gomme restent mal connus.
Cette incertitude limite la possibilité d’activation artificielle des
rendements par traitements chimiques. Nos travaux apportent un
éclairage nouveau sur les liens entre rythmes de production gom-
miére, variations climatiques et degrés de défoliation. Ces résultats
expérimentaux peuvent contribuer a rationaliser la gestion des
gommeraies, et a mieux préserver les arbres souvent soumis a une
surexploitation inutile et mutilante. Un certain stress hydrique
semble bien favoriser I’induction de I’exsudation, des travaux doi-
vent néanmoins étre poursuivis de fagon a mieux apprécier 1’inci-
dence des déficits hydriques sur le déclenchement du processus
physiologique de gommose.
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les introductions d’acacias
australiens au Sénégal
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o

% Introduction

Les recherches menées au Sénégal sur les introductions d’acacias
australiens ont débuté en 1973. Leur objectif était d’identifier des
especes a croissance rapide susceptibles d’étre utilisées dans les
différentes zones agroécologiques, pour la réintroduction de
I’arbre dans 1’exploitation agricole et pour 1’enrichissement des
formations naturelles. Au total, plus de cinquante espéces et pro-
venances d’acacias issues pour 1’essentiel des foréts séches du
Nord et de I’Ouest de I’ Australie (annexe) ont été introduites a
Bambey, Bandia (centre nord du bassin arachidier), Keur-Mactar
(sud du bassin arachidier), Kébémer (zone littorale), Mbiddi
(zone sylvopastorale) et Nianga (région du fleuve). Ces zones ont
des conditions écologiques comparables a celles des zones d’ori-
gine des Acacia.

Apres plus de 10 ans de recherches, il est possible de faire un
bilan, par station, de ces introductions d’espéces et d’en tirer des
conclusions en ce qui concerne leur comportement (survie, crois-
sance en hauteur et productivité). Ce bilan, principalement tiré des
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rapports d’activités de 1973 a 1990 de I’Isra-Productions fores-
tieres, ne concerne que les recherches relatives a la sylviculture
des espéces en station, a I’exclusion des recherches sur la récolte,
le conditionnement, le prétraitement des graines et I’élevage des
plants en pépiniere.

5

. Stations et essais

Station de Bambey-ENCR

La station de Bambey-ENCR est située a ’ouest de Bambey, en bor-
dure de la route Thies - Diourbel. Elle a une superficie d’environ
10 hectares dont environ le quart a ét€ réservé a des essais sur les
especes autres que les Eucalyptus. Les sols sont de type ferrugineux
tropicaux lessivés, sur matériaux sablo-argileux remaniés. Ils sont
caractérisés par une teneur en argile et limon d’environ 15 %, une
réserve en eau utile de 1'ordre de 3 %, un taux de saturation en bases
échangeables inférieur & 50 %. Ces sols sablo-limoneux profonds
sont présents notamment au sud-ouest de Bambey. Le climat est de
type soudano-sahélien chaud et sec. La pluviométrie enregistrée a
Bambey entre 1975 et 1989 est de 460 mm avec un minimum de
296 mm (1977) et un maximum de 660 mm (1978). L’évaporation
annuelle est de I’ordre de 2342 mm. Cette partie du bassin arachi-
dier ou les reliques de foréts ont été déboisées pour la culture de
I’arachide, est caractérisée par les parcs agroforestiers a Acacia
albida. Les introductions d’Acacia australiens dans cette zone ont
eu pour objet d’identifier des especes a croissance rapide pour la
protection des sols et des cultures, et pour la production de bois
de service.

Trois essais ont été mis en place dans cette station de 1974 a 1976.
L'un concerne I’introduction de 21 Acacia étrangers (1 a 3 prove-
nances par espéce) dont 16 Acacia australiens représentés par une
parcelle de 5, 10, 15 ou 25 plants sans répétition. Un autre essai
compare les croissances de trois Acacia locaux et de deux Acacia
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australiens. Cette comparaison a été menée dans un dispositif a
2 répétitions comprenant des placeaux élémentaires de 35 individus
(5 m x 7 m). En fin février 1980, la répétition a fait I’objet d’une
éclaircie systématique (1 ligne sur 2) ramenant les écartement a2 3 m
x 6 m fin mars 1985, les parcelles a Acacia australiens, montrant
une forte mortalité, ont été coupées a blanc et cubées. Le troisieme
essai est un essai monoarbre (33 blocs) d’Acacia australiens portant
sur 9 especes, chacune représentée par 1 a 4 provenances. Tous les
essais ont été installés aprés défrichement du terrain. Les plants,
élevés en pépiniere durant 3 mois, ont été plantés dans de grands
potets (60 cm x 60 cm x 60 cm) creusés quelques jours avant la
plantation ou le jour méme, suivant la nature du sol. Les écarte-
ments ont été de 3 m x 3 m (densité de 1100 arbres.ha™!).

Station de Bandia

La station de Bandia est située en bordure de la route Dakar - Mbour,
a environ 15 km de Mbour. Ses sols sont ferrugineux tropicaux a
faci¢s hydromorphe (P1), ou a concrétions ferrugineuses sur maté-
riaux gravillonnaires et cuirassés (P2), ou lessivés a taches ferrugi-
neuses sur matériaux sablo-argileux (P4). Ces sols sont caractérisés
par une forte proportion d’éléments fins, surtout en profondeur, ce
qui entraine une mauvaise infiltration de 1’eau, une hydromorphie
temporaire en période pluvieuse et un blocage de la pénétration raci-
naire en période séche. De plus, la cuirasse (rencontrée au profil P4
a 1,10 m de profondeur), s’avére impénétrable par les racines et
limite le volume exploitable par le systéme racinaire des arbres. La
pluviométrie moyenne annuelle enregistrée a Mbour, qui était de
792 mm durant la période 1949-1967, n’était plus que de 455 mm
durant la période 1968-1986, soit une baisse 43 %.

Bandia étant situé a une dizaine de kilomeétres de 1’océan, 1'in-
fluence océanique se fait sentir sur les différents parametres clima-
tiques avec des variations thermiques atténuées, une hygrométrie
descendant rarement en dessous de 50 % et une évapotranspiration
potentielle assez importante (environ 1500 mm.an™!).

De 1977 a 1984, une trentaine d’essais concernant des espéces
locales (environ 40) et des especes exotiques (environ 80) ont été
mis en place. Parmi ces especes, environ 25 Acacia d’origine aus-
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tralienne ont été testées. Pour tous ces essais, un défrichement inté-
gral du terrain suivi d’un sous-solage croisé a 70 cm de profondeur
et d’un labour avec un pulvériseur a disques ont été effectués. Les
plantations ont été effectuées dans de petits potets (20 cm x 20 cm
x 20 c¢m) creusés juste avant la plantation.

Station de Keur-Mactar

Le bassin versant du Sine-Saloum (bras de mer) est essentielle-
ment caractérisé par des sols plus ou moins salés et acides, inon-
dés ou non, dépourvus de végétation naturelle ou couverts d’un
maigre taillis, impropre a I’agriculture et sans grand intérét pour
I’élevage. Ce processus de dégradation a débuté probablement au
siécle dernier, lorsque la végétation originelle, constituée essen-
tiellement de mangrove et de savanes arbustives 2 dominance
d’Acacia ou de Combrétacées, a été détruite, laissant derriere elle
des espaces dénudés avec efflorescences salins en surface (tannes).
On estime aujourd’hui la superficie de ces terres a 230000 hec-
tares (ISRA, 1996). Les recherches sur les possibilités de reboise-
ment de ces tannes et de leurs abords ont commencé en 1967, avec
comme objet d’identifier une ou plusicurs espéces forestieres pou-
vant s’y développer.

La station de Keur-Mactar se trouve a une vingtaine de kilométres au
sud de Kaolack, en zone soudano-sahélienne sur sols trés hétérogénes,
allant du solontchak avec efflorescences salines en surface aux bour-
relets sableux et argilo-limoneux d’apport fluviatile et éolien. Le
relief trés accusé comprend des dépressions inondées pendant la sai-
son des pluies. Le climat est caractérisé par une longue saison seche
(8 mois) et une courte saison des pluies (juillet-octobre). La pluvio-
métrie moyenne annuelle relevée a Kaolack pour la période 1976-
1988 est de 493,5 mm. [ évapotranspiration annuelle est de I’ordre de
1600 mm avec un déficit hydrique trés important entrainant la salini-
sation et ’acidification des cours d’eau, des nappes et des sols. Cela
se traduit par la transformation de la végétation et I’extension des
tannes vifs. Six types de milieux ont ét¢ distingués a Keur-Mactar :
tannes purs, tannes enherbés, milieu & Acacia senegal, milieu a Pari-
nari macrophylla, milieu 2 Combretum et les bas-fonds.
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En 1977, un essai monoarbre de 9 Acacia australiens comprenant
30 blocs a été mis en place a Keur-Mactar avec comme objectif
d’étudier le comportement de ces Acacia sur les diftérents types de
milieux qui ont été identifiés (Niang, 1985).

Station de Nianga

La station de Nianga se trouve dans la vallée du fleuve Sénégal, zone
inondable caractérisée par une pluviométrie faible (moins de 200 mm
pour les quinze derniéres années), une forte évapotranspiration
(3600 mm) et des sols limoneux-argileux a argileux trés compacts et
peu perméables. La végétation est dominée essentiellement par des
peuplements & Acacia nilotica var. tomentosa fortement dégradés
sous les effets conjugués de la sécheresse et de |’exploitation abusive.

Avec les possibilités d’irrigation, des reboisements intensifs visant
la production de bois de feu et de service, la création de brise-vent
dans les périmetres hydroagricoles et la protection des canaux et des
rizieres y ont été développés.

En 1979, Acacia holosericea a ét€ introduit en compagnie d’A. rad-
diana, A. nilotica, A. senegal et Prosopis juliflora. Les essais
consistaient a suivre le comportement de ces espéces sur des pla-
ceaux de 50 a 80 individus en général, non répétés, avec une densité
de plantation de 1666 plants.ha’l (3 m x 2 m). A 52 mois, A. holo-
sericea a fait I’objet d’une coupe totale tandis que des éclaircies
systématiques (1 arbre sur 2 en quinconce) ont été effectuées sur les
autres especes (Dubus, 1984).

Station des Bayottes

La station des Bayottes est située dans une forét classée a 17 km au
Sud de Ziguinchor (Casamance), sur sols ferralitiques plus ou
moins lessivés en argile a la surface. Le climat est caractérisé par
une forte pluviométrie (> 1 000 mm.an"!) et une longue saison séche
(7 mois) atténuée par la proximité de I'Océan Atlantique. La végé-
tation est composée d’un mélange d’essences soudaniennes et gui-
néennes avec une prédominance de Pterocarpus erinaceus et
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Daniella oliveri, le sous-bois étant formé de Combrétacées, de
lianes et de végétaux herbacés.

En 1984, une dizaine d’espéces d’Acacia australiens (Vincenti, 1987)
ont été introduites dans un dispositif comprenant trois blocs et des
placeaux élémentaires de 35 plants & I'écartement de 3 m x 2,5 m.

Station de Mbiddi

Cette station se trouve en zone sahélienne du Sénégal. C’est une
zone a vocation essentiellement sylvopastorale, caractérisée par un
grand déficit hydrique et une relative pauvreté des sols qui expli-
quent le faible niveau de productivité des peuplements ligneux. Le
climat de la station de Mbiddi est de type sahélo-saharien dont les
principales caractéristiques sont la faible pluviométrie (250 mm en
moyenne de 1975 a 1984 et moins de 200 mm de 1985 a4 1993), une
longue saison seéche (10 mois) et une forte évapotranspiration, de
I’ordre de 3 800 mm. Les sols sont ferrugineux tropicaux peu lessi-
vés, pauvres en mati€res organiques et trés sensibles a 1’érosion
éolienne. La végétation, fortement dégradée par le déficit hydrique
et la surexploitation, est une savane arbustive a Mimosacées et a
graminées annuelles. Acacia senegal, A. raddiana et Balanites
aegyptiaca sont les especes ligneuses prédominantes de cette zone.

Dans une optique de production de fourrage et de lutte contre I’éro-
sion éolienne, de nombreuses especes, parmi lesquelles des Acacia
australiens, ont été introduites en 1977 a Mbiddi. Les Acacia aus-
traliens comprenaient A. holosericea, A. trachycarpa, A. tumida,
A. sclerosperma et A. pyrifolia. Les essais ont ét€ mis en place dans
un dispositif en blocs complets randomisés (3 blocs) avec des par-
celles élémentaires de 36 plants a 1’écartement de 6 m x 6 m. Les
plantations ont été effectuées dans de grands potets (60 cm x 60 cm
X 60 cm) creusés juste avant la plantation.

Station de Kébémer

La station de Kébémer se situe en zone des Niayes, bande coticre
large de 10 km environ qui s’étend de Dakar a Saint-Louis sur
180 km. Les Niayes sont caractérisés par une série de bandes
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dunaires et cuvettes interdunaires qui recélent des groupements
végétaux particuliers (Elaeis guineensis, Borassus aethiopicum,...).
Vers le continent, le cordon littoral se termine par un front élevé ou
s’accumule le sable. La composante pédologique est constituée
essentiellement par un matériau dunaire, comportant des sols miné-
raux bruts, peu fertiles. Les seuls endroits propices a I’agriculture
sont les dépressions interdunaires, riches en limons et en matiére
organique. La zone des Niayes est comprise entre les isohyetes 200
et 300 mm par suite du glissement constant de ceux-ci vers le sud.
Ainsi, I'isohyéte 300 mm est passé par Dakar en 1983 alors qu’il se
situait au-dessus de Saint-Louis avant 1960. La pluviométrie enre-
gistrée a Kébémer entre 1975 et 1986 est de I’ordre de 286 mm, avec
une forte variabilité interannuelle.

Dans le cadre d’un programme de fixation des dunes du littoral et de
protection des cuvettes maraichéres, de nombreux Acacia australiens
ont été testés dans le projet PNUD de conservation des terres du litto-
ral. Les espéces plantées comprenaient A. holosericea, A. tumida,
A. trachycarpa et A. cyclops. Les especes étaient testées directement
en bordure de la mer et & I’arriere de la bande des filaos large de
300 m. Aucun détail n’a pu étre obtenu sur le dispositif expérimental.

Résultats

Station de Bambey-ENCR

Dans I’essai d’introduction d’especes étrangeres (1974), chacun des
16 Acacia australiens était représenté par une parcelle de 5, 10, 15 ou
25 plants sans répétition. Les résultats obtenus sur des échantillons de
5 ou 10 arbres sont donc a considérer avec prudence. De cet essai, on
peut retenir quatre especes qui ont donné de bons résultats, les autres
s’étant révélées inadaptées aux conditions de la station. Ce sont A. tra-
chycarpa, A. tumida, A. holosericea et A. bivenosa, qui ont respecti-
vement enregistré des taux de survie de 87, 80, 68 et 67 % aprés huit
ans de plantation. La hauteur de ces quatre espéces a respectivement
été de 3,10, 4,90, 5,50 et 2,90 m en huit ans (tabl. 1).
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Dans I’essai monoarbre (1976) ou sont mélangées pied a pied des
especes dont le développement est différent, le comportement d’un
individu est influencé par les individus voisins des que 1’effet de
concurrence intervient. On peut donc considérer qu’au-dela de la
troisieme année, les valeurs obtenues ne sont plus représentatives
des moyennes du peuplement. Cet essai a néanmoins confirmé les
résultats de I’essai introduction d’especes étrangeres de 1974. En
effet, les 4 espcces ont présenté des survies variant de 79 a 97 %
(tabl. 2). On a cependant noté un taux de survie supérieur chez

Especes Nombre Taux de survie Hauteur Surface terriére
d'arbres (%) (cm) a I'hectare
plantés (m2.ha)

A. tumida 5 80 490 20,4

Cape Leveque (WA)

A. holosericea 25 68 550 141

Pine Creek (NTA)

A. trachycarpa 15 87 310 13,4

Port Hedland (WA)

A. bivenosa 15 67 290 6,0

Cape Range (WA)

I Tableau 1

Caractéristiques de quatre Acacia australiens aprés 8 ans
de plantation a Bambey. Expérimentation de 1974,
La surface terriére est I'aire de la section des tiges au collet.

Especes Provenances Nombre Taux Hauteur Surface
d'arbres de survie (cm) terriére a
plantés (%) 'hectare

(m2.ha™"

A. tumida Cape Leveque (WA) 15 87 360 12,2

A. holosericea  Mandora (WA) 33 91 370 6,6

Bambey 33 85 350 51
A. trachycarpa  Bambey 33 79 240 4,3
A. bivenosa Cape Range (WA) 33 97 250 6,7
Bambey 33 94 260 5,1

1 Tableau 2

Caractéristiques de quatre Acacia australiens aprés 3 ans
de plantation & Bambey de I'essai monoarbre (1976).
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A. bivenosa contrairement a 1’essai de 1974 dans lequel cette espece
avait enregistré non seulement le taux de survie le plus bas (67 %)
mais également la plus faible hauteur (2,90 m).

I’examen du tableau 2 montre en outre que la provenance de
Bambey, résultant du croisement de plusieurs provenances intro-
duites en 1974, a des performances inférieures a celles des prove-
nances directes. Ceci pourrait s’expliquer par le fait que les
premieres fructifications ne donnent pas toujours des produits de
qualité.

Dans I’essai comparatif de la croissance de 3 Acacia locaux et de
2 Acacia australiens (Bambey, 1976), les principales caractéris-
tiques des 5 especes avant et apres I’éclaircie sont résumées dans le
tableau 3. De I’examen de ce tableau et des fiches de cubages de ces
espéces, il est possible de tirer les conclusions suivantes :

Pour Acacia seyal, 'éclaircie ne semble avoir aucun effet jusqu’a
I’age de 11 ans. Avec des écartements de 3 m x 3 m, la productivité
serait maximale 2 6 ans (3,3 m3.halan™!).

Acacia senegal est caractérisé par une forte croissance jusqu’a I’age
de 4 ans. A cet Age, la productivité moyenne serait d’environ
2,4 m? ha'l.an"!. [’éclaircie pratiquée a 4 ans a eu une influence trés
nette a partir de la cinquieme année de plantation. Il parait donc
souhaitable d’adopter, pour cette espéce, des écartements mini-
mums de 3 m x 6 m qui devraient faciliter le gemmage ultérieur.

Chez Acacia tortilis, I’effet de 1'éclaircie apparait a partir de 6 ans
avec une productivité maximale de 2,5 m3.halan! a I’écartement
de 3 m x 3 m. On peut donc préconiscr un écartement minimum de
3 mx 3 m et une éclaircie a 6 ans.

Pour Acacia holosericea, 1’éclaircie pratiquée a 4 ans a eu un effet
treés sensible a partir de 6 ans. 1”absence d’éclaircie sur la parcelle a
écartement de 3 m x 3 m s’est traduite par une mortalité de 46 % en
4 ans. Ainsi, avec des écartements de 3 m x 3 m, la productivilé maxi-
male est obtenue 2 4 ans et peut étre estimée 4 2,4 m3.ha'!l.an"!. A par-
tir de cct dge, il est nécessaire de procéder a une €claircie ramenant
les arbres a des écartements de 3 m x 6 m. La productivité globale
d’une telle parcelle a I'age de 9 ans serait alors de 2,2 m3.ha"L.an"!.
Notons enfin que la coupe rez-de-terre effectuée en 1985 a entrainé
la mort de toutes les souches.
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Ecartement : 3m x 3 m

Espéces Répétition juin 1979 février 1980 - Production
Taux Hauteur Surface Feuille bois vert
de survie (%) terriére séche (thal)
(cm) (m2.ha'!) (tha)
A. seyal R1 91 260 2,6 0,22 4,8
R2 91 310 34 - i
A. senegal R1 100 270 3,5 0,07 10,9
R2 97 270 3,9 - -
A. tortilis R1 100 240 32 0,14 6,5
R2 100 310 39 - -
A. holosericea R1 97 320 4,4 2,93 13,2
R2 91 340 4,0 . .
A. trachycarpa R1 83 240 59 2,19 11,7
R2 77 260 56 - -
Ecartement : 3 m x 6 m pour B1 ; 3 m x 3 m pour R2
Espéces Répétition juin 1984 Productivité maximale
Taux Hauteur Surface {m3.ha''ant)
de survie (cm) terricre
(%) (m2.ha’")
A. seyal R1 91 390 3,5 36a6ans
R2 91 - 8,1
A. senegal R1 100 - 7.9 2,434 ans
R2 97 - 6,8
A. tortilis R1 100 440 6,4 2,6 a 6ans
R2 100 450 12,5
A. holosericea R1 95 540 8,9 2,4a4ans
R2 49 340 54
A. trachycarpa  R1 83 340 6,1 2,5a4ans
R2 54 380 10,1
1 Tableau 3

Caractéristiques des 3 espéces locales et de 2 espéces
australiennes (essai 1976) de 1979 & 1985.
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Pour Acacia trachycarpa (ex linarioides), I’effet de 1’éclaircie a été
plus sensible sur le taux de survie que sur la croissance. Une morta-
lit€ de 30 % a été notée de 1979 a 1984 avec I’écartement 3m x 3 m
alors qu’aucune mortalité n’a été notée dans les parcelles éclaircies
(3 m x 6 m). La productivité maximale a été atteinte a 4 ans avec
environ 2,5 m3.ha'l.an"!. Sur les sols de Bambey, cette espece peut
donc étre plantée 2 faible écartement, a condition que I’éclaircie soit
effectuée assez t6t. Exploitée a 4 ans, Acacia trachycarpa pourrait
fournir une quantité de bois du méme ordre de grandeur qu’A. holo-
sericea. Mais elle fournit également a cet dge une quantité appré-
ciable de fourrage (2,2 tha'! de feuilles séches). Appétée par les
bovins, ovins et caprins, cette espece a toutefois une faible valeur
énergétique et azotée (Hamel, 1980). Sculement 12,5 % de souches
ont rejeté a la suite du recépage rez-de-terre pratiqué en mars 1985,
11 est donc nécessaire de poursuivre des recherches pour déterminer
les hauteurs et les dates de coupe qui permettent aux souches de reje-
ter. Si cette question était maitrisée, A. trachycarpa pourrait &tre
planté pour produire un fourrage de complément.

Station de Bandia

Parmi les espéces étrangeres initialement testées & Bandia, seules
9 especes australiennes (dont 6 Acacia a phyllodes), 5 espéces
d’ Amérique du sud (dont 3 du nord-est brésilien), 4 espéces
indiennes et 2 especes de 'est africain se sont révélées bien adap-
tées aux conditions de la zone. Les espéces provenant d’Afrique
du Nord et d’ Amérique du Nord (surtout Mexique et USA) ont
donné des résultats décevants. Les caractéristiques des 6 Acacia
australiens retenus figurent au tableau 4.

Acacia trachycarpa (ex linarioides), A. aneura, A. lisypholia et
A. stipuligera ont été provisoirement retenus en atiendant que des
recherches complémentaires apportent des réponses sur leur ges-
tion, notamment en haie vive ou en brise-vent.

Acacia sclerosperma a été 1’acacia australien le plus longévif dans
les conditions de Bandia (taux de survie supérieur 2 90 % a1’age de
11 ans). Cette espece multicaule est trés probablement, avec A. bive-
nosa, une des espéces les mieux adaptées a la lutte anti-érosive en
plantation linéaire.
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Acacia bivenosa est une espece plus buissonnante qu’A. sclero-
sperma, mais moins longévive. 11 semble qu’il existe de nombreux
hybrides de ces deux espéces.

Pour évaluer la productivité des Acacia australiens, des éclaircies
systématiques d’une ligne sur deux ont été réalisées en juin 1988
dans les essais mis en place en 1977 et en 1982 (tabl. 5).

A V’examen du tableau 5, il apparait que ces especes australiennes
ont une faible productivité (moins de 0,7 m3ha!.an’! pour la plu-
part). Compte tenu de leur croissance relativement rapide au jeune
dge, de leur caractere multicaule et de leur faculté a conserver un
feuillage permanent, ces espéces peuvent néanmoins étre retenues

Espéces Nombre d'arbres Caractéristiques Caractéristiques
plantés a6ans agans
% H 5] G H S G
survie (cm) (em2) (m2.ha-1) (cm) (em2) (m2.ha-1)
A. trachycarpa 240 65 390 110 4,0 - - -
A. lisypholia 64 69 390 111 3,8 - - -
A. stipuligera 64 70 350 - - - - -
A. aneura 196 73 505 92 2,3 - - -
A. bivenosa 20 - - - - 350 100 47
A. sclerosperma 60 - - - - 369 95 45

H = hauteur; S = surface terriére (aire de la section moyenne au collet des tiges); G = surface terriére a I'hectare

I Tableau 4
Caractéristiques des Acacia australiens sélectionnés a Bandia.

Espéces Age d'exploitation Bois vert
Production Productivité
t.ha! m3.ha"! t.halan m3.halan!
A. sclerosperma 11 ans - 12,0 - 11
A. aneura 6 ans 3,0 34 0,6 0,6
A. lysiphloia 6 ans 4,5 4,1 0,7 0,7
A. stipuligera 6 ans 4,0 3,8 0,8 0,6
I Tableau 5

Productivité de quelques Acacia australiens sélectionnés a Bandia.
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pour constituer rapidement I’étage inférieur des brise-vent ou étre
utilisés dans les dispositifs antiérosifs.

Cependant, certaines de ces espéces peuvent dépérir d’autant plus rapi-
dement que la pluviométrie est déficitaire. A ce titre, Acacia lisypho-
lia et A. stipuligera ont provisoirement ét¢ retenus. Il convient donc de
poursuivre les recherches sur la gestion de ces espéces qui devraient
&tre installées en plantations linéaires plut6t qu’en peuplements.

Huit mois aprés les coupes effectuées en juin 1988, sur les quatre
Acacia agés de 5 a 11 ans, moins de 7 % des souches avaient rejeté.
Au moment des éclaircies, la plupart de ces espéces montraient des
signes de dépérissement. 1l est probable que pour conserver une cer-
taine aptitude a rejeter, ces espéces doivent &tre recépées a des ages
relativement jeunes.

Station de Keur Mactar

Les résultats montrent, aprés douze ans de recherche, qu'aucune des
especes introduites ne s’est pratiquement pas adaptée aux tannes (purs
ou enherbés) (tabl. 6). Pour le milieu & Parinari macrophylla, aucune

Espéces Milieux (a}

1 2 3 4 5 6
A. holosericea - - + +/- + +
A. trachycarpa - - +/- - + -
A. tumida - - - .
A. bivenosa - + - + -
A. sclerosperma +- + - + .
A. pyrifolia - -
A. monticola - - B
A. plectocarpa - -
A. coriacea - -

(a) : 1: Tannes purs; 2 : Tannes enherbés; 3 : milieu & A. seyal; 4 : milieu & Parinari macrophylla;
5 : milieu a C. glutinosum; 6 : Bas-fonds
(-) : espece a proscrire; (+) : espéce a retenir; (+/-) : comportement de 'espéce moyen & mediocre

I Tableau 6
Conclusions tirées aprés 12 ans de recherche sur
le comportement de 9 Acacia australiens & Keur-Mactar.
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espéce n’a eu un comportement satisfaisant, contrairement au milieu
a Combretum glutinosum ou Acacia holosericea, A. trachycarpa,
A. bivenosa et A. sclerosperma ont été performantes. Ces quatre
Acacia peuvent &tre retenus pour introduction dans ce milieu. Pour les
bas-fonds, seul A. holosericea peut €tre retenu. Donc, dans les mémes
conditions que celles de Keur-Mactar, A. holosericea conviendrait aux
milieux & A. seyal, & Combretum glutinosum, aux bas-fonds et, a un
degré moindre, au milieu & Parinari macrophylla. A. trachycarpa ne
pourrait étre productif que dans le milieu & Combretum glutinosum et
A. bivenosa et A. sclerosperma pourraient étre introduits dans les
milieux a A. seyal et a Combretum glutinosum. Les espéces comme
A. pyrifolia, A. monticola, A. plectocarpa et A. coriacae ont quasi-
ment disparu des milieux ou ils ont été introduits.

Station de Nianga

Acacia holosericea représente la seule espece d’acacia australien
introduite en milieu irrigué. L’essai mis en place en 1979 a permis
de suivre la productivité de cet acacia en rapport avec d’autres
espéces (tabl. 7). A. holosericea fournit en irrigué une productivité
(9,7 m3.halan!) nettement supérieure aux Acacia locaux
(3-6 m.ha'L.an’l), ce qui n’était pas le cas 2 Bambey ot les pro-
ductivités des Acacia locaux et australiens étaient quasiment
équivalentes (2,4 m3.ha Lan™'). Par ailleurs, A. holosericea est
beaucoup moins productif que Prosopis juliflora (12 m3.ha"!.an'l),
espece originaire d’ Amérique latine. Un aspect important a souli-

Espéces Volume (m3.ha™') Productivité (m3.ha '.an"")
Acacia holosericea 42,2 9,7
Acacia tortilis var. raddiana 26,0 6
Acacia nilotica 14,6 3-35
Acacia senegal 14,0 3-35
Prosopis juliflora 53,0 12-12,5

I Tableau 7

Productivité a 52 mois de quelques espéces
en plantation irriguée (1982).
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gner en plantation irriguée est ’aptitude d’A. holosericea a rejeter
a partir de la souche. En effet, plus de 70 % des souches des arbres
recépés a 52 mois ont pu rejeter, alors que cette aptitude a été nulle
au méme age pour les plantations a sec.

Station des Bayottes
(Casamance)

Les principaux résultats obtenus sur I'introduction des Acacia aus-
traliens sont résumés sur le tableau 8.

Acacia mangium, A. holosericea et A. tumida sont bien présents a
2 ans et ont un développement important qui est de ’ordre de 5 m.
Cependant, dés I’age de 4 ans, ces Acacia montrent des signes de
dépérissement, faisant apparaitre la nécessité de maintenir une rota-
tion rapide. Acacia monticola, A. trachycarpa et A. dunii ont donné
des résultats trés moyens. Quand aux autres (A. pyrifolia, A. coria-
cea, A. farnesiana, A. bivenosa et A. sclerosperma), ils ont prati-
quement disparu a 2 ans.

Espéces Taux de survie (%) Hauteur (m)
A. mangium 96.6 5.60
A. holosericea 97.1 5.09
A. tumida 76.9 4.75
A. monticola 79.0 2.84
A. trachycarpa 58.1 2.02
A. dunii 31.4 5.35
A. pyrifolia 9.5 1.08
A. coriacea 1.9 0.90
A. farnesiana 1.9 0.40
A. bivenosa 0 -
A. sclerosperma 0 -
I Tableau 8

Taux de survie et hauteur a 2 ans d'Acacia australiens
introduits aux Bayottes.



L'acacia au Sénégal

Station de Mbiddi

Parmi les Acacia australiens introduits dans cette zone dans une
optique de production de bois, de fourrage ou de lutte contre 1’érosion
éolienne se trouvent Acacia holosericea, A. trachycarpa, A. bivenosa,
A. tumida et A. pyrifolia.

Les especes ont généralement un bon développement durant la pre-
miere année de plantation. Cependant, dés la seconde année, on note
une quasi disparition d’A. holosericea et tumida ainsi que le dépé-
rissement des autres especes qui ne survivent pas au-dela de 5 ans.

Station de Kébémer

Le projet PNUD de conservation des terres du littoral a introduit de
nombreux Acacia australiens avec comme but de trouver des
especes susceptibles d’étre utilisées pour la fixation des dunes du
littoral. Il est a retenir que les dispositifs expérimentaux ne sont pas
précisés dans les ditférents rapports relatifs a I'introduction d’aca-
cias australiens a la station de Kébémer. Néanmoins, les résultats
obtenus laissent apparaitre qu’aucune des especes testées en bor-
dure de mer ne s’est révélée adaptée et qu’clles disparaissent dés la
premiére année de plantation. Lorsque les Acacia australiens sont
utilisés en arriere bande des filaos, seuls A. holosericea et A. tra-
chycarpa se sont bien maintenus et peuvent &tre utilisés dans la pro-
tection maraichere.

s
5
D

2

Conclusion

Les introductions des Acacia australiens au Sénégal ont permis 2 la
recherche forestiere d’accumuler une riche expérience dont les
principales conclusions sont résumées ci-dessous.

Pour chaque zone agroécologique, il est possible de définir les
Acacia australiens susceptibles de s’y adapter.
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Ainsi, pour le bassin arachidier, on peut retenir sur sable limoneux
« deck dior », A. holosericea, A. trachycarpa, A. bivenosa et A. scle-
rosperma et sur les limons argilo-sableux, A. trachycarpa, A. bivenosa
et A. sclerosperma.

Sur les sols salés du delta du Sine-Saloum, aucune espece ne convient
sur les tannes purs et enherbés alors qu’A. holosericea, A. bivenosa et
A. sclerosperma peuvent étre utilisés sur les milieux aux abords des
tannes.

Pour la zone sylvopastorale (zone sahélienne), de méme qu’en bor-
dure directe des zones littorales, aucune des espéces qui y ont éié
testées n’a pu s’adapter.

Par contre, en zone humide, on peut retenir A. holosericea, A. tumida,
A. mangium et A. monticola.

Les Acacia australiens introduits au Sénégal se caractérisent par
une durée de vie relativement courte car la plupart des espéces
commencent a dépérir au-dela de 4 ans et perdent leur aptitude a
rejeter A partir de la souche. Aussi, une bonne gestion des planta-
tions d’acacias australiens exige de procéder a leur exploitation a
des dges relativement jeunes.

Les especes d’acacias australiens testées au Sénégal ont des utilisa-
tions diverses. Qutre le bois, elles peuvent servir comme brise-vent
(A. holosericea), comme fourrage (A. trachycarpa) ou comme pro-
tection des sols (A. bivenosa, A. sclerosperma).
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.

. Anhexe

2
4

Espéce Provenance Année de mise en place Sites
des principaux essais : des essais
Sénégal (a)
A. acradenia Région Nord Ouest, W.A. Australie 1982 1,2
A. ampliceps Bromme-Derby, W.A. Australie 1982 1,2
A. aneura Provenance inconnue (1) 1982 2
Sud Est Mt Howitt, QLD Australie 1982 2
Nord Eromanga, QLD Australie 1984
Ouest Morven, QLD Australie 1984 2,3
Est Charleville, QLD Australie 1984 2
Nord St George, QLD Australie 1984 2
Ouest Cobar, NSW Australie 1984 2
Tanami Rd Stuart Hwy, NT Australie 1984 2
Vaughan Springs, NT Australie 1984 2
Ouest Floodout, NT Australie 1984 2,3
Ouest Glen Helen, NT Australie 1984 2,3
Kalgoorlie area, W.A. Australie 1984 2
Ouest Jameson, W.A. Australie 1984 2,3
A. baileyana Provenance inconnue (2) 1980 1,2
A. bivenosa Mandora, W.A. Australie 1974-1976-1977 1,2,3
Barradale R.H.Yanrey, W.A. Australie 1974-1976 1,2
Cape Range N.P. Onslow, W.A.Australie 1974-1976-1977 1,2, 3
{ex situ 1457) Bambey, Sénégal 1977 1,2,3
(ex situ 1538) Bambey, Sénégal 1981 2
Broome, W.A. Australie 1984 5
A. coriacea Marble Bar, W.A. Australie 1974 1,2
Yanrey, W.A. Australie 1977 1,2, 3
Cape range N.P. Onslow, W.A. Australie 1981 1,2
Port Hedland-Broome, W.A. Australie 1983 1,2

Rabbit Flat, NT Australie

(a):1:Bambey ; 2 : Bandia ; 3 : Keur-Mactar ; 4 : Nianga ; 5 : Bayottes ; 6 : Mbiddi ; 7 : Kébémer

I Annexe
Acacia australiens introduits au Sénégal au cours de la période
1974-1984 (adapté de Cossalter, 1985)
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Espéce Provenance Année de mise en place Sites
des principaux essais : des essais
Sénégal (a)
A. cowleana Vaughan Springs, NT Australie 1983-1984 1,2
A. cyclops Bizerte, Tunisie 1977 1,2,7
A. dunii Kalamburu Reserve-Drysdale, W.A. Aust. 1974-1976-1977 1,2
(ex situ 1395) Bambey, Sénégal 1977-1984 1,5
A. eriopoda Broome, W.A. Australie 1981 1,2
A. farnesiana Yanrey, W.A. Australie 1974 1,2
Tunisie (ex situ 1534) Bambey, Sénégal 1979-1984 1,5
A. hammondii Région Nord Quest, W.A. Australie 1982 2
A. hilliana La Grange Mission-Broome, W.A. Australie 1982 27
A. hippuroides Broome, W.A. Australie 1981 2
A. holosericea Pine creek, NT Australie 1977 1,2
Arnhem Bay, NT Australie 1974-1976-1977 1,2,3,6,7
Mandora, W.A. Australie 1976-1977-1979 1,2,3,6,7
Vaughan Springs, NT Australie 1981 1,2
Mt Molloy, QLD Australie 1983-1984 4,5
A. inaequilatera Marble Bar, W.A. Australie 1974-1978 1,2
(ex situ 1509) Bambey, Sénégal 1979 1,2
A. ligulata Provenance inconnue (1) 1982 2
A. lysiphloia Broome, W.A. Australie 1982 2
A. monticola Mandora, W.A. Australie 1974-1976-1977 1,2,3,6
{ex situ 1460) Bambey, Sénégal 1977-1978 1,2,3
Gantheaume point-Broome, W.A. 1981-1984 2,5
Australie Broome, W.A. Australie 1981-1984 5
A. mountfordae Alligator River, NT Australie 1976 1,2
{ex situ 1217) Bambey, Sénégal 1979 , 2
A. pellita Beagle Bay-Broome, W.A. Australie 1982 2
A. platycarpa Broome, W.A. Australie 1981-1982 2

{a): 1:Bambey ; 2 : Bandia ; 3 : Keur-Mactar ; 4 : Nianga ; 5 : Bayottes ; 6 : Mbiddi ; 7 : Kébémer

I Annexe (Suite)

Acacia australiens introduits au Sénégal au cours de la période
1974-1984 (adapté de Cossalter, 1985)
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Espéce Provenance Année de mise en place Sites
des principaux essais : des essais
Sénégal (@)

A. plectocarpa Miliingimbi, NT Australie 1976-1977-1980 1,2

A. pyrifolia Port Hedland, W.A. Australie 1976-1977 1,2
Pyramid, W.A. Australie 1974-1976-1977 1,2,8,6
Mount Bruce, W.A. Australie 1976 1
Yanrey, W.A. Australie 1974-1976-1977 1,2,3,6
(ex situ 1477) Bambey, Sénégal 1977 1,2,3
{ex situ 1532) Bambey, Sénégal 1977 1,2,5,6

A. retivenia Région Nord Quest, W.A. Australie 1982 2

A. salicina (ex situ) Tunisie 1978-1979 1,2,7

A. saligna {ex situ) Maroc 1974-1977 1,2,7
Provenance inconnue (2) 1979-1980 1,2
(ex situ) Israél 1982 2

A. sclerosperma  Turee Creek, W.A. Australie 1974 1
Ningaloo, W.A. Australie 1974 1
Cape Cuvier, W.A. Australie 1974 1
(ex situ 1525) Bambey, Sénégal 1977 1,2,3

A. spathulifolia Exmouth-Yanrey, W.A. Australie 1974 1,2

A. stipuligera Broome, W.A. Australie 1982 2

A. suberosa Napier Downs Est Derby, W.A. Australie 1982 2

A. anumbirinensis  Région Nord Ouest, W.A. 1982 2

A. tenuissima Pyramid, W.A. Australie 1974-1976 1,2
Mount Bruce, W.A. Australie 1974-1976-1977 1,2

A. tetragonophylla Cape Cuvier, W.A. Australie 1974

A. trachycarpa Port Hedland, W.A. Australie 1974 1

ex aff linarioides

A.

translucens

{ex situ 1 466) Bambey, Sénégal

Port Hedland, W.A, Australie
Broome, W.A. Australie

1981
1982

1976-1977-1978-1979-1984 1,2, 3,5, 6,7

1,2
2

(a) : 1 : Bambey ; 2 : Bandia ; 3 : Keur-Mactar : 4 : Nianga ; 5 : Bayottes ; 6 : Mbiddi ; 7 : Kébémer

I Annexe (Suite)

Acacia australiens introduits au Sénégal au cours de la période

1974-1984 (adapté de Cossalter, 1985)
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A. tumida Cape Leveque, W.A. Australie
Port Hedland, W.A. Australie
Pyramid, W.A. Australie
{ex situ 1462) Bambey, Sénégal
Broome, W.A, Australie

A. validinervia Tylers Pass, NT Australie

A. victoriae Provenance inconnue (2)
Provenance inconnue (1)

Hybride A. tumida Broome, W.A. Australie
X A. eriopoda

1976-1977
1974
1977
1977-1978-1979
1981-1984

1983

1980
1982

1982

1,2,3
1
1,2,3
1,2,3,6,7
25

(a):1:Bambey;2: Bandia ; 3 Keur-Mactar ; 4 : Nianga ; 5 : Bayottes ; 6 : Mbiddi ; 7 : Kébémer

I Annexe (Suite et fin)

Acacia australiens infroduits au Sénégal au cours de la période
1974-1984 (adapté de Cossalter, 1985)



Etude phénologique
de Faidherbia albida

Effet de 'émondage, du site

et de la dimension de 'arbre

sur les phénophases de 'espéece
au Burkina Faso

Denis DEPOMMIER,
Ecologue et agroforestier

Introduction

Le caractere distinctif le plus remarquable de Faidherbia albida est
sa phénologie inverse. Feuillée en saison seéche, défeuillée en saison
des pluies, I’espece au « rythme phénologique aberrant », pour
reprendre ’expression de Trochain (1969), a fait ’objet de nom-
breuses hypothéses dont aucune n’est totalement satisfaisante :
interprétations paléoclimatiques (Aubreville, 1937; Trochain,
1969), écologiques (Porteres, 1957; Lebrun, 1968) ou génétiques
(Nongonierma, 1979).

La simple observation d’arbres feuillés, en fleurs ou fructifiant révéle
une forte variabilité au sein d’un méme peuplement. De plus, comme
cela a été relevé au Zimbabwé (Dunham, 1991), I’occurrence d’une
sécheresse au cours de la saison des pluies peut déclencher une
refeuillaison, voire une refloraison, alors suivie d’une seconde fructi-
fication.

En zone sahélo-soudanienne, ol I’espéce est fortement émondée, le
cycle phénologique est perturbé. Ce facteur ne peut étre ignoré dans
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un suivi phénologique et I’interprétation de celui-ci peut étre déli-
cate a faire, car I’émondage varie en fréquence et en intensité d’un
arbre 4 lautre.

Il existe peu de travaux de référence sur la phénologie des especes
ligneuses en milieu tropical (Grouzis et Sicot, 1980). Pour Fui-
dherbia albida, en zone sahélo-soudanienne, des suivis phénolo-
giques ont été réalisés au Burkina Faso, sur le parc de Kokologho
(Sina, 1991), et par Billand et Diallo (1991) sur des essais de pro-
venances, a Gonsé. Cependant, les objectifs ou la nature de ces sui-
vis ne permettent pas de déterminer les variations liées aux facteurs
site, 4ge ou dimension de 1’arbre et surtout émondage.

Ces effets ont été évalués a travers le suivi phénologique des faid-
herbias de Dossi et Watinoma, au Burkina Faso, afin de caractériser
les phénophases de I'espece d’un terroir a I'autre et, a terme, le
fonctionnement des parcs étudiés (Depommier, 1996a).

Matériels et méthodes

Sites et parcs étudiés

Dossi (3° 23’ W- 11° 26’ N) est un terroir peuplé d’agriculteurs de
I’ethnie bwa. 1l regoit plus de 900 mm de pluie par an. Sur les
« champs de brousse », le coton est la principale culture. Sur le
parc a faidherbia, qui couvre en une couronne péri-villageoise pres
de 350 hectares de sols naturellement fertiles et bien fumés, domi-
nent le sorgho et le mais aux rendements élevés. Mais les jachéres
y sont de plus en plus fréquentes, témoignant du dessérement de
ce parc vieillissant. Enfin, les arbres y sont peu ou pas émondés du
fait de I’abondance des ressources fourragéres de ce terroir de plus
de 250 km?.

La situation inverse prévaut a Watinoma (1° 38° W- 13° 09’ N), petit
terroir sub-sahélien de 11 km?, surpeuplé, aux sols ingrats et rece-
vant annuellement prés de 600 mm de pluie. Les cultures y sont
quasi continues et essentiellement vivrieres (mils et sorghos), réali-
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s€es en parcs agroforestiers et notamment sous Faidherbia albida.
Le parc a faidherbia, en cours de redensification, est jeune et com-
posite, couvrant inégalement les hauts et bas de versant. Les arbres
y sont fortement ¢émondés par les Moosés et, sur le site aval ol ils
résident, par les Peuls.

Nature et frequence des observations

Le suivi phénologique des faidherbias a été réalisé en adaptant la
méthode de Grouzis et Sicot (1980). Les criteres de caractérisation
des stades phénologiques des phases de feuillaison, floraison et
fructification ont été 1égerement modifiés (tabl. 1). Afin de préciser
I’¢tat de développement des organes, chaque stade a été assorti
d’une cotation correspondant aux fréquences suivantes (Billand et
Diallo, 1991) :

1=0%;2=1219%;3=20239%;4=40a59%;5=604a
79 %; 6 =802 100 %.

Phénophases Stades Caractéristiques

Feuillaison A rameaux nus, sans feuilles
B bourgeons foliaires débourrant et premieres feuilles épanouies
C feuilles épanouies sur rameaux en pleine croissance
D jaunissement et chute des premiéres feuilles

Floraison aucune fleur sur 'arbre

plein épanouissement des fleurs

o o o >

fleurs fanant avec chute des piéces florales

Fructification aucun fruit sur 'arbre
nouaison et jeunes fruits verts et aqueux

maturité des fruits, jaune-orangés et secs

o o m »

chute des fruits

bourgeons floraux et apparition des premiéres fleurs

I Tableau 1
Phénophases, stades et caractéristiques correspondantes
reconnues pour le suivi phénologique de Faidherbia albida
sur les parcs de Dossi et Watinoma.
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Tout individu peut porter plusieurs stades dont les fréquences cumu-
Iées valent 100 %.

Les observations ont €té réalisées tous les 10 jours durant trois ans
a Dossi et a Watinoma, avec toutefois une interruption de 5 mois, 2
Watinoma, pendant la saison seche 1992.

Echantillonnage et analyses

L’échantillonnage a été constitué en tenant compte de la structure
des peuplements, des facteurs émondage, dimension de I’arbre et
site (tabl. 2).

A Dossi, I’émondage total a été appliqué expérimentalement trois
années successives en fin de saison séche, alors qu’a Watinoma,
durant une méme période, 1’échantillonnage a été fait sur I’en-
semble des faidherbias émondés par les villageois au cours de la sai-
son seche.

Pour I’ étude de chaque facteur, trois types d’analyses ont &té réalisés :

» une analyse de variance appliquée a I’ensemble des valeurs cumu-
1ées sur des périodes données au sein de chaque phénophase. On a
ainsi comparé les cumuls décadaires des différentes modalités sur

Facteurs Modalités Dossi: N Watinoma : N

Emondage nul : 0 % 60
faible : 1-25 % 40
modéré : 25-50 % 40
fort : 50-100 % 42
total : 100 % 10

Circonférence CIR1 : 50-100 cm 21 49
CIR2 : 100-200 cm 21 49
CIR3 : 200-300 cm 18 24

Site HV : haut de versant 30 53
MV : versant moyen 69
BV : bas de versant 30

I Tableau 2

Nombre de Faidherbia albida pris en considération sur les parcs
de Dossi et Watinoma en fonction des trois facteurs étudiés et de
leurs modalités.
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des périodes déterminées par la succession des phénophases, ce qui
revient a comparer des situations moyennes d’une période 4 I’autre ;

* un test de 2 appliqué a I’ensemble des valeurs maximales de chaque
phénophase sur des périodes données. On a donc, pour chaque cas,
mesuré I'indépendance des traitements ou modalités constitutifs des
sous-échantillons ;

* une analyse de variance appliquée sur le nombre de décades comp-
tant des arbres en feuilles, fleurs ou fruits selon les modalités fixées et
sur des périodes déterminées, comparant donc 1’étendue des phéno-
phases, indépendamment de I’intensité des phénoménes observés.

§ Résultats

Feuillaison, défeuillaison et refeuillaison

Périodisme et variation
des cycles de feuillaison /défeuillaison

Pour les arbres non émondés de Dossi, I’examen de la figure 1, tous
stades de feuillaison confondus, fait ressortir :

* la régularité des cycles de feuillaison/défeunillaison, cycles mar-
qués par la synchronie inverse au rythme des saisons qui caractérise
Faidherbia albida. L étendue et I’amplitude des courbes témoignent
de la durée et de la fréquence des feuillaisons ;

* une refeuillaison rapide, totale ou presque, un mois avant les der-
ni¢res pluies ;

» une défeuillaison bien corrélée au cumul des pluies (R? 2 0,8 pour
les 3 saisons). En 1993, saison aux pluies tardives et déficitaires, 20 %
des arbres restent feuillés contre 5 a 10 % en 1994 et 1995 ou les
pluies sont tombées t6t, avec abondance. La durée de la feuillaison
parait également varier avec 1’abondance et la répartition des pluies.

L’analyse plus fine de la feuillaison de ces arbres, a travers la suc-
cession des 4 phases phénologiques observées, rompt avec la régu-
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larité du phénogramme. En effet, les courbes correspondant aux
premieres feuilles, feuilles épanouies et vieilles feuilles sont d’in-
égale amplitude et se chevauchent partiellement. Une forte variabi-
lité interannuelle apparait en début de feuillaison et a la chute des
vieilles feuilles, stades les plus fugaces, a la différence du stade
intermédiaire des feuilles épanouies, qui couvre 6 & 7 mois.

En 1993-94, la prolongation du stade des premiéres feuilles, repré-
sentée par des pics secondaires jusqu’au milieu de la saison des
pluies, correspond a des événements chronologiques distincts :

« pour la plupart des individus, une refeuillaison faisant suite a une
période de défoliation par des chenilles. Un tel cas a été enregistré
au Zimbabwé par Dunham (1993);

* des repousses d’individus qui, blessés par le feu lors du nettoyage
des champs en fin de saison séche, se refeuillent entre le début et le
milieu de la saison des pluies.

PLUVIOMETRIE (MM*10-1)

N g2 J93 Ag3 Jt93 593 D93 M94 M94 A4 N94 J95 AB9S Jtes  S95

MOIS PAR PERIODES DECADAIRES

FEUILLAISON  —— PLUIES

I Figure 1
Feuillaison et défeuillaison de Faidherbia albida a Dossi au cours
des saisons séches et pluvieuses 1992 a 1995. La feuillaison
est exprimée en % d'arbres feuillés, tous stades confondus,
arbres émondés exclus.
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Le démarrage du stade des vieilles feuilles varie d’une année a
’autre. Son amplitude et sa durée sont variables alors qu’il s’achéve
toujours au milieu de la saison des pluies.

Défeuillaison et refeuillaison sont trés fluctuantes a2 Watinoma
(fig. 2):

* la défeuillaison du faidherbia au cours des années 1991, 1993 et
1994 n’est totale et simultanée que pour 20 & 50 % de I’effectif. Elle
s’étend sur une période tres variable, tardive et bréve en 1991,
hative et plus ample les autres années;

« entre la fin de la saison seche et le milieu de la saison des pluies,
apparaissent des pics secondaires de refeuillaison, correspondant
aux effets induits par I’émondage, et dont I’intensité et la fré-
quence varient d’une saison a 1’autre. On observe successivement
des défeuillaisons comptant les arbres totalement émondés et ceux

100
90

8 80

1}

£ 70

o

Y e

=

o

o 50

w

W 40

o

T

T

a

= 20

10

0
A91 Jg91 S91 D91 F92 M92 A92 092 J93 A93 J93 S93 D93 F94 M94 A94 094 JO5

MOIS PAR PERIODES DECADAIRES

FEUILLAISON [ ] SANS DONNEES == PLUIES

I Figure 2
Feuillaison et défeuillaison de Faidherbia albida & Watinoma
au cours des saisons séches et pluvieuses 1991 a 1995
(a 'exclusion de la saison séche 1992-93). La feuillaison
est exprimée en % d'arbres feuillés, tous stades confondus,
la majorité des individus étant faiblement a fortement émondés.

PLUVIOMETRIE (MM*10-1)
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défeuillés, puis des refeuillaisons qui se chevauchent dans le
temps, affectent la plus grande part de I'effectif et perturbent la
durée et I’intensité de la défeuillaison totale;

» enfin, quelle que soit I’année, la feuillaison apparait comme un
phénomene synchrone, circonscrit a la fin de la saison des pluies,
aussi rapide que le retrait de ces derniéres.

Etfet de I’émondage

La fréquence et Iintensité de la feuillaison et des refeuillaisons
induites par I’émondage 4 Watinoma, sont représentées par la figure 3
pour la période 1993-1995. En régime de faible intensité d’émon-
dage, la feuillaison est prolongée jusqu’au milien de la saison des
pluies, les refeuillaisons étant révélées par des pics secondaires. Avec
I’émondage d’intensité moyenne, la refeuillaison gagne surtout en
intensité. La feuillaison est maximale pour 15 a 20 % de D'effectif,
durant toute la saison des pluies 1994 et les arbres feuillés sont alors
plus nombreux que ceux défeuillés. Enfin, avec I’émondage le plus
intense, les refeuillaisons sont maximales mais trés variables d’une
saison a 'autre. En 1994, la plage des défeuillaisons est bréve, ne
concernant au plus que 40 % de I'effectif. En 1993, elle est beaucoup
plus étendue, touchant moins d’arbres.

L’analyse comparative du régime d’émondage par périodes succes-
sives montre des différences significatives au cours de la refeuillai-
son (tabl. 3). A I'intensité maximale d’émondage, correspond une
refeuillaison plus intense et surtout plus étendue.

A Dossl, la comparaison des feuillaisons et défeuillaisons saison-
ni¢res successives montre des différences trés hautement significa-
tives entre arbres totalement émondés et non émondés (tabl. 3). Les
coupes totales, réalisées a un an d’intervalle en fin de saison seche,
engendrent une refeuillaison rapide et totale qui s’étend & 1’en-
semble de la saison des pluies. La défeuillaison des arbres émondés
est alors différée de 3 & 4 mois par rapport aux arbres non émondés
et apparait trés écourtée. Elle est suivie en début de saison séche
d’une nouvelle feuillaison qui est relativement synchrone a celle des
arbres non émondés.

L’ émondage a donc pour effet de prolonger et d’intensifier la feuillai-
son, quasi continue en saison des pluies, et d’inverser le rythme phé-
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I Figure 3

Effet de 'émondage
sur la feuillaison

de Faidherbia albida
a Watinoma, au cours
des saisons séches
et pluvieuses 1993

a 1995. Intensité
faible (A) : 1-25 % du
houppier prélevé,
modérée (B) : 25-50 %,
forte (C) : 50-100 %.
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nologique de I’espéce. La croissance des arbres apparait corrélative-

ment prolongée par cette refeuillaison.

Périodes analysées

Feuillaison Moyenne

Feuillaison Maximale

Etendue de la Feuillaison

(%) (%) (%)

A Watinoma E1 E2 E3 E1 E2 E3 E1 E2 E3
FSS aFSP 93 (RF) 16 20 19 44 50 46 68" 79** 78**
FSP 93 a4 FSS 94 66 66 66 90 90 90 83 84 85
FSS a FSP 94 (RF) 34™ 49*** 58 81" 84" 87" 69*** 83*** g9
FSP 94 A FSS 95 90 90 90 90 90 90 100 100 100
A Dossi EQ Et EO Et EO Et
FSS a FSP 93 (RF) 36*** 70" 72* 20 70" 91"
FSP 93 a FSS 94 74 79 89 90 98 100
FSS a FSP 94 (RF) 29*** 65" 81 90 45+ 80**"
FSP 94 a FSS 95 80 86 20 90 94 98
FSS aFSP 95 (RF) 45™** 59*** 90 90 65 83***

I Tableau 3

Effet de 'émondage sur la feuillaison de Faidherbia albida a
Watinoma et Dossi : moyennes, maxima et étendue

de la phénophase au cours des années 1993 a 1995.
Moyennes sur les valeurs cumuiées décadaires (ANOVA).
Maxima sur les valeurs maximales décadaires (test de x2).
Etendue : analyse des fréquences d'arbres feuiliés (ANOVA).
Périodes analysées déterminées par les refeuillaisons (RF)
induites par I'émondage, entre la fin de la saison séche (FSS)
et la fin de la saison des piuies (FSP). EQ, E1, E2, E3, Et:
émondage nul, faible, modéré, fort, total. Différences observées
entre traitements pour P = 95 % : *significatives, **hautement
significatives, ***trés hautement significatives.

Effet de la dimension de I'arbre

Le tableau 4 donne les analyses faites sur les arbres émondés a
Watinoma et non émondés a Dossi. On reléve une feuillaison plus
intense et plus étendue des arbres les plus grands de Watinoma,
principalement en périodes de refeuillaison. A Dossi, la feuillaison
est quasi équivalente entre classes de circonférence — et donc d’age
— quelle que soit la période.

Les différences observées A Watinoma peuvent étre attribuées a
I’émondage. En effet, beaucoup de petits arbres sont épargnés par
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I’émondage. 1ls se défeuillent en saison des pluies, a la différence
des plus grands qui, ayant été¢ émondés pour la plupart, se refeuillent
alors.

Périodes analysées  Feuillaison Moyenne Feuillaison Maximale  Etendue de la Feuillaison
(%) (%) (%)

A Watinoma CIRt CIR2 CIR3 CIR1 CIR2 CIR3 CIRt CIR2 CIR3
FSS a FSP 93 (RF) 15 19 24 40" 48 59 &7 777" 82"*
FSP 93 a FSS 94 65" 66" 68" 90 90 90 82 85 86"
FSS a FSP 94 (RF) 35 56*** 53" 79"  86** 90*** 69" 88+ g8~
FSP 94 a FSS 95 90 90 90 90 90 90 100 100 100

A Dossi CIR1 CIR2 CIR3 CIR1 CIR2 CIR3 CIR1 CIR2 CIR3
FSP 92 a FSP 93 54 57 57 81 83 87 89 89 89
FSP 93 a FSP 94 53" 57" 59* 89 90 90 76 73 78
FSP94aFSP95 63 64 64 89 90 90 78 79 79

I Tableau 4

Effet de la dimension de I'arbre sur la feuillaison de Faidherbia
albida & Watinoma et Dossi : moyennes, maxima et étendue

de la phénophase au cours des années 1992 a 1995. Moyennes
sur les valeurs cumulées décadaires (ANOVA). Maxima sur

les valeurs maximales décadaires (test de x2). Etendue : analyse
des fréquences d’arbres feuillés (ANOVA). Périodes analysées
a Watinoma déterminées par les refeuillaisons (RF) induites

par F'émondage, entre la fin de la saison séche (FSS)

et la fin de la saison des pluies (FSP) et par les cycles de
feuillaison/défeuiliaison a Dossi. CIR1, CIR2 et CIR3 : 50-100,
100-200 et 200-300 cm de circonférence. Différences
observées entre traitements pour P = 95 % : *significatives,
**hautement significatives, **“trés hautement significatives.

Effet du site

La comparaison des valeurs caractérisant la feuillaison en fonction du
site & Watinoma (tabl. 5) montre une différence significative a I’avan-
tage du site aval, le mieux alimenté en eau. La feuillaison est initiée
en fin de saison des pluies, totale en 2 & 3 décades et sans décalage
notable entre haut et bas de versant. Mais la défeuillaison est un peu
plus tardive en aval correspondant 2 des refeuillaisons plus étendues
et plus intenses sur ce site qui compte les arbres les plus émondés.
Les différences observées peuvent donc résulter de I’émondage.



170 ¥

L'acacia au Sénégal

Périodes analysées Moyenne Moyenne des Etendue de la Feuillaison
de la Feuillaison (%) Maxima (%) (%)
A Watinoma HV BV HV BV HV BV
FSS a FSP 93 (RF) 16* 20™ 44 51 81 82
FSP 93 a FSS 94 64" 67" 90 90 82" 85+
FSS 4 FSP 94 (RF) 43" 50 79" 87" 81 88
FSP 94 a FSS 95 90 90 90 90 100 100
A Dossi MV BV MV BV MV BV
FSP 92 a FSP 93 57 55 85 81 89 89
FSP 93 a FSP 94 56 57 89 90 75 75
FSP 94 a FSP 95 63 64 90 90 78 80
I Tableau 5

A Dossl,

Effet du site sur la feuillaison de Faidherbia albida

a Watinoma et Dossi. moyennes, maxima et étendue

de la phénophase au cours des années 1992 a 1995.
Moyennes sur les valeurs cumulées décadaires (ANOVA).
Maxima sur les valeurs maximales décadaires (test de %2).
Etendue : analyse des fréquences d’arbres feuillés (ANOVA).
Périodes analysées a Watinoma déterminées par

les refeuillaisons (RF) induites par 'émondage, entre la fin

de la saison séche (FSS) et la fin de la saison des pluies (FSP)
et par les cycles de feuillaison/défeuillaison a Dossi. HV,

MV et BV : haut, moyen et bas de versant. Différences observées
entre traitements pour P = 95 % : *significatives,

“*hautement significatives, ***trés hautement significatives.

la comparaison entre les arbres du site aval, aux sols

bruns eutrophes les plus profonds et humides et ceux du versant

aux sols

ferruginisés, plus secs et superficiels, ne montre aucune

différence significative (tabl. 5). Ces résultats expriment le carac-
tere d’homogénéité du parc mais aussi la plasticité de Faidherbia

albida.

Floraison et fructification

L’analyse de la floraison et de la fructification de I’espece, selon les
facteurs site, émondage et dimension de 1’arbre, est faite sur une sai-
son a Watinoma et trois 2 Dossi.
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Effet de Yémondage

A Dossi, I'effet de I’émondage sur la floraison et la fructification
apparait clairement sur les figures 4 et 5 qui comparent les phéno-
grammes des faidherbias non émondés et totalement émondés.
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Figure 4

Effet de 'émondage sur la floraison de Faidherbia albida

a Dossi, au cours des saisons séches 1992 a 1995. A : arbres
non émondés, B : arbres totalement émondés (100 % du houppier
prélevé 3 fois, successivement, en fin de saison séche).
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La floraison des arbres non émondés démarre en début de saison
seche, généralement 2 a 3 décades apres le début de la feuillaison,

mais on

observe une floraison précoce chez quelques individus,

avant la fin de saison des pluies en 1992. Elle s’étend & I’ensemble
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I Figure 5
Effet de 'émondage sur la fructification de Faidherbia albida
a Dossi au cours des saisons séches 1993 a 1995. A : arbres
non émondés, B : arbres totalement émondés (100 % du houppier
prélevé 3 fois, successivement, en fin de saison séche).
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de I'effectif sur 3 a 4 mois, quelques arbres fleurissant une seconde
fois entre le milieu et la fin de la saison séche, et présente une varia-
tion interannuelle aussi forte en étendue qu’en intensité.

La floraison des arbres totalement émondés présente des fréquences
et intensités treés faibles, montrant que 1’émondage hypothéque lar-
gement la floraison. Pour toutes les valeurs comparées, les diffé-
rences sont trés hautement significatives. On reléve en outre que la
floraison des arbres émondés accuse un différé de 2 décades a
2 mois, corrélativement a celui observé sur la feuillaison.

La fructification des individus non émondés, et plus précisément la
nouaison, démarre 2 a4 4 décades apres les premieres fleurs. La pleine
maturation s’étend jusqu’au milieu de la saison seéche. S’ils n’ont pas
encore été gaulés, les fruits miirs et secs tombent pour la plupart sous
I’effet du vent. Tous les individus qui fleurissent fructifient plus ou
moins, hormis quelques-uns dont les fleurs tombent ou avortent sous
I’effet du vent ou du feu.

La fructification des faidherbias totalement émondés est plus affec-
tée que leur floraison. Apres la seconde coupe, un seul arbre sur dix
a fructifié, et de facon médiocre. En conclusion, a Dossi, non seule-
ment I’émondage total compromet la fructification, mais sa répéti-
tion la réduit presque a néant.

A Watinoma, I’interprétation est plus délicate a faire, tous les arbres
ayant été émondés. Bien que ’analyse révele que les arbres les plus
émondés fleurissent avec moins d’intensité que ceux faiblement
émondés, les écarts sont faibles. Dans les deux cas, la floraison est
hétive : 20 a 30 % des individus émondés t6t en saison séche fleu-
rissent dés le milieu de la saison des pluies. Aux émondages suc-
cessifs, plus ou moins forts et répétés, correspondent des pics de
floraison plus ou moins marqués. Bien qu’il soit délicat d’interpré-
ter les effets saisonniers en régime d’émondage, on peut cependant
noter que cette floraison, forte en intensité et en fréquence, corres-
pond a une saison des pluies 1991 wrés tardive et déficitaire.
L’inverse a été observé les années suivantes.

La fructification des arbres les plus émondés s’achéve plus tard que
celle des autres, faite de pics successifs, a ’image de la floraison.
Mais Dintensité de la fructification varie peu d’un traitement a
I’autre. Quant aux arbres ayant fleuri au cours de la saison des
pluies 1991, ils n’ont pas produit de fruits.
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Efiet du site

A Watinoma, I’effet du site sur la floraison et la fructification de
Faidherbia albida est assez peu marqué malgré le fort contraste
pédologique et hydrique existant entre hauts et bas de versant
(tabl. 6). La floraison, qui présente sur les deux sites un profil en
dents de scie caractéristique d’une population d’arbres soumis a
émondage, est significativement plus intense sur hauts de versant
pour la période étudiée. La fructification, quant a elle, n’apparait
pas différenciée entre les sites.

Périodes analysées Phénophases Phénophases Etendue des
Moyennes (%) Maximales (%) Phénophases (%)

A Watinoma HV BV HV BV HV BV

Floraison :

MSP 91 a4 FSS 92 30" 26** 90 90 45 44

Fructification :

FSP 91 4 FSS 92 22 24 89 90 45 44

A Dossi MV BV MV BV MV BV

Floraison :

FSP 92 4 FSS 93 9 9 45 43 30 28

FSP 93 4 FSS 94 17 16 74 72 39 40

DSS 94 a MSS 95 20 22 73 66 39 39

Fructification :

FSP 92 4 FSS 93 15 16 50 45 44 44

FSP 93 a FSS 94 12 17 47 54 59 52

DSS 94 a FSS 95 29 29 79 63 35 39

I Tableau 6

Effet du site sur la floraison et la fructification de Faidherbia albida
3 Watinoma et Dossi : moyennes, maxima et étendue des
phénophases au cours des années 1991 a 1995. Moyennes

sur les valeurs cumulées décadaires (ANOVA). Maxima sur

les valeurs maximales décadaires (test de x2). Etendue : analyse
des fréquences d'arbres feuillés (ANOVA). Périodes analysées
déterminées par la durée des phénophases, entre le milieu,

la fin de la saison des pluies ou le début de la saison séche
(MSP, FSP, DSS) et le milieu ou la fin de la saison séche (MSS,
FSS). HV, MV et BV : haut, moyen et bas de versant. Différences
observées entre traitements pour P = 95 % : "significatives,
**hautement significatives, ***trés hautement significatives.
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A Dossi, ol sont comparés les individus non émondés des versants
est et ouest a ceux du centre du parc, les différences ne sont pas
significatives, a I’instar de 1’analyse faite de la feuillaison (tab. 6).
Floraisons et fructifications démarrent et s’achévent dans le méme
temps a une décade pres, les premieres précédant les secondes de 2
a 3 décades, quel que soit le site.
Effet de la dimension de I'arbre
A Watinoma, les phénogrammes sont assez similaires, tant pour la
floraison que pour la fructification (tabl. 7). Mais la durée de la
Périodes analysées Phénophases Phénophases Etendue des
Moyennes (%) Maximales (%) Phénophases (%)
A Watinoma CIRt CIR2 CIR3 CIRt CIR2 CIR3 CIRt CIR2 CIR3
Floraison :
MSP91aFSS92 26 29 28 90 90 90 42*** 47" 45*
Fructification :
FSP91aFsSsSg2 27 19™ 24" 89 90 90 59" €3* 71
A Dossi CIR1  CIR2 CIR3 CIR1 CIR2 CIR3 CIR1 CIR2 CIR3
Floraison :
FSP 92 ‘a FSS 93 5*** giii 12*** 30*** 49*** 52*!* 19!" 31*** 40***
FSP 93 4 FSS 94 9"+ 18™ 21" 47" g5* B85 18t 32v 36
DSS 94 &4 MSS 95 9™ 24~ 29" 40t 82'* 83" 20" 41~ 55
Fructification :
FSP 92 4 FSS 93 718 217t 25" B4 63 21 51" 58"
FSP 93 4 FSS 94 g 1 22 A7 5™ 70"t 13" 42 53
DSS 94 a FSS 95 10= 37 43" 44 78 89* 27 63 75"

I Tableau 7
Effet de la dimension de I'arbre sur la floraison et |a fructification
de Faidherbia albida a Watinoma et Dossi : moyennes, maxima et
étendue des phénophases au cours des années 1991 a 1995.
Moyennes sur les valeurs cumulées décadaires (ANOVA). Maxima
sur les valeurs maximales décadaires (test de 2). Etendue :
analyse des fréquences d'arbres feuillés (ANOVA). Périodes
analysées déterminées par la durée des phénophases, entre milieu,
fin de saison des pluies ou début de saison séche (MSP, FSP, DSS)
et milieu ou fin de saison séche (MSS, FSS). CIR1, CIR2 et CIR3:
50-100, 100-200 et 200-300 cm de circonférence. Différences
observées entre traitements pour P = 95 % : "significatives,
**hautement significatives, ***trés hautement significatives.
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floraison et, corrélativement, celle de la fructification des gros
arbres, sont significativement supérieures a celles des petits arbres.
Une large part des floraisons précoces induites par les émondages
de ces arbres ne donne pas de fruits. A I'inverse, les plus petits
arbres (les moins affectés par I’émondage) ont une floraison plus
groupée qui engendre une fructification significativement plus
importante.

La floraison et la fructification sont trés significativement influen-
cées par la dimension des arbres a Dossi (tabl. 7). Les plus petits
arbres (les plus jeunes) fleurissent avec moins d’intensité et sur une
période plus courte que les arbres les plus gros. Parmi les plus petits
arbres, quelques-uns, sexucllement immatures, n’ont d’ailleurs
jamais fleuri au cours des 3 ans de suivi.

La fructification apparait, dans tous les cas, 2 a 3 décades apres la
floraison.

Discussion et conclusion

La phénologie du faidherbia, par I’ampleur des variations enregis-
trées entre Dossi et Watinoma, différencie fortement les populations
des parcs étudiés. Mais les différences dépendent plus de 1'émon-
dage que de tout autre facteur, notamment environnementaux.

De fait, seul le parc de Dossi, qui compte des faidherbias non
émondés, se préte a I'interprétation des effets site et dimension de
I’arbre. Les effets de site y sont quasi inexistants, montrant une
bonne plasticité de I’espece, mais il est vrai que I’échantillonnage
n’a pas été étendu aux sites les plus secs du parc. Quant a I’effet de
la dimension, il est finalement assez peu marqué. Aussi, ces faid-
herbias présentent-ils des cycles de feuillaison/défeuillaison au
périodisme régulier et synchrone avec le rythme des saisons. La
précocité, I’abondance et la durée des pluies paraissent déterminer
I’étendue et I’amplitude de ce périodisme plus que les autres fac-
teurs. A une échelle plus fine, I’analyse montre d’importantes fluc-
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tuations individuelles des stades de feuillaison, d’origine sanitaire
(chenilles défoliatrices) ou liées & ’aménagement des sols (feu) et,
vraisemblablement, d’origine génétigue.

L’émondage, a Dossi comme a Watinoma, perturbe fondamentale-
ment les phénophases. A Dossi, I’émondage total, appliqué en fin de
saison séche, illustre de fagon nette le décalage induit sur la feuillai-
son qui s’étend alors a la saison des pluies. A Watinoma, en régime
d’émondage traditionnel, la refeuillaison est trés irréguliere, consti-
tuée de pics successits d’amplitude et d’intensité tres variable. Le
caractére imprévu des coupes, en intensité, temps et fréquence, ne
permet pas de bien différencier les effets de site et de dimension des
arbres.

Mais, dans tous les cas, sur les deux parcs étudiés, I’émondage a
pour etfet de remettre « a I’endroit » le rythme phénologique inverse
de ’espece, au point pour certains arbres d’&tre feuillés en quasi-
continuité d’une saison a ’autre. Deux conséquences en résultent.
La premiere concerne I’arbre dont la croissance se poursuit en sai-
son des pluies. Malgré la réduction du houppier, et donc de sa sur-
face de photosynthese, le bilan parait positif, au regard des mesures
faites 2 Watinoma. En effet, les arbres émondés ont un assez fort
accroissement moyen sur le rayon, de I’ordre d’un c¢m par an, soit le
double des arbres non émondés de Dossi, dont les conditions pédo-
hydriques sont pourtant plus favorables (Depommier, 1996 b). La
seconde conséquence affecte les cultures associées qui sont alors
ombragées par la refeuillaison de I’arbre. L’ombrage est cependant
léger du fait de la réduction du houppier mais aussi parce que sa
reconstitution et sa densification sont partielles en 3 a 4 mois de cul-
ture. Sur la base de 1I’amélioration significative de 1’économie de
I’eau mesurée, en début de saison des pluies, sous les faidherbias
des sites les plus secs de Watinoma (Depommier, 1996 a), on peut
considérer cet ombrage comme bénéfique aux plantules qui se déve-
loppent sous I’arbre. Il induit une réduction de I’évapotranspiration,
alors tres forte, et une meilleure protection des cultures fréquem-
ment soumises a des périodes de sécheresse. Les agriculteurs inter-
rogés n’ont d’ailleurs jamais mentionné d’effet de concurrence de
I’arbre sur les cultures liée & cette refeuillaison.

L’intensité de I’émondage fait varier la réponse des arbres et certai-
nement ses effets sur les cultures. Ainsi, I’émondage total multiplie
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par 2 I’intensité de la feuillaison et prolonge de 3 a 4 mois cette der-
ni¢re entre la fin de la saison séche et la fin de la saison des pluies.
La défeuillaison qui la suit est alors rapide puis en début de saison
seche la feuillaison des arbres émondés s’ajuste a nouveau a celle
des arbres non émondés.

Dans tous les cas, I’espéce rejette vigoureusement, supportant sans
dépérir des émondages forts et répétés durant de nombreuses
années. Les productions feuillées sont soutenues, variant selon la
dimension de I’arbre de 10 & 50 kg de matieres seéches (Depommier,
1996 c). Ces résultats confirment les différences enregistrées sur la
feuillaison des arbres selon leur circonférence et, a I’inverse, le peu
d’effet observé en fonction du site.

Par contre, I’émondage a des effets négatifs sur la floraison et la fruc-
tification. Soumis a4 émondage total, I’arbre ne fleurit ni ne fructifie
pratiquement plus aprés deux coupes successives alors qu’un arbre
non émondé, a Dossi, produit selon sa dimension 6 a 22 kg de fruits
par saison (mat. séches). Il en va de méme en régime d’émondage
fort 2 modéré lorsque les coupes sont répétées d’une année a ’autre,
2 a 3 fois par saison, comme c’est le cas pour la plupart des arbres de
Watinoma. La différence entre un émondage fort et un émondage
faible y est ténue et la variation liée aux facteurs site et circonférence
apparait faible. L’émondage hypothéque donc la production fruitiére
et occulte les effets des autres facteurs. Ce résultat reflete la précarité
de la situation fourragére de Watinoma ou la surexploitation des faid-
herbias est devenue la régle, malgré le savoir-faire des Peuls qui ne
suffit plus a limiter les effets négatifs de I’émondage.
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Régulation
de l'absorption
de nitrate par la racine
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Biochimiste et physiologiste

' Introduction

Chez tous les organismes supérieurs, les fonctions d’alimentation,
c’est-a-dire la recherche des ressources nutritives et le prélevement
des aliments, sont régulées a des niveaux tres intégrés. Chez les
plantes, cette régulation s’exerce au niveau (i) du fonctionnement
des transporteurs racinaires, (ii) de I’expression de leurs genes, et
(ii1) du développement des racines. Elle intégre le fonctionnement
des racines dans celui de la plante entiere, en traitant un flux d’in-
formations variées sur la composition du milieu, et sur les besoins
alimentaires des tissus. L’absorption de 1’azote offre un bon modele
d’étude de cette intégration.

L’absorption de I'ion NO;™ par les racines des végétaux terrestres
est la principale voie d’entrée de 1’azote dans les chalnes alimen-
taires. Chez les herbacées comme chez les ligneux, c’est 1’absorp-
tion de NO; qui limite en général I’assimilation de I'azote.

Les plantes disposent de plusieurs sortes de transporteurs de NO;™.
Certains poss¢dent une forte affinit€ pour NO;", et sont inductibles
par cet ion. Les études moléculaires de ces systémes progressent
vite, mais leurs avancées sont trop récentes pour que leurs résultats
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aient pu étre appliqués a la physiologie in planta de 1’absorption de
NO;". Néanmoins, les approches €lectrophysiologiques ont permis
une caractérisation préliminaire de cette fonction. Les systemes de
transport membranaire de NO,™ semblent utiliser des mécanismes
« chimiosmotiques » classiques, qui échangent NO;™ contre des ions
OH" ou peut-€tre HCO;".

Nous verrons plus loin que ce type de mécanisme fournit un cadre
conceptuel pour expliquer ’intégration bien connue du transport
et de l'assimilation de NO;™ et du métabolisme acido-basique, a
I’échelle de la cellule et a celle de la plante entiére. En effet, la
réduction et I’assimilation de NO;™ produisent non seulement des
acides aminés, mais aussi des acides organiques (qui détoxifient
le groupe OH" libéré par la réduction de NO,” en NH,). Ces acides
organiques, renvoyés aux racines par le phlo¢me, y sont décar-
boxylés, et les ions HCO;™ sont échangés contre de nouveaux
NO,". Cette intégration se traduit par le fait que I’absorption raci-
naire de NO;™ est stimulée par I’assimilation de cet ion dans les
feuilles.

Un second mécanisme assure 1’homéostasic de 1’azote dans la
plante. Dans les feuilles, les acides aminés produits en excés par
rapport aux besoins de la synthése protéique sont injectés dans le
phloéme. Ils circulent dans la plante via le phloéme et le xyleme.
Cette boucle de circulation informe les racines de I’écart entre la
fourniture d’azote aux feuilles, et les besoins de celles-ci : plu-
sieurs acides aminés arrivant a la racine dans le phloéme sont des
inhibiteurs de 1’absorption de NO;".

Comme NH3+ et d’autres ions, NO;” est un signal environnemen-
tal qui régule le fonctionnement racinaire global a trois niveaux.
D’une part, il facilite le transport de la s¢ve du xyleme en contrd-
lant la perméabilité a ’eau des cellules racinaires, et la conduc-
tance stomatique. D’autre part, NOS' induit une prolifération
différentielle des racines dans les régions du sol ou il est abon-
dant, spécialement quand la plante manque d’azote. Enfin, il
réprime le développement des nodules symbiotiques, probable-
ment par un mécanisme indirect, via les produits de son assimi-
lation.

Le lecteur pourra trouver d’excellentes mises au point concises
sur ces différents aspects dans plusicurs synthéses récentes (1),
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¢ Contrdles par la disponibilité
du nitrate dans le sol

2

Morphogénese racinaire

Le contrdle de la morphogénese racinaire illustre le niveau le plus
complexe de la régulation de la nutrition azotée. Le systéme racinaire
comprend plusieurs ordres de racines secondaires. Chaque racine pré-
sente d’importantes hétérogénéités de capacité d’absorption. Par
exemple, chez le mais, un pic d’absorption s’observe dans la zone
d’extension cellulaire, 4 quelques dizaines de millimétres de ’apex (7).
Ce dernier, qui semble dépourvu de systeme d’absorption de NO,™ a
forte affinité ¥, importe I’azote absorbé dans les régions distales.
Les racines latérales présentent une surface d’échange plus impor-
tante que celle des racines séminales (du fait de leur finesse et de leur
abondance), qui en fait les sites majeurs d’absorption de NO,©-19),

Lorsque les plantes croissent rapidement (par exemple, lors de I’ins-
tallation des organes végétatifs pendant le premier mois aprés la
germination), la vitesse d’absorption de NO;™ par plante augmente,
tandis que la vitesse spécifique d’absorption (rapportée a 1’unité de
longueur de racine) diminue !V : les besoins de la plante en azote
croissent moins vite que les moyens de les satisfaire. On en conclut
donc que, dans ces conditions, 1’absorption de NO;™ n’est pas limi-
tée par la capacité d’absorption de la racine, mais plutdt par la
demande de la plante. La méme conclusion est tirée de la compa-
raison de la vitesse d’incorporation de N dans les plantes et de la
vitesse maximale de déplacement de NO;" vers les racines dans le
sol 1213 Les ions NO;™ étant trés mobiles, il n’apparait pas de zone
d’épuisement aux abords du systéme racinaire dans les sols conve-
nablement fertilisés 14, ce qui montre que la disponibilité de NO;~
est suffisante pour alimenter les transporteurs racinaires. Cette dis-
ponibilité ne devient limitante pour I’absorption que dans des sols
pauvres en NO;” (gradient sol/racine inférieur a 100 a 200 pM, ce
qui est bien en-dessous des valeurs pour les sols cultivés).

Divers dispositifs expérimentaux simples permettent de cultiver
des plantes en offrant du nitrate seulement a une petite partie de
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leurs systémes racinaires. La plus grande partie des racines se trou-
vant dans un milieu dépourvu d’azote, la plante est globalement
carencée. On observe alors que la croissance racinaire, ainsi que la
capacité d’absorption de nitrate par unité de biomasse racinaire,
sont considérablement augmentées dans la zone alimentée en
nitrate (15-1), 11 faut noter que ces réponses dépendent de la
conjonction de deux signaux : (i) la disponibilité locale de NO;;
(if) la déficience en azote de la plante. Le premier point est attesté
par le caractére local des réponses, et le seccond par le fait qu’on
n’observe pas ces derniéres si la plante n’est pas carencée en azote.
La stimulation de la croissance racinaire se traduit essentiellement
par une prolifération locale des racines adventives. Ceci montre
que NO; délivre directement ou indirectement un signal d’organo-
génese, stimulant ’activité des méristémes apicaux de ces racines.
Ainsi, le double signal (carence en azote plus présence locale de
NO;’) réoriente I’expression génétique. L'étude des mutants de
développement racinaire montre que le déterminisme génétique de
I'activation de ces méristemes par NO; est différent de celui du
méristéme de la racine primaire (!7).

Conductivité hydraulique racinaire

Un second exemple, tres différent du précédent, illustre un autre
aspect de I’intégration des réponses au signal de disponibilité du
nitrate. La carence en azote entraine en quelques jours une forte
réduction de la conductance stomatique (1319 et de la conductivité
hydraulique des racines (la résistance au flux d’eau entre le milieu
et le xyleme augmente) (!8-22, Le méme phénoméne s’ observe au
niveau cellulaire : la perméabilité a H,O des cellules corticales
individuelles est diminuée chez les plantes privées de nitrate ?2).
Cette réduction de la conductivité hydraulique racinaire est une
réponse locale a I’absence de NO, dans le milieu !9). Ces résul-
tats suggerent (i) que NO;™ controle la perméabilité membranaire
a H,0, et (if) qu’une part notable de I’eau qui atteint le xyleme a
traversé des membranes cellulaires 2324, Chez les racines
témoins, un traitement de quelques minutes par HgCl, 50 uM
(réactif des groupes-SH), abaisse fortement la conductivité
hydraulique, et un second traitement par un réducteur des groupes
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-SH restaure la valeur initiale de ce parametre 19, Cette sensibilité
immédiate et réversible de la conductance hydraulique au mercure
est une signature classique des canaux a eau (aquaporines) 3,
L’absence d’une telle signature chez les racines privées de nitrate
suggere que la conductance hydraulique de ces derni¢res est abais-
sée par fermeture des canaux a eau. En résumé, le NO;™ du milieu
semble réguler la résistance opposée au flux radial d’eau a travers
la racine en maintenant ouverts des canaux a eau, stimulant ainsi
le flux de séve ®®. La conséquence physiologigue de cette régula-
tion n’est pas encore connue, mais on peut imaginer qu’en isolant
les parties du systeme racinaire situées dans des régions pauvres
en azote, elle redirige le flux d’eau a partir des régions plus riches.
11 faut noter que des phénomeénes analogues ont été décrits a pro-
pos d’autres nutriments majeurs, tels que H,PO," et SO42'.

Induction des transporteurs de NOg
de la racine

Au moins deux familles de génes de transporteurs de NO,~ existent
chez les plantes. Toutes deux codent des protéines possédant 12 seg-
ments transmembranaires. Le premier groupe de génes fait partie
d’une super-famille de transporteurs présents chez les bactéries, la
levure, les animaux et les plantes ?7-28), Le second groupe ras-
semble des génes homologues 2939 3 une famille de genes de
transporteurs de NO,” 2 haute affinité d’Aspergillus GV et de
Chlamydomonas 3%, D’autre part, les approches physiologiques
montrent que les plantes disposent de plusieurs sortes de transpor-
teurs de NO,, différant par leur affinité pour cet ion. Les systemes
« a forte affinité » sont capables de transporter NO; efficacement
alors que sa concentration dans le milieu n'est que de quelques
dizaines de micromoles par litre 33, IlIs ont la particularité d’étre
inductibles par NO,™. Ils sont absents chez les plantes qui n’ont
jamais été exposées a cet ion. Aprés le transfert de telles plantes sur
un milieu contenant NO3', on observe une augmentation de la
vitesse d’absorption par les systtmes a forte affinit€ aprés une
latence de quelques dizaines de minutes 3439, Cette accélération de
I’absorption, qui dure quelques heures, traduit 1’acquisition pro-
gressive de la capacité a transporter 1’ion.
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Pendant cette phase, les propriétés de transport de la membrane
plasmique sont modifiées. En effet, I'influx de 36CIO3' (analogue
structural de NO;*) mesuré in vitro avec des vésicules de mem-
brane plasmique isolées de racines de mais augmente progressive-
ment 37, ’acquisition par la racine de 1’aptitude a absorber NO;-
ne se fait pas en présence d’inhibiteurs de la transcription ou de la
traduction 38-40) : il semble donc qu’elle corresponde 2 I’induction
de la synthése du transporteur, plutdt qu’a 1’activation d’un pré-
curseur (V. L’application d’inhibiteurs de la synthése des protéines
apreés I’induction du transporteur conduit a un retour au niveau
constitutif du systeme de transport, avec une cinétique correspon-
dant une demi-vie de I'ordre de 2 a 3 heures (). L’exposition in
vivo a NOj;™ entraine la synthése d’un polypeptide membranaire
d’une trentaine de kilodaltons “!-*2) ainsi que de protéines
solubles, qui pourraient intervenir dans la régulation de ’activité
des transporteurs membranaires, ou dans la métabolisation de
NO," “3), Enfin, les analyses Northern blot indiquent que 1’abon-
dance des transcrits de plusieurs geénes putatifs de transport de
NO," augmente pendant la phase d’induction @7-28). Cet ensemble
de résultats snggére qu’il existerait au moins deux populations dis-
tinctes de transporteurs de NO;", les uns constitutifs, les autres
inductibles et soumis a une régulation transcriptionnelle.

Le syste¢me d’absorption inductible entre en action quand I’exposi-
tion de la plante au nitrate a été suffisamment longue pour permetire
a la concentration de cet ion dans le cytoplasme d’atteindre une
valeur-seuil 4. Cette latence est également suffisante pour que des
produits de l'assimilation de NO;  s’accumulent dans le cyto-
plasme. Il est donc difficile de déterminer quel est le signal d’in-
duction. La latence de I’absorption de NO;™ pouvant €tre supprimée
par prétraitement des plantes avec NH,* 103) ou NO, ¥, il parait
plus vraisemblable que le signal d’induction soit produit par une
étape aval de la chaine d’assimilation de NO,™ plutdt que par cet ion
lui-méme. Il est vrai, néanmoins, que la cinétique d’induction reste
visible chez un double mutant d’orge déficient en NADH-nitrate
réductase et en NAD(P)H-nitrate réductase, suggérant que NO;™ lui-
méme commande I'induction de son systéme d’absorption (333,
Malheureusement, ces expériences ne sont pas concluantes, car on
observe une activité résiduelle de réduction de NO;  chez ces
plantes.



GRIGNON — Régulation de I’absorption de nitrate par la racine

v 189

Intégration avec le métabolisme

Metabolisme photosynthétique

La vitesse d’absorption nette de NO;™ varie de fagon cyclique,
durant le cycle végétatif, avec une période correspondant a la fré-
quence d’apparition de nouvelles feuilles ®), L’ oscillation de 1’ab-
sorption racinaire de NO;", et sa synchronisation avec la demande
en assimilats des jeunes organes traduisent peut-étre une compéti-
tion de ces différents puits pour la production photosynthétique 7).
Ceci suggere que activité de transport de NO;™ dans la racine peut
étre limitée par la disponibilité des assimilats. Effectivement, le
rythme journalier d’absorption de NO,~ suit celui de la photopé-
riode, et la vitesse d’absorption de NO;™ est parfois liée positive-
ment a ’intensité de ’éclairement (830, Le contrdle par la lumigre
de I’absorption nette de NO;™ porte sur I'influx (199, 11 s’exerce de
facon indépendante des variations de la transpiration, et de ’accu-
mulation dans la racine de composés inhibiteurs de I’influx ®D tels
que NO; ¥ ou I’asparagine !, 1 traduit probablement la dépen-
dance directe de 'influx racinaire de NO;~ vis-a-vis de I'importa-
tion de photosynthétats par le phloeme.

La nécessité des assimilats pour 1’absorption racinaire se comprend
au vu du cofit énergétique relativement élevé de cette fonction O
54), Dans le cas ol NO," est assimilé dans la racine, au cofit du trans-
port s’ajoute celui de la réduction, et la nécessité de maillons
carbonés pour la fixation de NH,, ainsi que pour la détoxification de
la charge négative libérée au niveau de la réaction catalysée par la
nitrite réductase (synthése de malate a partir de phosphoénol pyru-
vate et de HCO;™ : ¢f. ci-dessous). Mais les mécanismes du controle
de I’influx par les assimilats restent inconnus.

Meétabolisme acido-basique

L’absorption de I’anion NO;, puis sa disparition lorsqu’il est assi-
milé en NH;, sont deux étapes qui inierferent avec 1’équilibre des
charges électriques, et avec 1’équilibre acido-basique dans la cel-
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lule. Ces interactions sont au coeur des mécanismes qui fournissent
I’énergie nécessaire a ’absorption, et sont impliquées dans des
mécanismes d’intégration de cette derniére dans la plante entiére.
En introduisant une microélectrode sélective a NO,™ dans le cyto-
plasme de cellules corticales, on y mesure des concentrations de
I’ordre de quelques mM, méme si la concentration dans le milieu est
plus faible ©3-39), On peut calculer que dans ces conditions, il faut
10 a 40 kJ pour transporter une mole de NO,™ du milieu au cyto-
plasme (soit 20 a 80 % de 1’énergie libérée par ’hydrolyse d’une
mole d’ ATP). Autrement dit, NO3' est absorbé par un mécanisme de
transport actif, obligatoirement couplé a une source d’énergie.

L’absorption de NO,™ par le systtme a haute affinité des racines
entraine en général une alcalinisation du milieu extérieur ©7-60),
L’absorption de NO;™ et I’alcalinisation de la thizosphere sont loca-
lisées dans les mémes régions du systéme racinaire 6162, ce qui
suggere que les ions NO;™ sont échangés contre des ions OH.
D’autre part, I’absorption de NO;™ est stimulée lorsqu’on acidifie le
milieu. Ces deux types de données, acquises in vivo 686366 et in
vitro 7 sont les supports du modéle « chimiosmotique » du méca-
nisme d’absorption. D’aprés ce modele, 1’absorption de NO;™ est
due a un antiport NO,/OH". Une (H")ATPase membranaire, appe-
lée pompe a protons, hydrolyse I’ ATP et assure une excrétion €lec-
trogene de H*. Ce faisant, elle « énergise » la membrane,
convertissant 1’énergiec (chimique) métabolique en deux autres
formes d’énergie constituant le gradient de potentiel €lectrochi-
mique de H*: un gradient de pH (pH cytoplasmique plus élevé que
le pH externe) et un gradient électrique (potentic]l de membrane,
face cytoplasmique négative). Dans ces conditions, la sortie de OH"
du cytoplasme vers le milieu libere de 1’énergie. Le systéme antiport
permet de transférer cette énergie sur NO;™.

La stoechiométrie du cotransport (c’est-a-dire le nombre de molé-
cules de OH" cotransportées avec une molécule de NO;’) semble
étre supérieure a 1. En effet, I’activation du transport inductible de
NO; entraine une variation brusque et transitoire du potentiel de
membrane, qui devient moins négatif 63-66.68). Cette dépolarisation
électrique de la membrane indique que I’entrée de NO;™ s’accom-
pagne d’une sortie nette de charge négative : 1 NO;™ est échangé
contre au moins 2 OH".
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Il semble que cette émission de OH" dans le milieu pendant 1’ab-
sorption de NO; traduise en réalité I’exsorption de bicarbonate. En
effet, les mesures de pH ne distinguent pas la libération de OH™ de
celle de HCOy,", puisque I’exsorption de HCO;™ produit des ions
OH-" dans le milieu :

H,0 + HCO," = H,CO, + OH- = H,0 + CO, + OH

Deux sortes de données suggerent que NO;™ peut €tre échangé contre
HCO; : apres une charge des tissus en glucides marqués par 14C, on
observe que I’absorption de NO;™ s’accompagne d’une émission de
radioactivité dans le milien. D’autre part, la quantité d’acides orga-
niques dans les tissus diminue quand NOj est accumul€ (la décar-
boxylation des acides organiques est la source de HCO;).

Ce mode de couplage énergétique, appelé chimiosmotique, fournit
un cadre conceptuel pour expliquer I'intégration bien connue du
transport et de I’assimilation de NO;™ et du métabolisme acido-
basique, a 1’échelle de la cellule et a celle de la plante entiere.
L’assimilation de I’azote nitrique débute avec la réduction de NO;
en NO,™ par la nitrate réductase, puis celle de NO,” en NH, par la
nitrite réductase. Au cours de cette seconde étape, la charge néga-
tive de NO," est libéré dans la cellule 69) sous forme d’équivalent
acido-basique OH". Selon les especes, les organes et les conditions
physiologiques, ces « équivalents OH » sont excrétés dans le
milieu, ou bien convertis en HCOy", puis en acides carboxyliques
R-COO". L’excrétion de OH" (ou de HCOy") se traduit par I’alcali-
nisation du milieu racinaire, classiquement associée a 1’absorption
de NOjy, et expliquée par le modele d’antiport OH'/NO,” ou HCO;
/NO;™ décrit plus haut. La synthése d’acides organiques R-COO-
est I’autre voie de détoxification des « équivalents OH" » produits
par I’assimilation de NO;". La phosphoénolpyruvate carboxylase
fixe HCO;™ sur le phosphoénol pyruvate, donnant de I’ oxalo-acé-
tate, qui est réduit en malate par une malate déhydrogénase cyto-
solgiue. Le malate, et éventuellement les acides organiques dérivés,
peuvent étre transportés dans la vacuole.

Les cellules racinaires qui réduisent NO;™ disposent avec le sol d’un
puits de capacité infinie pour évacuer les ions OH™ ou HCO;". La
situation des cellules foliaires est différente, car leur milieu extérieur
(’apoplasme foliaire) a un volume tres restreint. D’autre part, la
capacité du phloeme a exporter OH" est limitée, et insuffisante a éva-
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cuer la production associée a I’assimilation de NO,” ©9. 11y a donc
production dans les feuilles d’acides organiques en quantité équiva-
lente au nombre de NO;™ assimilés. Bien que la majorité de 1’assi-
milation de NO;" se fasse dans les feuilles (chez les herbacées) 79,
il arrive souvent qu’on n’y retrouve qu’une fraction des acides orga-
niques produits. Ces derniers sont exportés par le phloéme jusqu’aux
racines, décarboxylés, et HCO;™ est excrété dans le milieu 7174,
entrainant 1'absorption de NO,™ ). Ce couplage de I’échange
HCO,/NO;" au niveau des racines et de la décarboxylation des
acides organiques produits dans les feuilles constitue un systéme
d’intégration de I’assimilation foliaire et I’absorption racinaire de
NO, ). Ce systéme, qui entraine I’absorption de NO;” en réponse &
I’assimilation de cet ion, pourrait avoir pour effet de maintenir un
pool de réserve de NO; dans les feuilles.

Intégration avec la croissance

Homeéostasie de I'azote et intégration
avec la croissance

Deux ensembles de données témoignent de I’existence de régula-
tions qui adaptent I’absorption racinaire de NO;™ a la demande glo-
bale de la plante en azote : (§) I’absorption racinaire est corrélée a la
croissance des parties aériennes; (ii) la carence en N augmente la
capacité d’absorption de NO;™ par les racines.

Dans de nombreuses situations, on observe que la teneur en azote des
parties aériennes (rapport de la quantité d’azote a la quantité¢ de
matiére séche) est indépendante de la disponibilité de I’azote dans le
milieu racinaire (777, De méme, la teneur en azote des parties
aériennes reste constante en dépit de larges variations de leur vitesse
de croissance, observées entre différents génotypes 737, ou bien
obtenues en modifiant la température des racines % ou I’éclairement
des feuilles 8182, ou des caractéristiques ioniques du milieu (¢3-86),
Cette invariance du rapport de la quantité d’azote & la quantité de bio-
masse est ’indice que la vitesse d’acquisition de I’azote par les ra-
cines est ajustée a la demande de croissance de la plante.
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Pour |’azote, comme pour les autres €léments majeurs, la carence aug-
mente rapidement et spécifiquement la capacité de la plante a acqué-
rir I’élément limitant. Cette conclusion générale est basée sur des tests
périodiques de la capacité d’absorption, faits au cours d’une culture
sur milieu dépourvu d’un élément. Par exemple, des plantes sont cul-
tivées pendant plusieurs jours sur un milieu sans source azotée, et des
échantillons sont réguli¢rement mis en présence de NO;™ pendant une
bréve période pour estimer 1’absorption racinaire. Quatre conclusions
principales peuvent étre tirées de ce type d’approche :

(i) la carence en azote augmente la capacité des racines a absorber
NO,- 6793

(ii) cet effet est précoce : il apparait avant que la croissance ait été
ralentie par la carence ®0;

(itiy il est spécifique : la carence en azote stimule I’absorption de
NO;" mais pas celles de H,PO,” ou SO, ©9; _

(iv) ce n’est pas le statut nutritionnel des racines qui régule 1’ab-
sorption, mais celui des parties aériennes.

Cette derniere conclusion est tirée d’expériences ol la majorité du
systeéme racinaire est dans un milieu dépourvua d’azote pour induire
la carence dans les parties aériennes. Le test d’absorption est fait sur
une autre partie du syst®me racinaire, correctement alimentée en
azote. Bien que ces derniéres racines aient une teneur normale en
azote, elles présentent 1’ accélération d’absorption de N03‘ caracté-
ristique de la carence (169499 Des phénomenes analogues sont
connus pour K*, H,PO,", SO, et CI".

Ce comportement suggére que les besoins des parties aériennes sont
signalés aux racines, par le phloéme. L’hypothese que I’information
spécifique a chaque élément est contenue dans la composition
macroscopique de la seve du phlo¢me a été avancée pour K¥ et
H,PO,” 9. Elle repose sur I'idée que les feuilles importent les élé-
ments minéraux par le xyléme, et ré-exportent par le phloéme ce
qu’elles n’ont pas utilis€ pour leur métabolisme : la composition de
la séve informerait les racines de 1'écart entre 1’alimentation des
feuilles et leurs besoins. La seéve du phloeéme transporte tres peu de
NO,” ©79®) mais beaucoup d’acides aminés. Certains d’entre eux
sont inhibiteurs de I’absorption racinaire de NOj;™ quand ils sont
ajoutés au milieu, ou introduits artificiellement dans le phloéme et
importés par cette voie dans les racines (11,



194V

L'acacia au Sénégal

Les composés azotés apportés a la racine par le phloéme sont ré-injec-
tés dans le xyléme et retournent ainsi vers les feuilles. L'analyse des
activités spécifiques du traceur !N dans les branches ascendante et
descendante de cette circulation montre que le pool circulant est rela-
tivement isolé du contenu des tissus racinaires 9. Ce comportement
est implicitement prévu par I’hypothese que les métabolites azotés de
la séve véhiculeraient une information décodable par les systémes de
transport racinaire. En résumé, il existe un ensemble riche de données
physiologiques suggérant que I’ajustement de 1’absorption racinaire
de NO;™ aux besoins de la croissance est dd a des acides aminés ou
autres composés azotés transportés dans les racines par le phloéme.
Les répressions et dérépressions de I’absorption en réponse a ces
signaux coordonneraient I’acquisition de 1’azote et de la croissance.

Du fait de leur nature indirecte, ces données laissent dans 1’ombre des
points importants, dont le premier est I’identité des signaux. De
méme, on ne sait pas si la régulation de 1’absorption est sous contrdle
hormonal. La carence en azote entraine une augmentation du rapport
acide abscissique/cytokinines dans la seve du xyléme (190, mais cette
réponse n’est pas spécifique de ’élément, et 1’acide abscissique exo-
geéne ne stimule pas I’absorption de NO;™. 11 est clair que I’on ne peut
plus attendre de progres significatif des approches descriptives sur
plante entiére, tant qu’une cible moléculaire des signaux de régulation
n’aura pas été identifiée, soit par clonage d’un transporteur régulé, soit
par caractérisation de mutant affecté dans le controle de 1’absorption.

Effets des acides aminés, signaux de satiété
répresseurs de 'absorption de NO;

L’absorption nette du nitrate résulte de la balance entre influx et
efflux. La régulation de 'influx parait étre la regle dans la plupart
des situations U9V, tandis que celle de I’efflux est plutdt une réponse
aux stress mécaniques résultant par exemple de la manipulation des
plantes (102-103),

Au terme de la phase initiale d’induction, la capacité de transport de
NO;™ atteint un niveau d’autant plus €levé que le prétraitement sans
azote était plus long. Plus tard, si la plante est maintenue en pré-
sence d’une source d’azote, on peut observer une phase de décrois-
sance de l'influx de NO, (1%, Ces phénomenes traduisent la
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stimulation de 1’absorption par des signaux de carence en azote, ou
sa répression par des signaux de satiété d’azote. Ils sont a I’origine
de I’ajustement de 1’absorption racinaire de NO,™ aux besoins de la
plante en azote, en particulier 4 la demande de la croissance (4103,

La concentration de NO;™ dans le cytoplasme exerce un double
rétrocontrdle sur 1’absorption nette : lorsque [NO3']cy[ atteint une
valeur critique (nettement supérieure au seuil d’induction), on
observe une augmentation de I’efflux, mais aussi une diminution de
Iinflux “9. Cette diminution de I'influx de NO; persiste en pré-
sence d’inhibiteurs de la voie d’assimilation de 1’ammonium, et
s’observe chez des mutants dépourvus de nitrate réductase (106) ce
qui suggere qu’il s’agit d’une rétroinhibition par NO," lui-méme.
Mais plusieurs produits du métabolisme de NO;™ sont aussi inhibi-
teurs de I’influx de cet ion 199), La rapidité et la réversibilité de
’inhibition de I’absorption de NO;™ par NH,* suggere un effet
direct de ce cation sur les transporteurs de NO, (197), Dans d’autres
cas, I’effet de NH,* sur ’absorption de NO,™ est éliminé par des
inhibiteurs de la voie d’assimilation de NH3 (glutamine synthétase
et glutamate synthase) (!9, Dans ces cas, I'effet inhibiteur de
NH,* parait s’exercer via les acides aminés synthétisés a partir de
ce précurseur. Effectivement, certains acides aminés limitent 1’ab-
sorption de NO,” 109-111) e inhibant I'influx dans la racine (2.
Ce phénomene semble impliqué dans la dérépression de ce trans-
port qui suit la carence en azote 33113 et dans la répression du
transport de NO;™ chez les plantes correctement alimentées.

§ Conclusion

Les approches physiologiques révelent la puissance des méca-
nismes de régulation qui signalent aux transporteurs racinaires les
besoins des parties aériennes. Ces régulations font que le préleve-
ment de NO; par les racines est déterminé par la demande en azote
de la plante, plutbt que par la disponibilité de 1’azote dans le milieu.
Mais la plante inteégre aussi les informations relatives a cette dispo-
nibilité, dans une réponse adaptative qui optimise sa nutrition azo-
tée. Les résultats des approches physiologiques in vivo et in vitro
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illustrent clairement la forte dépendance du fonctionnement des
transporteurs de NO,” vis-a-vis du développement et du statut nutri-
tionnel des plantes. Mais la nature des mécanismes de régulation
reste obscure. Pour surmonter cette difficulté, il faut avoir accés aux
transporteurs eux-mémes, plutdt qu’a leurs manifestations intégrées
a I’échelle de la membrane, de la cellule et de la plante. La plate-
forme constituée par le corpus de données physiologiques dispo-
nibles permet d’espérer des progres significatifs et rapides de nos
connaissances sur la régulation du prélevement de 1’azote par les
plantes, des que les efforts de caractérisation moléculaire de leurs
transporteurs de NO;™ aboutiront. Le clonage des génes de transpor-
teurs de NO,™ progresse rapidement. La caractérisation biochimique
et fonctionnelle de leurs produits est actuellement 1’étape limitante
du progres de nos connaissances.
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Les acacias sont utilisés pour leur réle dans I’amélioration du statut de
1’azote du sol (Dommergues, 1994). Cette amélioration résulte essen-
tiellement de 1’apport de matiére organique riche en azote par le
renouvellement des racines et surtout par les retombées de litiere.
L’enrichissement du sol en azote a partir de la litiere est un processus
complexe ou interviennent la quantité et la qualité des litieres (Palm
et Sanchez, 1990; Cortez et al., 1996). En effet, leur décomposition
doit permettre 1’accumulation d’humus tout en assurant un taux de
minéralisation de I’azote satisfaisant pour la nutrition des plantes
(Gower et Son, 1992). La production d’azote minéral par le sol est un
facteur important pour la nutrition azotée, méme chez les arbres fixa-
teurs d’azote, et fournit a ceux-ci en moyenne 55 % de leurs besoins
(Danso et al, 1992), et 47 % dans le cas d’A. holosericea (Langkamp
etal., 1982). Selon Stock er al. (1995), ce pourcentage peut varier en
fonction du taux de minéralisation de 1’azote du sol.
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La dynamique de la matiére organique (au sens large, litiere et
matiere organique du sol) aboutissant a une bonne disponibilité de
I’azote met en jeu des facteurs climatiques, pédologiques et bio-
tiques. Ces derniers incluent principalement la qualité de la res-
source, ’activité des macro- méso- et micro-faunes et 1’activité
microbienne. Certains auteurs ont proposé un classement de 1’en-

semble des facteurs aboutissant & un modéle hiérarchique
(Anderson et al., 1989 ; Lavelle et al., 1993).

On examinera dans ce travail les résultats obtenus sur le cycle de
I’azote dans un ensemble de peuplements d’acacias naturels ou plan-
tés, ainsi que dans un ensemble d’autres peuplements ligneux des
mémes régions. On tentera de mettre en évidence les relations entre
les divers facteurs et de faire des hypotheses sur leur hiérarchie, afin
de caractériser le cycle de I’azote dans les peuplements d’acacias.

% Sites et méthodes

Le cycle de ’azote a été étudi€ dans des biotopes a Acacia de six
sites d” Afrique de 1’ouest et centrale couvrant un éventail de régions
climatiques auxquels ont été ajoutés les résultats de travaux faits sur
deux autres sites (tabl.1). Les données sur les Acacia ont été com-
parées a d’autres végétations sans légumineuses et, le plus souvent,
ligneuses des mémes sites. Une description plus détaillée des sites
et les méthodes d’échantillonnage et d’analyse sont données dans
les publications citées.

Les valeurs prises en compte pour le sol de 1'horizon de surface (0-5
4 0-20 cm) sont N total et C organique, N minéralisé en trois semaines
en étuve exprimé par rapport au poids sec de sol ou en pourcentage
d’N total, N minéralisé pendant un an in situ exprimé en kg/ha ou en
pourcentage de N total, et le rapport N/C qui exprime la teneur en N
de la matiére organique du sol. Pour les litieres, on a considéré la
teneur en N de la fraction feuilles qui représente généralement plus de
70 % du poids total, et la quantité d’N apporté au sol annuellement par
la litiere totale, exprimée en kg/ha. Le nombre de valeurs disponibles
est variable en fonction du paramétre étudié, puisque tous les travaux
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Sites Végétations étudiées
Pluie  Référence
Acacia Autres annuelle
{mm})
Fété-Ole, Sénégal A. senegal Balanites aegyptiaca, savane 300 1
Bambey, Sénégal A. albida savane 500 7.8
(F. albida)
Bambey, Sénégal A. seyal Eucalyptus camaldulensis 600 23,4
Keur Maktar, Sénégal A. seyal Eucalyptus camaldulensis 800 2,3, 4
Boulandor, Sénégal  A. holosericea Guiera senegalensis 1040 10
Garoua, Cameroun  A. polyacantha E. camaldulensis, Cassia siamea 1080 6
Pointe Noire, Congo  A. mangium, Eucalyptus hybrides, savane 1250 5
A. auriculiformis
Oumé, Cote d'lvoire  A. mangium, A. auriculiformis 1350 9

Références : 1 : Bernhard-Reversat, 1981 ; 2 : Bernhard-Reversat, 1986; 3 : Bernhard-Reversat, 1987;
4 : Bernhard-Reversat, 1987; 5 : Bernhard-Reversat, 1996 ; 6 : Harmand, 1993; 7 : Jung, 1969; 8 : Jung, 1970, 9 :
Oliver et Ganry, 1994 ; 10 : Ugen, 1996.

I Tableau 1
Sites des peuplements étudiés

ne sont pas complets. Les coefficients de décomposition (Olson,
1963) sont calculés selon la formule K = A/L ou K = A - (L2-LI)/L
selon que le stock au sol L est stable ou qu’il augmente au cours du
temps, donnant L1 en début d’année et L2 en fin d’année; A est I’ap-
port annuel de litiere au sol ; K est calculé pour les feuilles seules (KF)
ou pour la litiere totale (KT).

Résultats et discussion

Lazote du sol et sa minéralisation

La teneur moyenne en azote plus élevée sous Acacia (tabl. 2) est en
partie due a sa relation avec la teneur en argile qui sera vue plus
loin. Le taux d’N minéralisable in vitro, exprimé par rapport a
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Parametres Type de végétation

Unité Acacia Autres

Parameétres du sol

N total du sol g N/kg sol 0,89 + 0,17 (11) 0,41 £ 0,03 (13)
N du sol minéralisable in vitro % d'N total/ 32x204 (7) 3,603 (9)
3 semaines
mg N/kg sol/ 248 +5,0 (7) 157+ 2,4 (9)
3 semaines
N du sol minéralisable in situ % N total/an 11823 (6) 53+09 (7)
mg N/kg sol/an 74 £ 10 6) 19+3 (7)
Rapport N/C dans le sol g/g 0,081 + 0,005 (11) 0,073+0,003 (13)
Parametres de la litiere
Teneur en N de la litiere % de la matiere 1,76 £ 0,09 (11) 0,98 + 0,11 (10)
de feuilles séche
Apport d'N par la litiere totale kg N/ha/an 87 £ 22 9) 22+4 (9)
I Tableau 2

L'azote dans le sol et dans la litiére. Valeurs obtenues
dans les sites décrits au tableau 1. Moyennes et écarts-types,
effectifs des échantillons entre parenthéses.

I’azote total, est du méme ordre dans les deux types de peuplements,
alors que I’azote N est plus facilement minéralisable in situ dans les
sols sous Acacia. Cette différence pourrait étre en relation avec I’in-
fluence de I’humidité du sol sur la minéralisation, moins accentuée
sous Acacia (Bernhard-Reversat, 1996). La tencur de la matigre
organique du sol en N, exprimée par N/C, n’est pas tres différente
entre les deux types de végétation, la fixation d’N induisant une
plus forte production végétale qui se traduit par une augmentation
du taux de carbone et une minéralisation plus élevée.

Les litieres et la décomposition

L’apport annuel d’azote par les litires apparalt nettement supé-
rieur dans les peuplements d’Acacia, comparé aux valeurs obte-
nues pour les peuplements non-Acacia, non seulement par les
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teneurs plus élevées, mais également par une plus forte producti-
vité (tabl. 2). Sous Acacia, les coefficients de décomposition des
feuilles (KF =1,48 + 0,67) et de la litiere totale (KT =0,74 = 0,10)
sont plus élevés que sous les autres especes (KF = 0,65 + 0,22;
KT = 0,48 + 0,16), suggérant une décomposition plus rapide sous
acacia mais, le nombre de données est trop faible (4 ou 5) pour que
I’on puisse conclure avec certitude.

Effet de la pluviométrie

Pour chaque type de végétation, I'apport annuel d’azote par la
litiere est significativement corrél€ a la pluviométrie (fig. 1A), mais
aucune relation n’apparait entre la teneur en azote de la litiere et la
pluviométrie (non montré). Cet apport d’azote est faible pour la
végétation non- Acacia ainsi que pour les Acacia sous faible plu-
viométrie.

La pluviométrie est corrélée positivement avec la minéralisation de
I’azote in situ dans les sols sous les acacias, mais pas sous les autres
végétations (fig. 1B). Cette corrélation ne s’observe pas avec la
minéralisation in vitro (non montré).

Relations de 'azote du sol avec la litiere

La corrélation entre la teneur en N de la litiere et la teneur en N de
la matiere organique du sol est significative pour les non-Acacia
(fig. 2A). Le graphique permet de supposer unie plus grande effi-
cacité des litieres non-Acacia pour !’enrichissement en N de la
mati¢re organique lié a des formes d’azote difficilement minérali-
sables.

La relation négative observée entre la teneur en N des litieres
d’Acacia et la minéralisation d’N annuelle du sol (fig. 2B) est liée
a la forte augmentation de productivité concomitante : la relation est
positive avec 1’apport total d’azote. Le comportement des autres
types de végétation est différent, la minéralisation étant sans inci-
dence sur la teneur en azote de la litiére.
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L’absence de relation entre I'N total du sol et 1’apport par les
litieres semble en contradiction avec les modifications souvent
observées de 1’azote du sol sous les arbres et en particulier les
Acacia (Bernhard-Reversat, 1981 ; Belsky, 1994). Bate (1981) fait
observer que les mouvements latéraux dus en particulier a la faune
peuvent occulter les relations entre le sol et la végétation, mais
cela ne semble pas pouvoir étre une situation générale; pour
Alstad et Vetaas (1994), c’est 1’érosion qui peut intervenir.
Toutefois, I'indépendance entre ces deux facteurs peut résulter du
cycle biogéochimique proposé ci-dessous.

Relations entre processus pédologiques

La teneur en N total du sol dépend fortement de sa teneur en argile
qui permet la fixation de la matiére organique. Pour une méme
teneur en argile, on trouve de plus fortes quantités d’N sous Acacia
que dans les autres végétations, bien que les courbes se confondent
pour les tres faibles teneurs en argile (fig. 3 A).

Une méme corrélation significative entre 1’azote minéralisable in
vitro et la teneur en N total du sol est observée dans les peuple-
ments d’Acacia et les autres (fig. 3B). De méme, I'aptitude a la
minéralisation de ’azote (pourcentage d’N minéralisable) est cor-
rélée avec la qualité de la source d’N exprimée par la teneur en N
de la matiere organique du sol (N/C) selon une méme fonction dans
les deux types de peuplements (fig. 3C), probablement en relation
avec la tendance a I’immobilisation de I’azote minéral lorsque la
matiere organique est pauvre en N. Par contre, la minéralisation
annuelle se comporte différemment dans les peuplements d’Acacia
et les autres en fonction de N/C, une minéralisation plus forte sous
Acacia pour une méme teneur en N de la mati¢re organique tradui-
sant un “turn-over” plus rapide. La corrélation négative observée
pour les Acacia peut indiquer un appauvrissement de la mati¢re
organique en N quand la minéralisation est élevée (fig. 3D). Ces
résultats étayent les observations de Rhoades (1995) selon les-
quelles les augmentations de rendement sous Acacia albida ne cor-
respondent pas a une plus forte teneur en N du sol, mais a une plus
forte minéralisation de I’azote, qui dépend du rapport N/C.
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Relations entre quelques caractéristiques du sol.

A : azote total du sol et teneur en argile.

B : azote minéralisable in vitro en trois semaines et N total du sol.

C : azote minéralisable in vitro en trois semaines et rapport N/C du sol.
D : azote minéralisé in situ et rapport N/C du sol.

Application d’'un modele hiérarchique

Principe

Lavelle et al. (1993) ont proposé un modele hiérarchique de
décomposition que nous avons tenté d’adapter au cycle de I'azote
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(fig. 4), afin d’évaluer les relations entre les différentes phases de
ce cycle. Le niveau supérieur est le climat, pour lequel on a pris en
compte la pluvioméirie qui est la principale variable climatique
lorsque I’on se limite aux régions inter-tropicales de basse altitude.
La valeur de 1’évapotranspiration (ETP) serait peut-étre un
meilleur parametre (Meentemeyer, 1978), mais elle n’est pas tou-
jours disponible. Le deuxiéme niveau est la teneur en argile, ainsi

MODELE PARAMETRES

Climat - pluviométrie

A

- teneur en argile
Sol - azote total
t - teneur en N de la litiere
Qualité de - apport annuel de N par la litiere
la ressource - teneur en N de la matiére

organique du sol

Macro-organismes _ o
- minéralisation de N in vitro
et - minéralisation de N in situ

Micro-organismes

i

Décomposition - coefficient K

1 Figure 4
Modegle des processus déterminant la décomposition
et application des compartiments au cycle de 'azote.
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que la teneur en nutriments, qui est exprimée ici par la teneur en N
total du sol. Notre contribution concernant uniquement le cycle de
I’azote, le carbone n’a pas été pris en considération, bien que la
minéralisation de 1’azote puisse lui €tre liée (Abbadie et Lensi,
1990). Le niveau suivant est la qualité de la ressource, qui sera
mesurée par la teneur en N des liticres de feuilles, par la quantité
d’N apporté annuellement par la chute de litiere (totale : feuilles,
fleurs, fruits, bois) et par la teneur en N de la matiére organique du
sol, source d’azote minéral pour la microflore. Les deux niveaux
qui viennent ensuite sont les macro-organismes et les micro-orga-
nismes. Nous ne disposons que de peu de données sur les macro-
organismes, et seule I’activité des micro-organismes est prise en
compte, exprimée par la minéralisation de I’azote en utilisant la
quantité d’azote minéralisé, soit en incubation in vitro, soit in situ
en un an, par rapport a I’azote total ou en valeur absolue. Enfin, la
décomposition est exprimée, a défaut du coefficient de disparition
de 'azote qui n’est que rarement mesuré (Bernhard-Reversat,
1996), par le coefficient K calculé a partir de I’apport et du stoc-
kage de litiere (Olson, 1963). 11 faut noter que I’efficacité des
Rhizobium et le taux de la fixation de I’azote ne seront pas exami-
nés en tant que processus car on considére qu’ils sont intégrés dans
I’ensemble “qualité de la ressource”, bien qu’ils aient de nom-
breuses interférences avec le sol.

Comparaison du modéle aux données

Si I’on considere ’ensemble des peuplements d’Acacia pour les-
quels nous disposons de données, les différents niveaux ne semblent
pas montrer les relations suggérées par le modele. Il n’apparait
aucune relation entre les caractéres du climat et du sol pris en
compte, bien que Bate (1981) estime que N total du sol dépend de
la pluviométrie dans les écosystemes de savane. De méme, aucune
relation entre les caractéres du sol retenus et la qualité de la res-
source n’est mise en évidence. Au niveau suivant, par contre, on
observe des relations significatives entre la qualité de la ressource et
les paramétres retenus pour caractériser I’activité microbienne. Les
mémes observations peuvent étre faites pour les espéces non-
Acacia, avec toutefois une relation faible entre qualité de la res-
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Modele hiérarchique du cycle de 'azote
dans les peuplements a Acacia.

source et activité microbiologique. Le dernier niveau, la décompo-
sition, n’est indiqué que pour mémoire car les données ne sont pas
assez nombreuses.

Le climat (pluviométrie) montre une relation avec la qualité de la res-
source. Dans les peuplements d’Acacia, il n’intervient que par la
quantité de litiere produite; en effet, les autres caractéres dépendent
vraisemblablement beaucoup plus de la fixation de 1’azote, liée a des
facteurs non pris en compte ici. Par contre, pour les autres peuple-
ments, la pluviométrie parait avoir une plus grande influence. Le cli-
mat montre également des relations avec 1’activité microbiologique
dans les peuplements d’Acacia, avec une méme tendance faiblement
marquée pour les autres. Lavelle et al. (1993) font I’hypothese d’une
absence de contrainte de certains niveaux hiérarchiques qui donne la
prédominance au niveau suivant; dans le cas présent, on observe plu-
tot un relatif isolement des facteurs du sol hors de la hiérarchie.

Les relations entre les caracteres du sol et 1”activité biologique, bien
que peu marquées, se traduisent par les relations entre N total et
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Modeéle hiérarchique du cycle de I'azote
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azote minéralisable. Lorsque la teneur du sol en N est suffisante
(Acacia), les facteurs hydriques ont I'effet prépondérant sur la
minéralisation annuelle in situ.

Conclusions

Malgré les insuffisances des résultats présentés ici, dues au nombre
relativement faible des observations et au nombre de données man-
quantes, il semble que, dans I’ensemble Acacia, I’azote total du sol
puisse étre essentiellement lié au taux d’argile et présenter peu d’in-
terférences quantitatives avec le cycle biogéochimique de I’azote.
Celui-ci parait essentiellement 1ié a la qualité de la ressource et au
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climat exprimé par la pluviométrie. Pour I’ensemble non-Acacia, la
pluviométrie se fait sentir surtout sur la qualité de la ressource.
L activité microbiologique est faiblement liée a la qualité de 1a res-
source telle qu’elle est prise en compte ici, d’ autres facteurs de qua-
lité pouvant éire prépondérants. Toutefois, on n’a pris en compte
que I’horizon supérieur du sol, cet horizon étant le lieu privilégié de
I"activité biologique et de 1’accumulation de 1’azote organique; il
serait intéressant de pouvoir vérifier les résultats sur le profil de sol
exploité par les racines.

Les relations observées peuvent étre représentées par le modele des
figures 5 et 6 qui ne font apparaitre que les relations de causalité
supposées prépondérantes, bien que certaines relations puissent cor-
respondre a des influences réciproques. Ces schémas mettent en
évidence les rdles apparemment indépendants du sol d’une part et
de la qualité de la ressource influencée par le climat d’autre part, sur
la disponibilité de I'azote. Les deux types de végétation different
par la pluralité des interactions mises en évidence entre qualité de la
ressource et activité minéralisatrice dans le cas des Acacia; ils dif-
ferent également par 1’absence de relations directes entre climat et
activité minéralisatrice dans les autres types de végétation ol la
qualité de la ressource est prépondérante, I’azote étant limitant.
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Introduction

Les acacias présentent un intérét majeur dans les régions semi-arides
d’Afrique pour leur production de bois et de fourrage et pour leur
contribution au maintien et a la restauration de la fertilit€ des sols,
notamment par leur capacité a fixer I’azote (Duhoux et Dommergues,
1986; Giller et Wilson, 1991). Pour la zone soudano-sahélienne,
Acacia albida (ou Faidherbia albida) est une espéce d’une grande
importance. En effet, grice a son cycle phénologique inversé
(feuillaison pendant la saison séche), cet arbre est souvent utilisé en
agroforesterie pour la pratique des cultures intercalaires qu’il semble
favoriser {Charreau et Vidal, 1965; Louppe, 1990; Oliver et al.,
1996). S’il existe des données sur les capacités d’A. albida a prati-
quer la symbiose avec des bactéries fixatrices d’azote et sur son pou-
voir fixateur (Dreyfus et Dommergues, 1981; Dupuy et Dreyfus,
1992 ; Ndoye et al., 1995), il n’existe aucun document faisant €tat du
métabolisme azoté de cet arbre : absorption de 1'azote minéral du sol
(nitrate ou ammonium), seuils de nitrate inhibant la nodulation,
formes de transport dans la plante de ’azote fixé ou non, zones pré-
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férentielles d’assimilation de 1’azote. Pourtant, ces connaissances
sont nécessaires a ’amélioration des capacités de fixation de cette
espéce, considérée comme faiblement fixatrice (Ndoye et al., 1995).
L’objectif du travail présenté ici est d’apporter une contribution a
I’étude de I’assimilation de I’azote chez A. albida, en étudiant plus
particulierement le mode de transport, dans la plante, de I’azote fixé,
I'importance de 1’absorption de 1’azote sous forme minérale, ainsi
que les zones préférentielles de réduction du nitrate et d’assimilation
de I’'ammonium par la mesure de Iactivité de deux enzymes interve-
nant dans le métabolisme azoté : la nitrate réductase (NR) ct la glu-
tamine synthétase (GS).

. Matériels et méthodes

Afin de disposer d’un matériel végétal sain et a fort taux de germi-
nation, lors de chaque expérimentation, les graines d’A. albida (pro-
venance Pire, localité de la zone soudano-sahélienne du Sénégal)
sont prétraitées par trempage de 30 min. dans H,SO,, rincées a
I’eau distillée stérile puis mises a germer pendant 48 heures en boite
de Petri (obscurité, 37 °C). Ces jeunes germinations sont alors
mises en culture en serre, soit dans du sol stérilisé (gaines contenant
un mélange sol/vermiculite : 2/1), soit sur un milieu de Hoagland et
Arnon (1950) sans azote pour les cultures hydroponiques. Dans ce
dernier cas, une phase intermédiaire de croissance est nécessaire
avant le transfert en bac (60 1). Elle est réalisée en tubes Gibson
{1963) pendant 3 semaines dans une chambre de culture thermosta-
tée (30 °C). La souche de Bradyrhizobium utilisée pour I’inocula-
tion (ORS 188) a été isolée de nodules d’A. albida. Conservée en
collection au Laboratoire, elle a été sélectionnée pour sa grande effi-
cience sur cet arbre. Les inoculations sont réalisées a I’aide d’une
culture liquide en milieu YM (Vincent, 1970) contenant 108 bacté-
ries.ml"!, au moment de la plantation pour les expérimentations en
sol, une semaine aprés le repiquage en tube Gibson pour les cultures
hydroponiques.

Apres extraction du matériel végétal selon la technique de Van Kessel
et al. (1988) ou prélévement de la séve 4 ’aide d’une chambre a pres-
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sion (PMS Instrument Co, Corvallis, USA), les acides aminés,
amides, uréides et nitrate sont dosés respectivement selon les
méthodes de Rosen (1957), Boddey et al. (1987), Young et Conway
(1942) et Snell et Snell (1949). L’abondance relative en N dans les
différents composés est calculée sachant que les acides aminés,
amides, uréides et nitrate contiennent respectivement 1, 2, 4 et 1 N
par molécule. L’activité fixatrice d’azote des nodules est évaluée sur
plante entiere par la mesure de D’activité réductrice d’acétyléne
(ARA) selon la technique de Hardy ez al. (1973).

L’extraction des protéines solubles des nodules, racines et feuilles
est réalisée a 4 °C par broyage dans un mortier en présence de PVP
et de sable de Fontainebleau dans le tampon Tris-HC1 50 mM a
pH 8,4 contenant 1 uM Na,MoO,, 10 yM FAD, 1 mM Na, EDTA,
5 mM cystéine, 1 uM leupeptine, 11 mM mercaptoethanol et 1 mM
DTT. Aprés centrifugation (15000 rpm, 20 min., 4 °C), les activités
nitrate réductase (NR) et glutamine synthétase (GS) sont mesurées
dans le surnageant, respectivement selon les techniques de Wallace
(1986) et de O’Neal et Joy (1973).

L’extraction des protéines pour I’isolement des isoformes GS des
racines et feuilles est réalisée selon la technique de Miranda-Hann
et Loyola-Vargas (1992) modifiée (absence de glutamate dans le
tampon d’extraction). L'isolement et la purification partielle sont
obtenus par chromatographie échangeuse d’ions de type Sephadex
A-50, en présence d’un gradient 0-400 mM en KCI. Pour le mar-
quage immunologique des isoformes GS, les protéines extraites
sont séparées par électrophorese sur gel de polyacrylamide (10 %
acrylamide) en conditions dénaturantes (Laemmli, 1970) et transfé-
rées sur membrane de nitrocellulose, sur laquelle elles sont recon-
nues par réaction avec des anticorps GS (Hirel er al., 1984).

Résultats et discussion

Transport de 'azote fixé

Lorsque I’association symbiotique entre les bactéries fixatrices
d’azote et le partenaire plante est fonctionnelle, les bactéroides, a
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I'intérieur du nodule, transforment 1’azote atmosphérique en
ammonium directement assimilable par la plante grice a la nitro-
génase bactérienne (Smith et Gallon, 1993). L’ammonium ainsi
produit est incorporé dans des molécules organiques qui serviront
au transport de 1’azote du nodule vers les parties aériennes. Suivant
les végétaux, ces molécules appartiennent soit au groupe des
amides (asparagine et glutamine) soit au groupe des uréides (allan-
toine et acide allantoique). On distingue principalement deux
groupes de plantes symbiotiques : les plantes a amides, regroupant
généralement les Légumineuses de régions tempérées, et les plan-
tes a uréides, regroupant essentiellement les légumineuses des
régions tropicales (Schubert et Bolland, 1990).

Pour définir le groupe d’appartenance d’A. albida, nous avons
mesuré les teneurs en amides, acides aminés, uréides et nitrate d’ex-
traits végétaux (feuilles, tiges, racines et nodules) de jeunes plants
d’A. albida cultivés en serre et inoculés avec une souche bacté-
rienne trés efficiente, permettant le développement de nodules a
forte activité nitrogénase (tabl. 1). Les résultats, présentés en abon-
dance relative en azote dans les différents composés azotés (fig. 1),
montrent que, quels que soient I'organe et 1’dge des plants, les
formes azotées les plus représentées sont les amides et les autres
formes d’acides aminés. Les plus fortes teneurs en amides se trou-
vent surtout dans les nodules et les racines ol les taux sont toujours
supérieurs a 50 %, sauf apres un mois de culture. Pour ces organes,
les valeurs maximales sont observées apres 7 mois de culture (res-
pectivement 89 et 70 % de 1’azote soluble). Les amides sont égale-
ment fortement représentés dans les tiges. Seules les feuilles sont
plus riches en acides aminés qu’en amides (sauf aprés un mois de
culture). Par contre, quel que soit 1’organe, I’azote sous forme
uréide ne représente qu’un faible pourcentage, la plus forte valeur
atteignant 12 % dans les nodules aprés un mois de culture. Ensuite,
les plus forts taux sont rencontrés dans les feuilles, mais les valeurs
ne dépassent jamais 8,60 %.

De méme, des analyses de séve sur des plants inoculés 4dgés de
8 mois montrent que seulement 3 % de ’azote est sous forme
uréide. Des mesures sur arbre adulte au moment de la fructifica-
tion, période durant laquelle I’accumulation des uréides est maxi-
male (Thomas et Shrader, 1981), montrent que seulement 0,5 % de
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Activité Age des plantes (mois)

1 2 3 4 5 6

7

8

ARA (1) 1,1¢ 1,4¢ 2,1¢ 5,3b 1,3¢ 2,0bc
(umol.h-1.plante™")

10,02

12,12

(1) ARA : activité réductrice d'acétylene (Hardy et al., 1973)

I Tabieau 1
Activité nitrogénase des nodules d'A. albida.
Les plantes, cultivées en serre sur sol stérile,
sont inoculées avec la souche de Bradyrhizobium
ORS 188. Moyennes de deux expérimentations
comportant 5 plantes chacune. Les lettres différentes
indiquent des différences significatives
(test de Fisher pour p < 0.05).
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I Figure 1
Répartition de 'azote soluble dans les différents
organes d'A. albida au cours de leur croissance.
Les plantes sont cultivées en terre et sont inoculées
avec la souche de Bradyrhzobium ORS 188. Moyennes
de deux expériences comportant 5 plantes chacune.
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I’azote est sous forme uréide. A. albida semble donc appartenir au
groupe des Légumineuses a amides, de méme que Sesbania spp.,
Aeschynomene indica et Crotalaria spp. (Yonoyema et Kondo,
1990) ainsi que quelques acacias australiens (Van Kessel et al.,
1988).

Importance relative de la fixation de I'azote
et de 'assimilation de I'azote minéral

Chez A. albida, les produits de I’assimilation de I’azote atmosphé-
rique et de I’azote combiné sont les mémes. Les uréides ne peuvent
donc pas servir d’indicateur de la fixation biologique de 1’azote,
comme le proposent Peoples et al. (1989). En effet, la production
d’uréides chez cette plante semble indépendante de I’activité des
nodules, et serait plutdt liée a un processus catabolique, en rapport
avec la dégradation des purines (Schubert et Bolland, 1990). Par les
techniques de marquage au 1°N, Sanginga et al. (1990), puis Ndoye
et al. (1995), ont montré que I’Acacia albida est un mauvais fixa-
teur d’azote. Ils attribuent ce faible potentiel fixateur a la grande
capacité de cet arbre a absorber le nitrate du sol. Nos résultats vont
dans ce sens puisque 1’on observe que, malgré une fixation effi-
ciente de I’azote atmosphérique, A. albida absorbe le nitrate du sol
(fig. 1) et I’accumule dans le systéme racinaire, du moins pendant
les 4 premiers mois de croissance. Ainsi, le nitrate représente une
bonne part de I’azote des nodules et des racines (12 % dans les
nodules 4gés de 4 mois et 4 % dans les racines agées de 3 mois). De
plus, le nitrate est présent dans des extraits de tiges et de feuilles
(respectivement 2 et 7 %) ainsi que dans la séve de plants nodulés
agés de 8 mois. Cette derniere observation montre que, malgré la
présence de nodules efficients, il existe toujours un transport de
nitrate dans les parties aériennes. Elle suggére que I’assimilation du
nitrate n’est pas totalement réalisée dans le systéme racinaire.

Distribution des activités NR et GS
dans la plante

Apres avoir été absorbé par les racines, le nitrate peut €tre réduit en
nitrite puis en ammonium, qui est & son tour incorporé dans des
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molécules organiques pour donner les acides aminés précurseurs
des protéines. Les deux étapes de la réduction des nitrates sont assu-
rées par les nitrate et nitrite réductases (NR et NiR). L’incorporation
de I’ammonium dans les molécules organiques est essentiellement
réalisée par le couple glutamine synthétase/glutamate synthase
(GS/GOGAT) (Lea, 1993). Ces différentes enzymes sont présentes
dans toutes les parties de la plante, mais le niveau de leur activité
varie d’un organe a un autre, définissant ainsi des zones préféren-
tielles de réduction et d’assimilation de 1’azote. Ainsi, la réduction
des nitrates s’effectue essentiellement dans les racines chez la plu-
part des arbres, en particulier les Rosacées, pour moitié ou presque
totalement dans les feuilles chez les herbacées (Heller et al., 1993).
Afin de situer les zones de réduction de NO;™ et d’assimilation de
NH,* chez A. albida, nous avons réalisé, en culture hydroponique
pendant trois mois, des mesures d’activité enzymatique NR et GS
sur des plants :

—non inoculés cultivés dans un milieu nutritif de Hoagland et Arnon
(1950) modifi¢ dont la seule source d’azote est KNO; maintenu a
concentration constante (3 mM);

— inoculés et maintenus dans un milieu nutritif de Hoagland et
Arnon (1950) modifié sans source d’azote minéral.

Aprés cinquante jours de culture en présence de KNO; 3 mM, les
teneurs en NO; des racines, tiges et feuilles sont respectivement
(umol.g-! matigre fraiche) : 19,14 £ 0,41; 1,90 £ 0,03 ; 0 (non détec-
table). Ce gradient d’accumulation de NO,™ décroissant des racines
aux feuilles suggére que NO, est transport€ et totalement assimilé
dans les feuilles.

Dans le cas ou la source d’azote disponible pour les racines est
I’ammonium provenant de la fixation symbiotique, Iactivité GS est
essentiellement retrouvée dans les nodules et les feuilles, ou elle est
respectivement 22 et 90 fois plus forte que dans les racines (tabl. 2).
Les racines semblent jouer dans ce cas un faible rle dans I’assimi-
lation de I’azote. Ainsi, hormis leur fonction de réserve d’azote sous
forme NO;, elles ne participent que faiblement a la réduction des
nitrates et a ’assimilation de I’ammonium, devenant encore moins
actives pour cette derni€re activité lorsque le nodule est installé et
qu’il devient la seule source d’azote (activité GS 3,5 fois plus faible
dans les racines inoculées que dans les racines alimentées en
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KNO,). Cette assimilation préférentielle du nitrate dans les feuilles
est souvent rencontrée chez les plantes tropicales, pour lesquelles la
réduction et 1’assimilation des nitrates peuvent &tre des voies de
consommation de pouvoir réducteur et d’ATP produits en exces
grice a une photosyntheése tres active due a la forte intensité lumi-
neuse (Andrews, 1986).

Activités (umol.h-1.g - MF) pour les traitements et organes suivants

KNO,4 Inoculation
Racines Feuilles Nodules Racines Feuilles
NR 0,12+ 0,09 2,16 £ 1,55 0 0 0,92+0,15
GS 11,80 £ 5,64 223 £ 22 73,4+£375 3,36 £ 1,68 302 £ 111
I Tableau 2

Activités nitrate réductase (NR) et glutamine

synthétase (GS) dans les organes d'A. albida.

Ces plantes sont maintenues pendant 90 jours en culture
hydroponique en présence de KNO, ou d'inoculum (ORS 188).
NR : nitrate réductase ; GS : glutamine synthétase;

MF : matiére fraiche. Moyennes de 10 prélévements

de 5 plantes et intervalles de confiance au seuil de 5 %.

Isolement des isoformes GS des feuilles
et des racines

La glutamine synthétase des plantes supérieures est une protéine
octamérique d’un poids moléculaire de 350-400 kDa, présente dans
beaucoup de tissus chlorophylliens sous deux isoformes : GS,
(cytosolique) et GS, (chloroplastique). La proportion de ces deux
isoformes foliaires est variable suivant les plantes (Mc Nally et al.,
1983), le stade de développement des tissus et les saisons (Pearson
et Ji, 1994). Cette particularité a permis 2 Mc Nally ez al. (1983) de
répartir les plantes en 4 groupes suivant I’importance relative de ces
isoformes dans les feuilles, les légumineuses tempérées présentant
généralement une plus forte activité GS, par rapport a GS,, les tro-
picales montrant une activité équivalente des isoformes. Par
ailleurs, Woodall et Forde (1996) ont récemment montré que les
racines des légumineuses tropicales non-papilionacées ne présen-
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tent pas d’activité GS, dans leurs racines, excepté pour 3 d’entre
elles, dont A. farnesiana (L.) Willd.

L’isolement et la purification partielle de la GS des feuilles
d’Acacia albida révele 1a présence de deux pics d’activité (fig. 2).
Le premier, élué a une concentration de KCI d’environ 130 mM,
ne représente que 26 % de I’activité GS totale des feuilles. Le reste
de Tactivité est élué a une concentration de KCl voisine de
230 mM. Ces caractéristiques d’élution, proches de celles obser-
vées pour différentes espéces (Mc Nally et al., 1983) ainsi que les
révélations par immunoblotting (Hirel et al., 1984) permetient
d’assimiler le premier pic a la GS, et le second a la GS,. Dans les
racines, un pic majoritaire, élué a 110 mM, représente 81 % de
Pactivité totale et correspond a la GS|. Le deuxiéme, €lué a
220 mM, correspondrait a la GS,, bien que les profils par immu-
noblotting ne révelent pas de bande pour cette isoforme.
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Profil d’élution des isoformes GS de feduilles et racines d'A. albida.

. Conclusion

R

A. albida, par son mode de transport de 1’ azote fixé, peut étre classé
parmi les plantes a amides. Ce type de transport est classiquement
attribué aux Légumineuses tempérées, mais quelques exceptions
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sont observées parmi les Légumineuses tropicales de la famille des
Papilionacées (Yonoyema et Kondo, 1990) et des Mimosacées,
parmi lesquelles on compte la plupart des acacias australiens (Van
Kessel et al., 1988). La présence de nitrate dans les racines et les
tiges de jeunes plants inoculés avec une souche bactérienne tres
efficiente montre que ces plantes ont une capacité a absorber le
nitrate excédant I’assimilation. Les faibles activités NR et GS obser-
vées dans les racines suggerent que ces organes interviennent essen-
tiellement dans le métabolisme azoté de la plante en tant que
réservoir d’azote minéral. Le transport du nitrate vers les feuilles
ainsi que la présence de fortes activités réductrice de NO;™ et assi-
milatrice d’NH,* dans ces organes confirment cette hypothese. Ce
comportement, typique de celui des Légumineuses tropicales, est
attribué a la présence d’une forte disponibilité en énergie dans leurs
feuilles, liée a une activité photosynthétique intense (Andrews,
1986). L’activité assimilatrice serait en grande partie due a 1'iso-
forme GS, chloroplastique, ce qui correspondrait plus au type de
fonctionnement classiquement rencontré chez les Légumineuses
tempérées (Mc Nally et al., 1983). De mé€me, la présence d’une acti-
vit€ GS, dans les racines n’est généralement pas rencontrée chez les
Légumineuses tropicales, avec une exception chez A. farnesiana
(Woodall et Forde, 1996). Ces particularités d’A. albida (transport
de I’azote fixé sous forme d’amides et activité GS,) par rapport au
comportement général des plantes tropicales trouvent peut-€tre une
explication dans les aires géographiques de prédilection de cet
arbre. En effet, méme s’il est rencontré un peu partout en Afrique,
on le retrouve de préférence dans les régions semi-arides (zone sou-
dano-sahélienne) caractérisées par de faibles pluies (von Maydell,
1983) et des sols généralement pauvres en nitrates. Or, dans la litté-
rature, le terme tropical désigne bien souvent les régions humides
aux sols fortement humifiés. Dans ces zones, le transport de I’azote
sous forme uréide, trés coiiteux en eau, n’est compatible qu’avec
une grande disponibilité en eau pour les plantes s’y développant
(Sprent, 1980). Par contre, il ne semble pas applicable aux plantes
des zones sahéliennes, confrontées aux problémes d’alimentation
hydrique. Aussi, il est possible que le métabolisme de 1’azote fixé
observé chez Acacia albida, original par rapport aux autres
Légumineuses tropicales, soit une des réponses des Légumineuses
tropicales des régions arides 2 la faible disponibilité en eau.
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' Introduction

L’accroissement de la population en Afrique entraine une consom-
mation croissante de bois et de produits dérivés des foréts et des
arbres. Actuellement, on considére que les foréts tropicales et médi-
terranéennes sont en voie de disparition rapide : 1 % par an, ce qui
veut dire que dans 100 ans, elles auront complétement disparu du
globe si ’on ne dispose pas de méthodes efficaces pour inverser cette
tendance. Ce prélévement continu sur les foréts impose donc d’aug-
menter de manigre significative les surfaces de reboisement et d’op-
timiser les techniques de propagation et d’amélioration des ligneux.

Des essais conduits sur les eucalyptus ont montré que la multiplica-
tion végétative pouvait fournir des plantations clonales d’arbres
sélectionnés dont les rendements sont bien supérieurs aux planta-
tions issues de semis (Zobel et Ikemori, 1983). Le développement
des techniques de micropropagation a permis des avancées considé-
rables chez de nombreuses plantes herbacées; plusieurs especes
sont actuellement propagées par ces techniques. Son application
aux especes ligneuses des régions tropicales est récente et concen-
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trée principalement sur des essences d’intérét économique (hévéa,
palmier, caféier, etc...)

Cependant, un groupe d’arbres, les acacias, qui compte plus de
1250 especes connues, dont 134 originaires d’Afrique (Wickens,
1996), présente des essences d’intérét majeur pour un développe-
ment durable dans les régions arides et tropicales. Dans un récent
rapport (Anonyme, 1996), le département des foréts de la FAO a
proposé une liste d’arbres prioritaires par région géographique ; on
y cite quatre acacias (A. nilotica, A. senegal, A. tortilis et A. tortilis
spp raddiana) pour les régions situées au sud de 1’Europe. On a
constaté, ces dernieres années, un regain d’intérét pour les acacias
d’origine africaine ou australienne et une analyse bibliographique
du moment fait état de nombreuses investigations biotechnolo-
giques chez ces arbres.

Cette communication a pour objet de faire le point des recherches
effectuées dans le genre Acacia et de souligner les résultats que les
cultures in vitro ont permis d’obtenir chez ces especes. Par culture
in vitro, nous entendrons le sens large, qui comprend aussi bien les
techniques ayant trait a la propagation in vitro (multiplication végé-
tative, callogenése et régénération de plantes), que la transformation
génétique et les symbioses expérimentales.

La propagation in vitro

La propagation in vitro consiste a régénérer, en conditions ax¢-
niques, une nouvelle plante a partir d’un fragment plus ou moins
grand de ce végétal. Plusieurs techniques de propagation peuvent
étre employées et présentent, sur le plan de la conformité au type
parental, différents niveaux de stabilité génétique. La technique la
plus utilisée consiste a accélérer le développement des bourgeons
axillaires par suppression de la dominance apicale grice a leur iso-
lement et a la modification exogéne d’une balance hormonale en
faveur des cytokinines. Cette technique conduit a la formation de
vitroplants ou le risque d’obtention de copies non conformes est tres
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faible. Au contraire, 1’organogenese, avec induction de bourgeons
sur des cals, conduit a la formation de vitroplants ol la variation
somaclonale est fréquente (aneuploidisation, polyploidie) ; ce n’est
donc pas une technique de multiplication végétative conforme.
Enfin, le développement d’embryons somatiques peut présenter un
taux de variation somaclonale faible et cette voie peut alors Etre
considérée comme une technique de multiplication végétative.

Micropropagation

La micropropagation implique classiquement quatre étapes : 1'ini-
tiation des cultures, la multiplication des bourgeons, I’enracinement
des tiges néoformées, et ’acclimatation des vitroplants. La multi-
plication des bourgeons peut étre obtenue soit par bourgeonnement
axillaire, soit par bourgeonnement adventif.

Micropropagation par bourgeonnement axillaire

C’est la voie la plus utilisée chez les acacias (tabl. 1). Les explants
les plus réactifs sont constitués par des nceuds cotylédonnaires, ou
des nceuds de tiges prélevés sur de jeunes plantes. La prolifération
des bourgeons axillaires peut étre régulée par la présence d’une
balance hormonale en faveur des cytokinines (kinétine, 2-iP, BAP).
Le taux de multiplication des bourgeons au cours d’une subculture
est généralement limité (deux a trois) dans le genre Acacia. 1l atteint
des valeurs plus élevées (entre 20 et 40) de maniere exceptionnelle
chez A. mangium (Galiana et al., 1991a; Darus, 1991). Cependant,
il est intéressant de souligner la prééminence du facteur génétique
sur le facteur composition du milieu de culture pour les caracteres
quantitatifs de micropropagation analysés chez A. raddiana (Borgel
et al., 1993). On peut prévoir qu’il en est de méme chez les autres
especes non domestiquées d’Acacia.

Les bourgeons prélevés sur des rameaux d’arbres matures constituent
des explants extrémement difficiles & désinfecter et peu de travaux
font état d’expérimentations effectuées avec des explants adultes.
Chez les ligneux, il y a souvent des manifestations de retour d’arbres
matures a |’état jeune, et ce phénoméne est particulierement visible



Explant
Espéce Juvénile Mature Résultat Références
A. albida neeud cotylédonnaire Plante acclimatée Duhoux et Davies, 1985
A. albida neceud drageons Vitroplants Gassama et Duhoux, 1986; 1987
A. albida apex de tige Plante acclimatée Ruredzo et Hanson, 1993
A. albida fragments de racines cultivées in vitro Vitroplants Ahée et Duhoux, 1994
A. albida racines excisées Plante acclimatée Gassama et Duhoux, 1992
A. albida microgreffage Plante acclimatée Detrez et al,, 1992
A. auriculiformis bg axillaires Vitroplants Mittal et al., 1989
A. auriculiformis bg axillaires (1 an) Plante acclimatée Watanabe et al., 1994
A. auriculiformis bg axillaires (20 ans) ? Reddy et al., 1995
A. auriculiformis hypocotyles bg axillaires (1 an) Plante acclimaiée Toda et al., 1995
A. auriculiformis bg axillaires (4 ans) ? Zhang et al., 1995
A. auriculiformis bg axillaires (adultes) Plante acclimatée Semsuntud et al., 1991
A. bivenosa noeuds cotylédonnaires Vitroplants Jones et al., 1990
A. flava bg cotylédonnaires Vitroplants Di Michele et Bray, 1994
A, holosericea bg cotyledonnaires Vitroplants Jones et al., 1990
A. koa apex de tige Plante acclimatée Skolmen et Mapes, 1978
A. mangium plantule 7 mois, nceud Plante acclimatée Galiana et al,, 1991a
A. mangium plantule Plante acclimatée Crawford et Hartney, 1987
A. mangium apex de tige apex de tige et nceud Vitroplant Rajadurai et al., 1989
(10 ans)
A. mangium plantule Vitroplant Hamzah et al., 1987
A. mangium noeud Plante acclimatée Darus, 1991
A. mangium bg cotylédonnaires Plante acclimatée Umboh et al., 1989
A. mangium hypocotyles Plante acclimatée Toda et al., 1995
I Tableau 1

Micropropagation et microgreffage des acacias. Bg : bourgeons.
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Espéce Juvénile Mature Résultat Références
A. mangium microgreffage bg axillaires (1 an) Plante acclimatée Monteuuis, 1995
A. mangium nceud 6 mois/3-5 ans Vitroplant Darus et Darus, 1991
A. mangium nceeud Plante acclimatée Darus et al., 1992
X auriculiformis
A. mearnsii apex de tige Plante acclimatée Huang et al., 1994

. melanoxylon plantuie Vitroplant Jones, 1986

. melanoxylon
. melanoxylon
. melanoxylon
.« mimosa »

A

A

A

A

A

A. nilotica indica
A. nilotica
A. saligna
A. senegal
A. senegal
A

. senegal

A. senegal

A. senegal

A. stenophylla

A. tortilis raddiana
A. lortilis raddiana
A. salicina
A. saligna

apex de racine
bourgeons axillaires
nceud cotylédonnaire

microbouture
neeud
microboutures et plantules

greffe de microboutures
cotylédon

plantule

neeud cotylédonnaire
microgreffage

noeuds cotylédonnaires

neeuds de rejets d'arbres
nceud d'arbre mature
Racines

adultes, bg axillaires

bg axillaires (20 -25 ans)
mature apex de tige

4 ans microbouture
nceud (4 ans)

porte-greffe (3 mois)

Plante acclimatée
Caulogénése
Bonner, 1942
Plante acclimatée
Plante acctimatée
Tiges

Plante acclimatée
Plante acclimatée
Plante acclimatée

Enracinement comparé

ex-vitro

Plante acclimatée
Racines

Tiges

Plante acclimatée
Piante

Plante acclimatée
Vitroplants

Meyer et van Staden, 1987
Jones et Smith, 1988

Rutfoni et al., 1992

Dewan et al., 1992

Singh et al., 1993

Barakat et El-Lakany, 1992
Badiji ef al.,, 1993

Badii et al.,, 1991

Palma et al., 1994

Palma et al., 1996

Kathju et Tewari, 1973
Crawford et Hartney, 1987
Nandwani, 1995

Détrez, 1994

Jones et al., 1990

I Tableau 1 (suite et fin)

Micropropagation et microgreffage des acacias. Bg : bourgeons.
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avec les acacias d’origine australienne qui possédent des phyllodes a
I’état adulte et des feuilles composées a 1’état juvénile. Deux tech-
niques de rejuvénilisation ont été utilisées chez les acacias; le préle-
vement d’explants de drageons et de rejets chez Acacia albida
(Gassama et Duhoux, 1987) et le microgreffage chez A. albida,
A. mangium et A. tortilis. C’est ainsi que les neeuds d’A. albida pré-
levés sur des drageons d’arbres Agés ont manifesté des propriétés
organogenes nettement supérieures a celles des explants de matériel
age.

Micropropagation par bourgeonnement adventif

Quelques résultats, limités a A. albida (Gassama-Dia et Duhoux,
1992 ; Ahée et Duhoux, 1994) font état de bourgeonnements adven-
tifs, sans cals, sur des fragments de racines excisées ou cultivées in
vitro. Cette voie de multiplication végétative est moins siire du point
de vue de la stabilité génétique et nécessite I’analyse génétique des
vitroplants obtenus.

La phase d’enracinement des vitroplants est généralement induite
par I’emploi d’une balance hormonale riche en auxines (ANA, AIB,
etc.) et ne constitue pas, lorsque les explants utilisés sont juvéniles,
une phase limitante dans le processus de micropropagation.
Quelques auteurs (Palma et al., 1996) insistent méme sur la qualité
du systéme racinaire in vitro lorsqu’il est comparé a I’ex vitro. C’est
amsi qu’aprés un « habillage » (€lagage des extrémités racinaires),
le systeme racinaire des plantes issues de culture in vitro a une
reprise de croissance égale ou supérieure a celles des plantes issues
de culture ex virro (Palma er al., 1996). Cependant, chez A. man-
gium (Galiana et al., 1991a; Darus, 1991) I’enracinement est de
plus en plus difficile au fur et 2 mesure que 1’on utilise des explants
d’arbres dgés.

Organogenése in vitro

Contrairement 2 la micropropagation par bourgeonnement, 1’orga-
nogenése fait appel 2 un phénomene de dédifférenciation des tissus
cultivés (hypocotyles, cotylédons, etc.) phénomene qui est suivi, la
plupart du temps, par une phase de callogenése et de différenciation
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de novo de méristémes primaires. La propagation in vitro via I’or-
ganogenese se poursuit avec les mémes phases (multiplication des
bourgeons, enracinement des tiges néoformées, et acclimatation)
que la technique de micropropagation.

Pour la plupart des especes citées (tabl. 2), le milieu minéral de base
est celui de Murashige et Skoog (1962) additionné d’auxines et de
cytokinines. La phase de callogenese est obtenue sans difficulté ; par
contre, peu d’espéces présentent une organogenése orientée vers le
développement de bourgeons. Les seuls exemples cités sont obtenus
a partir d’explants treés jeuncs (apex de tigelle, cotylédons, hypoco-
tyles) et, de maniére exceptionnelle, a partir de phyllodes (Meyer et
van Staden, 1987). Parmi les difficultés rencontrées au cours de 1’éta-
blissement de la culture, on note la présence de polyphénols bruns
qui peuvent &tre, selon les espéces, rejetés dans le milieu de culture.
Pourtant, ’utilisation de PVP (polyvinyl pyrrolidone) n’améliore pas
la culture des cals d’A. nilotica (Mathur et Chandra, 1983).

L’absence ou le faible taux d’organogenése a partir de cals, chez les
especes d’Acacia d’intérét économique, constitue un facteur limi-
tant que les chercheurs doivent parvenir a surmonter, car cette étape

Espéce Explant Réstuiltat Références

A. nilotica jeunes tiges bourgeons et racines Mathur et Chandra, 1983

A. auricufiformis hypocatyles bourgeons et racines Ranga Rao et Prasad, 1991

adventifs sur cals

A. auriculiformis  cotylédons bourgeons adventifs Das et al,, 1993

et vitroplants

A. koa apex de tige bourgeons et racines Skolmen et Mapes, 1976

adventifs sur cals Skolmen, 1986

et plantes acclimatées

A. melanoxylon segments de tige bourgeons Meyer et van Staden, 1987

juvénile
et de phyllode

A. salicina hypocotyles, bourgeons sur cals Zhao et af., 1990

fragments de racines

I Tableau 2
Organogénése des acacias.
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constitue un préalable a la mise au point d’un systeme de transfor-
mation génétique.

Embryogenese somatique

Les embryons somatiques se développent directement sur I’explant
ou, le plus souvent, apres passage par une structure cal. En se déve-
loppant, ils donnent naissance a de jeunes plantules dont la varia-
bilité, induite par la phase de callogenése, peut étre maintenue dans
des limites strictes. Tous les embryons somatiques d’ Acacia ont été
obtenus a partir de tissus de graines ou de plantules (tabl. 3). La
réponse morphogénétique semble maximale a ce stade de dévelop-
pement et cette observation a également été constatée chez les
légumineuses ligneuses (Trigiano et al., 1992). Les embryons so-
matiques d’acacias ont été obtenus aprés une phase de callogenese.
La culture d’albumen d’A. nilotica a conduit a la formation d’em-
bryons somatiques triploides.

Espéce Explant Résultat Références
A. koa cal d’apex de tige embryons somatiques Skolmen, 1986
et d’hypocotyle
A. catechu cals de cotylédons embryons somatiques Rout et al,, 1995
et plantes acclimatées
A. nilotica albumen embryons somatiques Garg et al, 1996
I Tableau 3

Embryogenése somatique des acacias.

Les transformations génétiques

Les essais réalisés sur quatre especes d’Acacia (tabl. 4) ont été
effectués par la méthode de transformation la plus courante en uti-
lisant les propriétés d’une bactérie, du genre Agrobacterium, qui
effectue une transformation génétique naturelle des cellules végé-
tales qu’elle infecte.
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Espeéce Technique Resultat Reéférences
A. albida A. tumefaciens cals, bourgeons Galiana et al., 1992
A. mangium A. tumefaciens cals Galiana et al., 1992
A. crassicarpa A. tumefaciens cals Limanton et al., 1995
A, flava A. tumefaciens cals GUS + Bray et al., 1994
A. nilotica
I Tableau 4

Transformations génétiques des acacias.

Alors que plusieurs especes de 1égumineuses herbacées ont pu €tre
transformées par des souches désarmées d’Agrobacterium tumefa-
ciens (pois chiche, luzerne, tréfle, pois, stylosanthes, lotier, efc..) ou
par le canon a particules (arachide, soja, haricot), aucune étude ne
rapporte I’obtention de 1égumineuse ligneuse transgénique, exceptée
Robinia pseudoacacia, transformée par une souche sauvage d’A. rhi-
zogenes (Han er al., 1993). Les ligneux transgéniques sont encore
peu nombreux et on ne compte que quelques especes arborées fixa-
trices d’azote (Diouf er al.,, 1995; Le et al., 1996, Franche et al.,
1997).

Chez les acacias, des cals transformés non régénérants ont ét€ obtenus
chez A. flava inoculé avec des souches désarmées d’A. rumefaciens
(Bray et al., 1994). Chez A. crassicarpa, des inoculations avec les
souches désarmées LB4404 et EHA101 d’A. tumefaciens ont conduit
au transfert et 2 I'expression du géne de la B-glucuronidase sur des
plantes infectées entieres au niveau des points d’infection, tandis que
toutes les infections effectuées sur des explants isolés n’ont donné
aucun résultat (Galiana et al., résultats non publiés). Chez A. albida,
on ne connait pas de systéme d’organogenése. Des souches d’Agro-
bacterium tumefaciens sauvages bourgeonnantes ont alors €té utili-
sées suivant la stratégie mise au point par Brasileiro ef al. (1991). La
souche bourgeonnante Antib 12 d’Agrobacterium tumefaciens (ISV,
Gif-sur-Yvette), a ainsi permis d’initier des tumeurs sur les jeunes
tiges, a I’endroit méme de I’inoculation et d’induire des bourgeons a
quelque distance du point d’inoculation (Ahée et Duhoux, résultats
non publiés). Ces bourgeons ne sont pas transformés et donnent nais-
sance & des pousses; ce procédé constitue donc un nouveau systeme
de régénération in vitro pour cet arbre. Des essais de co-inoculation
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avec une souche d’A. tumefaciens désarmée n’ont pas permis de sélec-
tionner des pousses transformées. De la méme fagon, I’introduction
d’un vecteur binaire dans la souche bourgeonnante s’est révélée
infructueuse.

Les cultures de cellules isolées

La culture in vitro d’organes, de tissus ou de cellules isolées, per-
met, théoriquement, de s’affranchir des conditions climatiques de
culture d’un arbre et de contrdler, de fagon rigoureuse, la production
de métabolites secondaires. Il n’est donc pas étonnant de constater
que plusicurs auteurs se soient intéressés a ce probléme chez un des
acacias les plus importants pour la production de gomme, I'A. sene-
gal (tabl. 5). La gomme arabique, produite par A. senegal, posséde
en effet de nombreux usages domestiques et industriels et repré-
sente une des principales cultures d’exportation du Soudan
(Wickens, 1996). Les premieres suspensions cellulaires d’A. sere-
gal ont été induites a partir de cals obtenus de cambium de branches
(Hustache et al., 1986). A partir d’explants issus de 1’écorcage de
tiges d’Acacia cultivés en serre, Vogt ef al. (1991) ont pu sélection-

Espéce Explant Résultat Références
A. senegal cals d’écorce de tige variants somaclonaux Vogt et al., 1991
de 2 ans (accumulation d’amidon} Vogt et al., 1993
A. senegal suspensions cellulaires glycoprotéines Mollard et Joseleau,
arabinogalactanes 1991; 1994
gomme arabigue
A. senegal phloéme et tissus cals et suspensions Hustache et al., 1986
cambiaux cellulaires
A. verek suspensions cellulaires activité glucurosy! Liénart et al.,

transférase orthophosphate 1986, 1988

I Tableau 5
Cultures cellulaires des acacias.
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ner plusieurs lignées cellulaires représentant divers variants. Ces
variants ont pu é&tre caractérisés sur des critéres morphologique,
cytologique et biochimique (Vogt et al., 1991). Une étape significa-
tive a été franchie en 1994 par Mollard et Joseleau, lorsqu’ils ont
caractérisé dans le milieu de culture un complexe protéique-arabi-
nogalactane présentant plusieurs analogies structurales avec la
gomme arabique. La différence fondamentale étant liée a la partie
protéique du complexe, on peut supposer que des conditions de cul-
ture différentes pourraient conduire & des excrétions contenant un
épitope riche en hydroxyproline, comme c’est le cas dans la gomme
arabique. La poursuite de ces travaux devrait permettre d’identifier
les enzymes impliquées dans la voie de biosyntheése de 1’hydroxy-
proline dont I’élucidation est fondamentale pour tout travail d’amé-
lioration de la gomme arabique in planta.

Les symbioses experimentales
d’Acacia in vitro

Des vitroplants et des jeunes semis d’acacias sont régulierement
cultivés in vitro pour obtenir des nodules fixateurs d’azote et des
mycorhizes (tabl. 6). Le syst¢me racinaire des plantes est inoculé
avec des cultures pures de Rhizobium, de Bradyrhizobium ou de
champignons mycorhiziens. Deux types de culture ont été utilisés :
en conditions non axéniques, comme, par exemple, le dispositif des
tubes de culture de Gibson (Vincent, 1970) et en conditions axé-
niques, avec un dispositif dont le support racinaire est constitué de
fibres de polypropyléne (Galiana et al., 1990).

Les deux systemes permettent de faire des observations suivies dans
des conditions non destructives. De plus, ces systémes sont particu-
lierement judicieux, (1) pour étudier les premiers stades de Iinter-
action plantes-microorganismes; (2) pour étudier les spectres
d’héte des microorganismes associés; et enfin (3) pour sélectionner
précocement les génotypes de la plante hdte, par exemple chez
A. mangium (Galiana et al., 1991b).
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Espéce Symbiote Résuitat Rétérences

A. mangium Bradyrhizobium nodules efficients Galiana et al., 1980; 1991b

A. mangium Bradyrhizobium nodules Prin et Reddell, 1993

A. albida Bradyrhizobium nodules efficients Gassama, 1995
et Rhizobium

A. albida Glomus intraradius mycorhizes VA Diop et al., 1993
Glomus versiforme

A. nilotica Pisolithus, Laccaria ectomycorhize Natarajan, 1995

A. holosericea Bradyrhizobiurn, ectomycorhize nodule Ba et al.,, 1994
Pisolithus

A. spp Bradyrhizobium, nodules efficients Dreyfus et Dommergues,
Rhizobium 1981

I Tableau 6

Nodulation et mycorhization in vitro des acacias.

Les dispositifs étudiés permettent aux plantes de croitre en asepsie
totale ou partielle, tout en assurant un contrdle optimal des diffé-
rents facteurs (milieu nutritif, conditions de culture,...) indépen-
damment des variations environnementales. Ces dispositifs sont
efficaces pendant les premiers mois de I’'installation de la symbiose ;
au dela, la plante n’a plus un développement satisfaisant.

Conclusions

L’ensemble des travaux examinés dans cet article souligne a nou-
veau certains des caractéres frappants des végétaux ligneux : leur
faible aptitude générale a la régénération a partir de cals et, le plus
souvent, leur faible coefficient de multiplication, deux caractéres
qui ont rendu difficile pendant longtemps leur culture in vitro.
Cependant, au cours des dix derni¢res années, de nombreuses ten-
tatives ont été réalisées qui nous permettent aujourd’hui de dégager
les principales conclusions relatives a la culture in vitro des acacias.

Tout d’abord, les travaux de micropropagation répertoriés concernent
plus de 16 especes différentes. Chacune d’elles ayant ses propres exi-
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gences nutritives, on peut penser que cette dispersion sur des plantes
aussi variées est défavorable a la mise au point de protocoles appro-
fondis sur quelques plantes modeles. Aussi, on peut déplorer en par-
ticulier, I’absence de suivis au champ de vitroplants acclimatés. Nous
sommes loin des 250 000 eucalyptus micropropagés (Grattapaglia et
al., 1990) au champ en deux ans! Notons toutefois les résultats en-
courageants, confirmés par plusieurs groupes, chez un acacia de zone
humide, A. mangium, qui présente des taux de multiplication tres
intéressants, et chez une autre espece de zone séche, A. nilotica, ol
I’embryogenése somatique réussie semble une technique trés pro-
metteuse.

Les phénomenes d’organogengse sont rares et nous avons vi Com-
ment ils limitent la mise au point des techniques de transformation
par Agrobacterium. Nous avons vu que les conditions de culture in
vitro se prétent particuliérement bien & 1’étude des relations sym-
biotiques hdte-microorganisme. Dans ces conditions, I’interaction
précoce entre les deux partenaires peut €tre parfaitement contrlée
par les facteurs de I’environnement et des études diverses incluant &
la fois les aspects physiologiques, moléculaires et biochimiques,
abordés. Enfin, les travaux réalisés sur I’étude de la biosynthese des
produits exsudés par les cellules isolées d’A. senegal ont considéra-
blement progressé ces derniéres années. On peut espérer que I’ utili-
sation des techniques de culture in vitro permettra de préciser les
voies de biosynthése de la gomme en ouvrant ainsi de nombreuses
perspectives d’amélioration par la voie du génie génétique.
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- Introduction

La conservation des ressources génétiques végétales est une des
priorités des programmes nationaux de lutte contre la désertifica-
tion dans les pays sahéliens. Ces programmes s’ inscrivent dans le
mouvement mondial en faveur de la protection de I’environnement
et de la biodiversité. Parmi les 134 espéces d’acacias représentées
en Afrique, plusieurs jouent un réle capital en bordure du désert
dans le maintien du couvert végétal, de I’agriculture et de 1’ activité
humaine. Les plus utiles sont Acacia tortilis, A. nilotica et,
A. senegal, ainsi que leurs sous-especes et les espéces proches
(Von Maydell, 1990).
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Toutes ces especes sont considérées comme allogames et hétérozy-
gotes. L’évaluation au champ de la diversité génétique et des poten-
tialités agro-forestieres est faite en utilisant des provenances ou des
familles de demi-freres. Il en est de méme pour les tests de sym-
biose avec les souches de bactéries fixatrices d’azote. Mais le cumul
des variabilités génétiques de 1’hdte et du symbiote et de la variabi-
lit¢ environnementale rend imprécis les tests d’évaluation.
Lutilisation de clones permettrait de maitriser la variabilité géné-
tique de I’hote (Mullin et Park, 1992).

Les especes ligneuses de la famille des 1égumineuses sont réputées
récalcitrantes a la régénération in vitro (Dewan et al, 1992).
Néanmoins, des résultats positifs ont été rapportés sur les acacias
australiens ainsi que sur des espéces des genres Dalbergia,
Leucaena et Prosopis (Dhawan, 1989). Pour les acacias sahéliens,
plusieurs auteurs proposent des protocoles de microbouturage pour
A. nilotica (Mathur et Chandra, 1983), A. senegal (Badji et al.,
1993) ou A. tortilis ssp. raddiana (Borgel et al., 1993b; Nandwani,
1995).

L’enracinement est une étape essentielle, mais difficile, de la multi-
plication végétative in vitro pour beaucoup de plantes ligneuses. De
plus, I’aptitude a DI’enracinement décroit avec la maturation
(Pawlicki et Welander, 1995). L’application transitoire d’auxine
comme 1’ AIB a permis d’améliorer I’enracinement d’espéces fores-
tieres cultivées in vitro (Thorpe ef al., 1991). Nandwani (1995) a
obtenu des microboutures issues directement de nceuds cotylédon-
naires d’A. rortilis. 11 a observé 20 % a 65 % d’enracinement en pré-
sence d’AIB ou ANA. Pour I’A. tortilis ssp. raddiana, une méthode
de multiplication végétative in vitro a partir de neuds de jeunes
plants a été mise au point (Borgel et al., 1993b). L’enracinement des
microboutures est de 90 % a la premiere culture, il diminue jusqu’a
2 % apres la deuxiéme subculture en présence d’AIA ou AIB et il
est nul sur milieu sans hormone.

N

Un traitement 2 1’auxine doit étre appliqué aux microboutures
d’arbres pour induire 1’enracinement. L’AIB ainsi que I’ ANA sont
les auxines les plus utilisées sur Quercus, Castanea et Juglans a des
concentrations de 0,02 a 6 mgl! dans les milieux de culture
(Schwarz, 1989). Berger et Schaffner (1995) ont montré que I’ap-
plication d’ANA a 5 mg.I'! est nécessaire pour I’enracinement des
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vitroplants chez un arbre de la famille des 1égumineuses, Swartzia
madagascarensis. Hausman (1993) a constaté que ’ANA a
0,3 mg.I'! est indispensable pour I’enracinement des microboutures
de Betula. Dans ce cas, I’application d’ ANA induit un pic d’activité
peroxydasique (AlA-oxydase) dans les tissus des microboutures
avant I’expression de I’enracinement. Le transfert des microbou-
tures sur un milieu sans auxine exogene réactive la synthese d’ AIA
endogéne qui provoque la croissance des racines (Berthon et al.,
1989). L’induction de racines sur des microboutures de Grevillea
robusta a été observée apres traitement & I’ ANA 2 0,05 mg.I"! mais
aucune racine ne s’est développée aprés 45 jours de culture sur le
milieu avec auxine (Rajasekaran, 1994). Bergman et Stomp (1994)
ont montré qu’un traitement de dix jours avec un mélange d’AIB a
1 mg.l"' et ¢’ ANA 2 0,1 mg.l-! est nécessaire pour enraciner des
microboutures de Pinus radiata.

Une autre voie potentielle de clonage des acacias est I’embryoge-
nése somatique. La production spontanée d’embryons asexués
(agamospermie) chez les Angiospermes est rare mais assez
constante. L’agamospermie a été observée sur 280 genres de 94
familles (Sharma et Thorpe, 1995) Ce recensement ne mentionne
qu’une seule espéce sur les 1200 du genre Acacia (A. farnesiana,
originaire du nouveau monde). La production d’embryons soma-
tiques in vitro a été rapportée sur environ 150 especes ligneuses
(Dunstan et al., 1995). Cette technologie nécessite que I’explant
primaire issu de Ja plante meére passe par une phase de dédifféren-
ciation (callogenése) avant d’étre induit vers la production d’em-
bryons somatiques. De plus, elle est potentiellement inductrice de
variation dans le génome.

Les embryons somatiques sont des propagules de génotype iden-
tique au tissu qui leur a donné naissance. Bien que formés a partir du
tissu végétatif, ils présentent les principaux caractéres de la plante
issue de graine : un axe caulinaire qui produira la tige feuillée et un
axe racinaire identique a celui de la plante mére. Les premiers
embryons somatiques d’A. nilotica ont été obtenus a partir d’em-
bryons zygotiques apres une callogenése de 100 jours en présence de
2,4-D 22 mg.1"! ou 2 80 mg.I"! avec du charbon actif a 1 g.I"'! (Borgel
et al., 1993a). Sur la méme espece, Gargh et al. (1996) ont obtenu
des embryons somatiques triploides a partir d’albumen immature.
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Les résultats présentés concernent des avancées récentes sur les
deux voies de clonage évoquées ci-dessus. (i) Le microbouturage,
olt nous étudions I’action de régulateurs de croissance, appliqués de
maniére transitoire (10 jours), sur I’enracinement de microboutures
d’A. rortilis ssp. raddiana apres la deuxieme subculture; (i) I’em-
bryogenese somatique, dont le protocole a été amélioré. Nous
recherchons la présence de variation de la quantité d’ ADN nucléaire
chez les embryons somatiques.

Matériel et Méthodes

Enracinement

Les semences d’A. rortilis ssp. raddiana ont été collectées au
Sénégal dans la région de Saint-Louis, au village de Mbarigo. Les
graines ont €t€ scarifiées a I’'H,SO, 2 95 % pendant 2 heures. Apres
rincage a I’eau distillée stérile, elles ont été mises a germer en
conditions aseptiques sur un milieu simple de germination composé
de macro-éiéments et micro-éléments de MS (Murashige et Skoog,
1962) et d’agar a 0,7 %. A un mois, les plantules ont été découpées
en segments uninodaux de 5 a2 10 mm de longueur en excluant le
neeud cotylédonnaire.

Les microboutures ont été cultivées pendant deux mois sur un
milieu de multiplication composé des macro-éléments de WPM
(Lloyd et McCown, 1980), des micro-éléments de MS, des vita-
mines de N & N (Nitsch et Nitsch, 1965), de saccharose a 20 AR
d’agar 2 0,6 %, de zéatine 2 0,1 mg.I'! et d’AIB a 1,2 mg.1'!. Les
vitroplants ainsi obtenus ont été a nouveau découpés en microbou-
tures uninodales de 5 4 10 mm transférées sur les milieux d’induc-
tion de I’enracinement composés des macro-¢1éments de WPM, des
micro-éléments de MS, des vitamines de N & N, de saccharose a
10 g.1'!, d’agar a 0,7 %, avec 6 combinaisons de régulateurs de
croissance (AIB ou ANA 2 10 ou 20 mg.I"! combinés ou non avec
la kinétine 3 0,01 mg.I'!). L'induction a été fixée a 10 jours apres
lesquels les microboutures ont été transférées sur le milieu d’ex-
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pression de I’enracinement, sans régulateur de croissance, composé
des macro-éléments de WPM, des micro-éléments de MS, des vita-
mines de N & N, de saccharose a 20 g.1'! et d’agar 4 0,6 %.

Embryogenése somatique

Chez les trois espéces A. tortilis ssp. raddiana, A. nilotica ssp.
tomentosa et A. nilotica ssp. adstringens, plusieurs types d’ex-
plants de départ sont choisis afin d’étudier leur aptitude a la callo-
genese : les embryons zygotiques, les cotylédons de graines
immatures, les hypocotyles de graines germées ainsi que les tégu-
ments intemes des graines immatures. Les explants sont cultivés
pendant 60 a 100 jours a ’obscurité a 28,5 °C % 0,5 °C, sur les
milieux de callogenése VA (Von Arnold et Eriksson, 1981) conte-
nant 2 mg.I'! de 2,4-D et 1 mg.1"! de BAP. Les cals embryogénes
obtenus sont transférés soit sur milieu de maintenance des cals
(MS avec 1 mg.l"! de BAP, 0,5 mg.I"! d’AIB ct 20 g.I"! de saccha-
rose), soit sur milieu de prolifération des embryons somatiques
(MS/2 avec 0,5 mg.1"! de BAP, 0,05 mg.J"! d’AIB et 30 g.I"! de sac-
charose). Les embryons somatiques produits sont transférés sur un
milien de maturation (MS avec 2,64 mg.l'! d’ABA et 50 g.I'! de
saccharose). Cette étape de la culture est conduite avec une photo-
période de 16 h de jour / 8 h de nuit, liée a une thermopériode de
30 °C/ 27 °C. Les embryons somatiques sont mis a germer dans
un milieu MS/2 sans hormone, riche en saccharose (50 g.1')).

Cytométrie en flux

Les prélevements pour I’analyse de la quantité d’ADN nucléaire
sont faits sur les cals embryogenes. La méthode, dérivée de
Chevallier et Borgel (1995) pour les acacias, comprend 1’extraction
des noyaux interphasiques intacts par hachage manuel de 30 mg de
I’échantillon dans 1,5 ml de tampon et la coloration 4 I’iodure de
propidium 2 330 pg.m!"! pendant 5 min. Pour chaque analyse, envi-
ron 2000 noyaux sont mesurés en méme temps que 1000 billes
fluorescentes de latex de 2 um de diamétre comme standard interne.
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Les témoins sont des jeunes plantes issues de graines des mémes
arbres que les embryons somatiques. Le cytofluorimetre en flux
(FAC-Scan, Becton Dickinson) a laser argon (15 mW) réglé en
émission 2 488 nm mesure I'intensité de fluorescence de chaque
noyau et construit I’histogramme de distribution sur une échelle de
0 a 1024 en unité arbitraire.

Résultats et discussion

Enracinement de microboutures d’A. tortilis
ssp. raddiana

Le pourcentage d’enracinement, tous traitements confondus, est de
56 % et atteint 80 % pour les vitroplants trait€s avec I'AIB a
10 mg.I'}. Le pourcentage le plus faible est atteint avec le traitement
a ’ANA 2 20 mg.I'! avec 31 % des vitroplants enracinés (tabl. 1).

Traitements (mg.I"")(") Nombre de boutures présentant

les nombres suivants de racines®

AlB ANA kinétine 0 1a5 plus de 5
10 - 19 21 56
10 - 0,01 29 19 43
20 - 34 24 35
10 - 62 28 6
- 10 0,01 41 40 15
20 - 65 26 3

M régulateurs de croissance appliqués pendant I'induction
@ y2=136di = 10 p = 0,00

I Tableau 1
Nombre de microboutures d’A. tortilis ssp. raddiana enracinées
en fonction des traitements d'induction. Observations aprés
dix jours d'induction et 28 jours d'expression (566 individus).
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Des différences significatives d’expression de 1’enracinement sont
mises en évidence en fonction de la nature des régulateurs de crois-
sance utilisés. Ainsi, 73 % a 90 % des vitroplants enracinés aprés un
traitement a base d’ANA présentent des racines peu nombreuses
(1 a 5 racines). Au contraire, le traitement a base d’AIB a 10 mg.l‘1
avec ou sans kinétine 4 0,01 mg.1"! induit plus de 5 racines par vitro-
plant dans 69 % a 73 % des vitroplants enracinés. Parmi les vitro-
plants traités a I’ANA, la meilleure combinaison associe ANA a
10 mg.1"! et la kinétine 2 0,01 mg.I"! (57 % d’enracinés).

Outre la fréquence d’enracinement, la qualité des racines produites
est différente en fonction des régulateurs de croissance utilisés pour
I’induction (tabl. 2). L' AIB induit la formation d’un cal a partir
duquel se développent de nombreuses racines (10 2 15 avec un
maximum excédant 50 racines produites) mais trés fines et plagio-
tropes. A 1’opposé, les milieux a base d’ANA induisent des racines
peu nombreuses (1 & 5) mais robustes et orthotropes. Ces racines
émergent latéralement de la base sectionnée de la microbouture.

Traitements (mg.I™")

Variables analysées ANA 10 ANA 10 ANA 20 AlB 10 AlB 10

Kin 0,01 Kin 0,01

AlB 20

Longueur de racine (cm) 4,9° 4,6 5,0¢ 3,78be 3,420
Nombre de racines 4,02 4,42 3,82 14,20 14,80

Grosseur du cal 0,22 0,62 0,62 1,50 1,30
(unité arbitraire de 0 & 4)

3,12
10,40

1,40

I Tableau 2
Effet des régulateurs de croissance sur I'enracinement
de microboutures d’A. fortilis ssp. raddiana aprés 10 jours
d’induction et 28 jours d'expression. Mesures effectuées
sur les explants enracinés. Les lettres indiquent des groupes
significativement différents (N. K. 5 %, 316 individus).

Chez les plantes pérennes, ’enracinement adventif des microbou-
tures est une étape critique dont le succes dépend de I'dge physiolo-
gique de la microbouture et de 1’action de régulateurs de croissance
externes pendant la phase d’induction. Nous avons observé que 1’ap-
titude a I’enracinement diminue fortement au fur et & mesure des sub-
cultures (résultats non présentés). Brand et Lineberger (1992) avaient
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noté le méme comportement en comparant des semenceaux et des
microboutures de Betula sp.

Nos résultats sur A. tortilis ssp raddiana confirment ceux de
Bergman et Stomp (1994) sur Pinus radiata. En effet, un traitement
inductif de dix jours sur milieux enrichis en AIB ou ANA a amélioré
le taux d’enracinement [(nombre de plants avec au moins une racine/
nombre de plants mis en culture) x 100] des microboutures. Le taux
d’enracinement d’A. fortilis ssp raddiana, qui était proche de zéro
méme en présence permanente d’auxine, a ét¢ ramené a 56 % tous
traitements confondus avec un protocole comprenant une phase d’in-
duction de 10 jours et une phase d’expression. Il est possible qu’une
induction encore plus courte (un jour ou quelques heures) soit suffi-
sante. Par exemple, Pawlicki et Welander (1995) ont obtenu 100 %
d’enracinement sur le porte-greffe de pommier avec une induction
de neuf heures en présence de I’ AIB a 10 mg.I"!. Les racines d’aca-
cia ne se développent qu’aprés le transfert sur milieu d’expression
sans régulateur de croissance exogéne. Les auxines comme I"AIB ou
I’ANA sont donc nécessaires pour induire la formation de racines
sur des microboutures d’A. tortilis ssp raddiana, mais elles inhibent
leur croissance.

L’AIB est utilisé fréquemment comme inducteur d’enracinement
pour les vitroplants de plantes ligneuses (Torrey, 1976). Son effica-
cit¢ sur la fréquence d’enracinement est confirmée pour I’acacia
(70 %). Cependant, cet enracinement se développe a partir d’un cal
basal important et les racines néoformées, bien que nombreuses,
sont ténues et courtes. Il serait intéressant de vérifier ’existence de
connections vasculaires entre ce type de systéme racinaire et la tige
de la microbouture. Un tel systéme racinaire peut s’ avérer inopérant
pour des arbres sahéliens comme A. tortilis ssp raddiana a la trans-
plantation au champ pour la recherche de I’eau. Par ailleurs, nous
avons observé que 1’AIB inhibe la croissance des tiges par rapport
a’ANA.

L’ANA induit la formation de racines de type orthotrope identiques
au pivot du systeme racinaire naturel de I’espéce. De plus, les micro-
boutures traitées 4 I’ ANA présentent un cal basal trés réduit (cal cica-
triciel). Cet effet est observé quelle que soit la concentration d’auxine
appliquée (10 mg.I'! ou 20 mg.I'!). De méme, I’adjonction de kiné-
tine 2 faible concentration (0,01 mg.1'!) ne modifie pas 1'effet princi-
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pal de la nature de I’auxine. Rajasekaran (1994) a aussi observé, sur

Grevillea robusta, que I’ ANA induit des racines mieux formées que
I’AIB.

Le meilleur traitement inducteur de notre expérience combine
I’ANA 2 10 mg.1"! et la kinétine 4 0,01 mg.I"!. Il permet d’atteindre
un taux d’enracinement de 57 % et les racines formées ont une mor-
phologie normale.

Embryogenése somatique (A. tortilis
ssp. raddiana, A. nilotica ssp. tomentosa
et adstringens)

Le microbouturage des acacias présente plusieurs difficultés qui
limitent son utilisation potentielle. Le taux de multiplication est
relativement faible comparé a celui d’autres especes ligneuses mul-
tipliées in vitro (Prunus sp., Eucalyptus sp.). Malgré I’amélioration
décrite ci-dessus, V'enracinement des microboutures n’est pas suffi-
sant. Les racines peuvent présenter une morphologie inadaptée aux
conditions de terrain difficiles. En conséquence, une étude de I’em-
bryogenése somatique a ét€ entreprise.

La méthode décrite antérieurement (Borgel ef al., 1993a) a été amé-
liorée et étendue & A. rortilis ssp. raddiana par le travail présent€ ici.
Les premiéres vérifications de la conformité des plants produits par
rapport au matériel de départ ont été€ conduites sur des caractéres
cytogénétiques : nombre de chromosomes et quantité d’ADN
nucléaire (QADN) en phase GO et G1.

Production d’embryons somatiques

L’aptitude des explants a la callogenése a été mesurée pour les trois
especes étudiées (tabl. 3). Seuls les explants cotylédonnaires ont pro-
duit des cals embryogénes chez les deux sous-espéces d’A. nilotica
alors qu’A. tortilis ssp. raddiana a produit des cals embryogénes a
partir d’embryons zygotiques. Les hypocotyles et les téguments
internes de graines n’ont produit aucun cal. Ces résultats confirment
et étendent ceux de Borgel er al. (1993a) sur la bonne aptitude a la
callogenése des embryons zygotiques d’acacias.
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Les différents parametres de la production d’embryons somatiques
sur deux clones par espece ont été évalués (tabl. 4). Aucun effet
génotype n’a été observé sur le nombre de cals produits. En
revanche, la production de plantules a partir de ces cals est inégale.
A. tortilis ssp. raddiana produit moins d’embryons et ces embryons
ont un taux de conversion moindre que chez A. nilotica. A 1’inté-
rieur de chaque espéce, I’effet clone se manifeste a des étapes dif-
férentes. Les deux clones d’A. nilotica ssp. adstringens présentent

Especes Explants Durée
de culture
Hypocotyles Cotylédons Embryons  Téguments (jours)
zygotiques internes
A. nilotica. ssp. tomentosa - + - - 60]j
A. nilotica ssp adstringens - + - - 80]j
A. tortilis ssp raddiana - - + - 90 j-4100 j
(+) = explant produisant des cals; {-} : = pas de cal.
I Tableau 3

Aptitude a la callogenése des explants d’acacias sahéliens.

Cals Embryons
Génotypes Nombre % avec embryons Nombre % d'embryons % de plantules
matures obtenues
A. nilotica ssp. Tomentosa
clone 2-2 24 96 310 100 38
clone 2-5 22 68 237 100 88
Total 46 83 547 100 60
A. nilotica ssp adstringens
clone 1-1 19 68 218 88 56
clone 1-2 22 100 411 80 53
Total 41 85 629 83 54
A. tortilis ssp raddiana
clone by1 23 64 102 58 30
clone by2 17 65 128 60 17
Total 40 65 230 59 23
Totaux 1406 85 51
I Tableau 4

Production d’embryons somatiques de trois espéces d'acacias
sahéliens.
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des potentialités d’embryogenése différentes mais des taux de ger-
mination semblables. Au contraire, chez A. nilotica ssp. tomentosa,
les deux clones sont différents pour leur taux de germination.

Au total, 719 plantules ont été produites par embryogenése soma-
tique sur 1406 embryons isolés (51 %). Il serait nécessaire d’im-
planter ces clones en pépiniére et en rhizotron afin d’évaluer la
reprise en conditions naturelles des vitroplants ainsi que la morpho-
logie de leur systéme racinaire. Ensuite, un essai comparatif au
champ avec les témoins issus de semis des mémes plantes méres
permettra de mesurer I'uniformité intra-clone et les diftérences
entre clones issus d’une méme plante mere mais de génotype difté-
rent. Enfin, il conviendra de rechercher 1’apparition éventuelle de
caracteres variants tout an long de I’ontogenese de la plante.

Contrdle des variations quantitatives
de ’ADN nucléaire

L’étude de la conformité des vitroplants produits par embryogenese
somatique a été entreprise dés le début de I’ontogénie sur cals
embryogenes. Les variations de quantité d’ADN nucléaire ont été
étudiées par cytométrie en flux.

La comparaison d’A. nilotica ssp. tomentosa et A. nilotica ssp.
adstringens a I’aide de témoins issus de graines confirment les dif-
férences de niveau de ploidie déja observées auparavant (Chevallier
et Borgel, 1995). La seconde espéce a exactement un gADN double
de la premiere (fig. la et b). Les comptages chromosomiques de ces
deux especes indiquent respectivement 52 et 104 chromosomes.
A. tortilis ssp. raddiana, qui a aussi 104 chromosomes, montre
cependant environ 20 % d’ ADN en plus qu’A. nilotica ssp. adstrin-
gens (fig. 1).

L’analyse de 89 cals embryogenes issus des trois espéces montre
des situations tres différentes. La plupart des cals est identique aux
témoins issus de graines, mais six cals présentent des variations
importantes par rapport aux témoins : (i) doublement de la quantité
d’ADN (fig. 1e), (ii) augmentation de la quantité d’ ADN par un fac-
teur 1,5 (fig. 1 d). (iii) chimere de deux niveaux de ploidie différents
dans le méme échantillon (fig. 1c). Ces variations touchent les trois
especes. Il conviendra de vérifier, par comptage du nombre de chro-
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mosomes, quelle est I'origine des variations observées, augmenta-
tion du nombre de chromosomes ou amplification de la quantité

d’ADN.
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Cytométrie en flux de noyaux. a, b et f = noyaux extraits de feuilles
de plantes issues de semis (témoins). ¢, d et e = noyaux extraits
d’embryons somatiques anormaux. Le pic marqué « standard
interne » est obtenu avec des billes de latex fluorescentes, les
autres pics sont ceux de i'échantillon. Lintensité de fluorescence
(unités arbitraires sur 'axe des abcisses en échelle linéraire) est
proportionnelle a la quantité d’ADN nucléaire de |'échantillon.

La présence de 3 pics (Figure 1 c) traduit la présence de deux
niveaux de ploidie dans I'échantillon (chimere).
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Ces résultats montrent que les cals embryogenes sont des tissus
encore peu organisés ou persistent des modifications importantes de
I’ ADN induites par la callogengse. On peut émettre I’hypothése que
ces structures anormales n’aboutiront pas, pour la plupart, 2 des
embryons somatiques capables de germer et seront de ce fait élimi-
nées. Il est cependant possible que des variations plus discrétes et
non létales puissent étre intégrées dans la structure ou le fonction-
nement du génome et exprimer un caractére variant tardivement
dans le cycle ontogénique de la plante.

Les plantes régénérées a partir de structures dédifférenciées (cals,
protoplastes, suspensions cellulaires) peuvent présenter des phéno-
types variants dus a des changements de la structure du génome ou
de son expression (Larkin et Scowcroft, 1981). Les phénotypes
variants ont des origines tres diverses : variation du nombre de chro-
mosomes, mutations structurales importantes (translocations, délé-
tions), mutations a haute fréquence, arrét de 1’expression de certains
génes (observé notamment sur les transgénes), mutations touchant
I’ADN cytoplasmique (stérilité male, albinisme) (Phillips et al.,
1990). Il est important de noter que ces changements ne sont pas
systématiques, certains auteurs font état de la stabilité de conforma-
tion du mtDNA méme apres une longue période de culture in vitro,
en particulier sur le mil (Shenoy et Vasil, 1992).

En résumé, nous avons montré que I’embryogenése somatique est a
I’origine de variations de la quantité d’ ADN par noyau dans les cals
embryogenes des acacias. Méme si les variants observés sont peu
fréquents, le développement de cette technique devra prendre en
compte le contrble de la conformité du matériel végétal produit.

Conclusion

La micropropagation d’acacias sahéliens a été améliorée sur plu-
sieurs aspects. (i) L’enracinement de microboutures d’A. tortilis ssp.
raddiana, qui tend a disparaitre aprés plusieurs subcultures, a été
réactivé par un traitement transitoire a ’auxine. (i) Il a été montré
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que la morphologie du systéme racinaire néoformé dépend de la
nature de 1’auxine utilisée pour le traitement inducteur. La qualité
des racines a été améliorée en utilisant I’ ANA qui permet le déve-
loppement de racines de type pivot. (iii) Une méthode d’embryoge-
nése somatique a été mise au point sur A. nilotica ssp. adstringens
et tomentosa et A. tortilis ssp. raddiana.

Ces nouveaux protocoles concourent, par des voies paralleles, a per-
mettre le clonage, indispensable dans différents domaines de
recherche. Les résultats obtenus permettront d’utiliser des clones
d’acacias pour tester 1’aptitude a la nodulation et & la fixation de
I’azote de collections de rhizobium en €éliminant la variance géné-
tique de la plante hote. Les clones d’arbres dits « d’élite » adultes
permettront d’en tester la valeur génétique vraie ainsi que les inter-
actions génotype-environnement dans plusieurs conditions climato-
édaphiques. Pour cela, ’embryogenése somatique devra Etre
développée a partir de téguments de graines ou d’inflorescences
pour étudier le génotype de la plante mere.
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Protéines glycosylees de
cals in vitro d’Acacia senegal.
Evolution en fonction

de différentes conditions

de culture et au cours

de stress hydriques

Isabelle Hippolyte,
Biotechnologue

Introduction

L’Acacia senegal exsude de la gomme arabique lorsqu’il est blessé.
Cette gomme est une ArabinoGalactoProtéine (AGP*) qui présente
des caractéristiques assez stables quels que soient les individus et
les provenances. La partie glycosylée présente un taux élevé de
galactose, mais ne contient pas de glucose. La partie protéique est
caractérisée par une forte teneur en hydroxyproline et, dans une
moindre mesure, en sérine. Toutefois, les pourcentages de ces
constituants peuvent varier sensiblement d’un échantillon a 1’autre
{Anderson et Weiping, 1990).

La gomme brute contient plusieurs fractions (Anderson et al., 1966).
Cette observation, ainsi que d’autres études, ont conduit a définir la

* Voir liste des abréviations en fin d’article
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gomme comme un hétéropolymere, correspondant a une chaine pro-
téique sur laquelle un nombre variable d’unités glucidiques sont gref-
tées (Connolly er al., 1987; 1988)(fig. 1). L’unité glucidique aurait
un poids moléculaire (PM) d’environ 200 kDa. Les polysaccharides
peuvent exister sous forme libre dans la gomme (Vandevelde et
Fenyo, 1985).

I Figure 1
Structure de
NN NIN squelette protéique la gomme arabique
(d’aprés Connolly
Q unité d'arabinogalactane PM 200 kD et al., 1987).

Enfin, la gomme contient une fraction de PM inférieur a I'unité
basale, qui ne peut correspondre a ce modele.

Un autre modele présente la gomme comme un squelette protéique,
constitué d’un motif de 10 a 12 acides aminés répétés. Des chaines
d’une trentaine de glucides s’attacheraient sur le squelette au niveau
de I’hydroxyproline (Qi et al., 1991) (fig. 2).

Si le r6le physiologique des AGPs est mal connu, leur localisation
est également difficile a établir du fait de leur grande solubilité
(Showalter, 1993). Il semblerait que nombre d’entre elles soient
extracellulaires ou pariétales, d’autres soient membranaires. Sur des
plants de tabac, on a pu mettre en évidence des AGPs vacuolaires

(Hermann et Lamb, 1992).

11 est difficile d’étudier les mécanismes de production de gomme
arabique sur la plante enti¢re. En effet, la production de ce méta-
bolite de stress semble étre sous la dépendance de différents fac-
teurs : pluviosité, situation dans la plantation, production de
I’année précédente (Vassal, 1985). Au moins deux mécanismes, qui
ne sont pas nécessairement liés, sont impliqués : d’une part, la syn-
thése de 1a molécule ou des molécules et, d’autre part, I’excrétion.
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10 acides aminés Environ 30 sucres
~— P~

GALACTOSE --- GLUCURONORHAMNOARABINOGALACTAN )

-G Ai hﬁ)—

\ i

-
\__GALACTOSE --- GLUCURONOAHAMNOARABINOGALACTAN )

I Figure 2
Modéle de la glycoprotéine de la gomme arabique
(d'aprés Qi et al., 1991).
H : hydroxyprofine ; A : arabinose. Chaque bloc (7 kDa)
contient 10 acides aminés (1 kDa), 30 sucres (4,4 kDa)
et 1 tri-arabinose branché sur 1 hydroxyproline (1,32 kDa).

Cette dernicre est liée sur la plante entiére a la mise en place de
canaux par lyse cellulaire (Gosh et Purkayastha, 1962).

Des essais de cultures cellulaires in vitro ont montré que les sus-
pensions cellulaires d’A. senegal sécrétaient, dans le milieu de cul-
ture, une AGP (Mollard et Joseleau, 1994) caractérisée par une
absence d’hydroxyproline et la présence de glucose, ce qui la diffé-
rencie trés notablement de la composition de la gomme arabique.
En revanche, elle est trés semblable 4 une AGP excrétée par des sus-
pensions cellulaires de carotte (Baldwin ef al., 1993). Ainsi, les sus-
pensions cellulaires ne paraissent pas adaptées a 1’étude du
métabolisme de la gomme. La différenciation morphologigue et/ou
biochimique n'y est pas suffisante pour I’expression des méca-
nismes de synthese et d’excrétion.

Ces difficultés nous ont conduits & envisager I’étude de ce métabo-
lisme sur des cultures tissulaires d’A. senegal in vitro, en portant
une attention particuliére aux protéines glycosylées. Nous avons
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comparé nos résultats a ceux obtenus sur une gomme du commerce
par les mémes techniques analytiques. Par la suite, nous avons cul-
tivé une de ces souches en conditions stressantes par addition de
polyéthylene glycol 8000 au milieu de culture.

. Matériels et méthodes

Cultures de tissus in vitro

,,,,,,

meres d’une parcelle de la station ISRA-ORSTOM de Bel-air
(Dakar). Les cals sont entretenus sur des milieux MS (Murashige et
Skoog, 1962), additionnés des vitamines de Nitsch et al. (1968) et
de saccharose a 30 g. I'!. Ces milieux sont solidifiés par de ’agar
9 g. 1!, le pH est ajusté 4 5,6 avant autoclavage et différent par leur
composition hormonale (ANA/BAP, 2,4-D/Kin, BAP).

Les repiquages sont effectués toutes les 4 semaines.

Cultures en conditions stressantes

Nous avons ajouté au milieu initial, contenant de I'ANA 5,4 um et
la BAP 4,4 ym, différentes concentrations en PEG 8000, respecti-
vement 0, 15 et 30 % (p/v). Nous avons également modifié les
conditions de culture en raison de la difficulté a obtenir une solidi-
fication de la gélose en présence de PEG. Les cals sont disposés sur
du papier filtre dans des bocaux contenant de la vermiculite addi-
tionnée du milieu de culture liquide.

Extraction des protéines totales

Les extraits sont réalisés a froid par broyage au mortier des échan-
tillons lyophilisés dans un tampon Tris-HCI 250 mM, pH8 contenant
EDTA (1 mM) et MgCl, (1 mM). L’extrait est sépar¢ des débris cel-
lulaires par centrifugation 15000x g a 4 °C pendant 20 min.
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La précipitation de la partie protéique est obtenue par addition de
I’extrait dans de 1’acétone pur conservé a -23 °C (1/9 v/v) pendant
12 h puis par une centrifugation a froid a 15000x g pendant 20 min,
Le culot est repris dans du tampon d’extraction, puis dilué au 1/2
par un tampon dénaturant : Tris-HCl 0,5 M pH6,8, glycérol 10 %,
solution mere SDS 10 % (p/v) 20 %, 2B-mercaptoéthanol 5 %, bleu
de Bromophénol 0,05 %. Les extraits sont conservés a -23 °C.

Dosage des protéines totales

Le dosage des protéines est effectué par utilisation du kit Bio-Rad
Protein Assay (Bio-Rad, Richmond, C.A.). La courbe d’étalonnage
est réalisée avec de 1’albumine bovine.

Electrophoréses

Les électropohoreses sont réalisées sur un systtme de minicuves
BIORAD Mini-PROTEAN II selon la méthode de Laemmli (1970)
sur des gels d’acrylamide 12 % avec un gel de concentration a 4 %.
Les dépots sont de 10 pg pour les gels colorés au nitrate d’argent,
de 15 pg ou 20 pg pour les gels colorés au réactif de Schiff. Un puits
est réservé pour des standards de poids moléculaires connus. Pour
les gels destinés a la coloration au réactif de Schiff, nous utilisons
des standards pré-colorés.

Les gels sont soumis a un courant de 200 volts constants pendant
40 min.

Coloration des protéines

La mise en évidence des protéines totales se fait par coloration au
nitrate d’argent (kit de coloration Silver Stain Plus - Biorad). Les
protéines glycosylées sont révélées par une coloration au réactif de
Schiff précédée d’une oxydation a [’acide périodique selon la
méthode de Zacharius et al. (1969).
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Résultats

Lorsque I'on analyse les extraits bruts par électrophorése, les pro-
téines totales, révélées par coloration au nitrate d’argent, montrent des
profils variables d’un milieu a ’autre (fig. 3 a). On peut noter la pré-
sence systématique de bandes a 21,5kDa et 29kDa pour tous les
milieux.

a : protéines b : sucres
1 23 45 6 7 8 o 1 23 45 6738

I Figure 3
Glycoprotéines extraites de cals d'A. senegal cultivés
sur milieu gélosé MS.
A gauche : gel SDS-PAGE 12 % coloré au nitrate d'argent.
Chaque piste est chargée avec 10 pg de protéines totales.
A droite : coloration au réactif de Schiff, 15 ng de protéines
par piste.
1 : pas de phytohormones - 2 : 2,4D 2,3 pM plus Kin 4,6 pM -
3:2,4-D 4,5 pM plus Kin2,3 uM - 4 : ANA 2,7 uM pius
BAP 2,2 uM - 5: ANA 5,4 uM plus BAP 4,4 yM - 6 : BAP4,4 M -
7 :BAP8,9 uM - 8 : BAP44.4 uM.

L’ analyse de ces gels aprés coloration au réactif de Schiff, qui met en
évidence les protéines glycosylées, permet de distinguer globalement
3 catégories de profils en fonction du milieu de culture (fig. 3 b) :

» Les milieux sans hormones ou contenant seulement de la BAP
(puits 1-6-7-8) avec 2 bandes de forte intensité : = 100kDa et
29kDa, et 1 bande de plus faible intensité a 48kDa.

* Les milieux ANA / BAP sur lesquels la coloration est plus faible
(puits 4-5) avec une bande & 29kDa et une 4 48kDa. Cependant, sur
ces milieux, lorsque I'on dépose 20 pg de protéines, on obtient un
profil du méme type que les précédents (non montré). Il est a noter
par ailleurs qu’au cours du temps, sur ces milieux, les profils sont
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extrémement stables. Le milieu correspondant au puits 5 a été choisi
pour les études de stress, car il permet en outre d’obtenir une excel-
lente croissance des cals.

* Les milieux 2,4-D / kinétine (bandes 2-3) avec une trés forte colo-
ration a 100kDa et 48kDa, beaucoup plus faible & 29kDa.

Les profils protéiques des cals cultivés sur vermiculite sans addition
de PEG sont assez stables dans le temps (non montré). En colora-
tion au réactif de Schiff, les bandes de 29kDa et 48kDa sont visibles
jusqu’a la fin de la culture. Des bandes apparaissent dans les faibles
PM de I'ordre de 20kDa. Par ailleurs, dans les hauts PM, on voit
apparaitre une bande 2 la limite du gel de concentration qui aug-
mente d’intensité tout au long de la culture, ainsi qu’une autre avant
le gel de concentration.

Sur le milieu contenant du PEG a 30 %, on observe, en fonction du
temps de culture, la disparition progressive de toutes les protéines
glycosylées (fig. 4 a).

a : protéines b : sucres

KD 01 3 7 142128 0 1 3 7 1421 28 D

14,5 3

1 Figure 4
Glycoprotéines extraites de cals d'Acacia senegal cultivés
sur vermiculite en présence de PEG a 30 %. Les nombres au
dessus des pistes donnent les durées de culture en jours.
A gauche : gel SDS-PAGE 12 %, coloré au nitrate d’argent,
avec 10 pg de protéines totales par piste.
A droite : coloration au réactif de Schiff, 15 ug de protéines
totales par piste.

Sur le gel coloré au nitrate d’argent, le maintien de la bande a
29kDa indique que le polypeptide est toujours présent (fig. 4 a).
En I’absence d’une détermination analytique de ces polypeptides, il
est difficile de conclure, mais il semble qu’il y ait une déglycosyla-
tion des protéines au cours de la période de stress hydrique.
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Nous avons également séparé les différents constituants d’une
gomme arabique du commerce (Sigma) par électrophorese sur gel
d’acrylamide en conditions dénaturantes. L’extrait brut migre diffi-
cilement, sans doute du fait de la quantité importante des sucres
libres. Apres précipitation et concentration de la fraction protéique
totale a ’acétone, nous constatons que la partie de la gomme qui
migre dans le gel comporte plusieurs polypeptides avec une bande
a 21kDa, deux bandes vers 29/31kDa, une vers 48kDa et une autre
vers 100kDa (fig. 5). On retrouve les mémes polypeptides dans dif-
férentes fractions d’une gomme soudanienne, excepté la bande a 21
(Osman et al., 1993).

Gel 1 Gel 2

T

L

I Figure 5
Glycoprotéines d'une gomme arabique du commerce.
A gauche : gel SDS-PAGE 12 %, coloration au réactif de Schiff.
A droite : coloration au nitrate d'argent.
La premiére piste & gauche correspond & des protéines
étalon pré-colorées.

Si le modele de Qi er al. (1991) n’est pas applicable a toutes les
molécules de la gomme, il pourrait étre valable pour cette fraction
de la gomme constituée de petits polypeptides : on aurait alors des
polymeres d’unités identiques sucres-polypeptides d’environ 7kDa,



HIPPOLYTE — Protéines glycosylées de cals in vitro d’Acacia senegal

v 281

et la bande a 21kDacorrespondrait a un trimeére. L’analyse du méme
gel, aprés coloration au réactif de Schiff (fig. 5), montre que 1’ex-
trait contient une ou plusieurs protéines glycosylées de fort PM
(supérieur ou trés supérieur a 200kDa) qui ne pénétrent pas le gel.
Une fraction est sans doute de PM supérieur et ne pénétre pas le gel
de concentration. On apercoit une bande légerement colorée vers
48kDa correspondant a la bande 48kDa révélée par le nitrate d’ar-
gent. Le réactif de Schiff est peu sensible (Moller et Poulsen,
1996) : il est possible que la quantité de sucres présents sur les pep-
tides de faibles PM ne soit pas suffisante et/ou quc la quantité de ces
polypeptides glycosylés soit inférieure au seuil de détection.

P )
- Conclusions

Dans 1’état actuel de nos travaux, nous pouvons dire que des cals
d’Acacia senegal in vitro produisent des protéines glycosylées dont
I’expression varie en fonction de la composition hormonale du milieu
de culture. Une séparation par électrophorése permet de mettre en
évidence trois d’entre elles, de PM voisins de 29kDa, 48kDa et
100kDa. Lors de stress hydriques, ces protéines tendent a se dégly-
cosyler d’autant plus rapidement que le stress est important. Sur le
témoin sans PEG, on assiste au contraire, tout au long de la culture,
a ’apparition de nouvelles protéines glycosylées de plus haut PM.

D’autre part, sans que 1’on puisse déterminer I’équivalence entre les
bandes glycosylées de nos cals et des polypeptides de la gomme
arabique en I’absence d’une analyse de leur composition, le nitrate
d’argent révele deux bandes a 21kDa el 29kDa, présentes quelles
que soient les conditions de culture.

La présence de polypeptides de hauts poids moléculaires a considé-
rablement géné I’ obtention de profils protéiques exploitables. Ainsi,
les prochains essais seront conduits aprés fractionnement des extraits,
en particulier pour la gomme brute. Ce travail va évoluer vers la
détermination des acides aminés et, si possible, des sucres de ces
polypeptides, tant sur la gomme que dans nos extraits. Sur la gomme,
il serait intéressant de vérifier si les échantillons de différentes pro-
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venances se comportent de facon similaire pour les petits polypep-
tides en électrophorése. Si les bandes mises en évidence sur nos cals
se révelent étre identiques dans leur composition a celles de méme
poids moléculaire de la gomme, ceci indiquerait qu’au niveau cellu-
laire une partie du métabolisme de la gomme est assuré par des cel-
lules sans différenciation particuli¢re. Cependant, il resterait encore a
déterminer si ces petites molécules sont les précurseurs des macro-
molécules majoritaires de la gomme ou si cette biosynthése corres-
pond 2 une voie métabolique différente qui se met en place suite au
stress appliqué dans la plante entiére lors des saignées effectuées sur
les troncs.

. Abréviations

AGP : protéines a arabinogalactanes;

ANA : acide naphtaléne acétique;

BAP : benzylaminopurine;

2,4-D : acide 2,4 dichlorophénoxyacétique;
Kin : kinétine;

MS : milieu de culture Murashige et Skoog;
PAGE : électrophorese sur gel d’acrylamide;
PEG : polyéthyléne glycol;

PM : poids moléculaire;

SDS : dodécyl sulfate de sodium.
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Introduction

Depuis de nombreuses années, les périodes successives de séche-
resse, combinées a une pression démographique drastique, ont
entrainé une forte dégradation de la végétation des zones sahé-
liennes et soudano-sahéliennes en Afrique. La strate arborée a €té
particulierement touchée a cause d’une demande croissante des
populations en bois de feu, fourrage et produits dérivés. Parmi les
especes les plus affectées se situent les Acacia.

Acacia est un genre cosmopolite riche d’environ 1250 especes dont la
majorité est originaire d’Australie et seulement 134 d’Afrique
(Wickens, 1996). Il est subdivisé en trois sous-genres (Brain et Maslin,
1996 ; Wickens, 1996). Les sous-genres Acacia et Aculeiferum ont une
distribution pan-tropicale, alors que le sous-genre Phyllodineae est
principalement australien. St I'importance de certaines de ces especes
dans I'économie rurale ou dans la stabilisation et la fertilité des sols est
indéniable (Fagg et Stewart, 1994 ; Wickens, 1996), la variabilit€ géné-
tique des populations naturelles est encore peu connue. O, la connais-
sance de ce parametre est un préalable indispensable a la définition de
stratégies de conservation, de gestion, et d’utilisation des ressources
forestieres (BANRC, 1991). La régénération des foréts, qui se fait
principalement par des graines issues des arbres in situ, dépend du
maintien de cette diversité, en particulier pour faire face a des change-
ments climatiques imprévisibles ou pour établir un programme d’amé-
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lioration génétique. Deux types d’approches permettent d’estimer la
variabilité génétique des arbres : les essais en champ de comparaison
de provenances et de descendances, et les marqueurs génétiques. Nous
nous limiterons a ceux-ci et, plus particulitrement, aux isoenzymes.
En effet, ces marqueurs sont encore a [’heure actuelle, les plus utilisés
dans les études concernant les Acacia car ils possédent des caractéris-
tiques de neutralité, d’indépendance vis-a-vis du milieu et de contrdle
génétique simple. Cette contribution est constituée de trois parties :
(1) diversité génétique des arbres forestiers et des principaux facteurs
bio-écologiques qui interviennent dans son estimation et son organisa-
tion; (2) synthése bibliographique de la diversité génétique dans le
genre Acacia; (3) résultats expérimentaux obtenus récemment sur
quelques especes africaines.

. Méthodes

Cinq paramétres génétiques sont fréquemment utilisés pour quanti-
fier la variabilité (Hamrick er al., 1992). Quatre traduisent la varia-
bilité au niveau intra-population ou intra-espece. Le premier est le
nombre moyen d’alleles (A) ou variants alléliques 1dentifiés dans la
population. Le second paramétre est le taux de polymorphisme (P),
qui est le nombre de locus polymorphes par rapport au nombre de
locus étudiés. La diversité génétique de Nei (H) exprime la proba-
bilité pour que deux génes tirés au hasard dans une population
soient différents. Elle est définie par H = 1 - Epiz’ ol p; est la fré-
quence de I'allele i au locus considéré, H est équivalent a I’hétéro-
zygotie théorique sous I’hypothése de Hardy-Weinberg. Enfin, le
nombre d’alleles efficaces (4,) correspond au nombre d’ali¢les en
tenant compte de leurs différences de fréquence : A, = 1/(1-H).

Au niveau inter-populations, les paramétres de différenciation entre
les populations sont estimés a partir des statistiques de Nei (Nei,
1973). Le coefficient de différenciation génétique entre popuiations
(Ggp) défini au niveau d’un locus par Ggp= 1 - HJ/Hp, ol Hgest la
moyenne sur toutes les populations des diversités génétiques intra-
populations et Hy.est la diversité génétique totale sur I’ensemble des
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populations considérées comme une population unique. Dans le cas
ot plusieurs locus sont pris en compte, H et H; sont les moyennes
sur ’ensemble des locus des diversités intrapopulation et totale.

|

3

s

. Diversité génétique des arbres
forestiers

2

Diverses revues bibliographiques sur la diversité génétique des
arbres forestiers ont été publiées par Hamrick et Godt (1989),
Hamrick er al. (1992) et Loveless (1992). Les auteurs ont identifié
sept facteurs biologiques, écologiques ou historiques capables d’in-
tervenir dans la quantification de la variabilité génétique. Ces fac-
teurs sont : (1) l'appartenance taxonomique (gymnospermes,
angiospermes); (2) la région géographique (boréale, tempérée, tem-
pérée-tropicale ou tropicale); (3) I’aire de répartition de I’espece
(endémique, étroite, régionale ou étendue); (4) le systeme de repro-
duction (autofécondation, allofécondation seule avec pollinisation
anémophile ou zoophile, régime mixte avec pollinisation anémo-
phile ou zoophile); (5) la dissémination des graines (par des ani-
maux avec ou sans ingestion, par le vent, par explosion, par gravité
et par animaux sans ingestion) ; (6) le mode de reproduction (sexué,
sexué et asexué); (7) le statut successionnel (espéces pionniere, de
milieu ou de fin de succession).

Diversité intraspécifique

Les plantes supérieures sont en moyenne polymorphes a 51,3 % de
leurs locus isoenzymatiques avec une variabilité intra-espece (H,)
de 0,150 et un nombre moyen d’all¢les par locus (AS) de 1,97
(tabl. 1). Chez les plantes pérennes a longue durée de vie, les especes
ligneuses présentent un niveau de diversité (H ) de 43 % supérieur a
celui des herbacées. Parmi les ligneuses a longue durée de vie, les
especes endémiques sont nettement moins variables que les especes
a large aire de répartition; les especes ligneuses tropicales ne mon-
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Type de plantes Caractéristiques Parametres

Diversité

intraspécifique Ne Ps As Aes Hs

Toutes les espéces 655 51,3 1,97 1,2 0,150

de plantes

Pérennes Herbacées/ 30/191 39,3/65,0 1,64/2,22 1,15/1,24 0,124/0,177

a longue vie Ligneuses

Ligneuses a longue vie

Aire de répartition Endémique/ 20711 42,5/67,8 1,82/2,11 1,09/1,39 0,078/0,257
Etendue

Localisation Boréale/ 26/38 82,5/57,9 2,58/1,87 1,28/1,28 0,206/0,191

géographique Tropicale

Systéme Régime mixte/ 11/128 29,9/69,1 1,51/2,31 1,12/1,23 0,075/0,173

de reproduction Allogamie

Diversité .

intrapopulation Ne PP AP AeP HP

Toutes les espéces 669 34,6 1,52 1,15 0,113

de plantes

Pérennes Herbacées/ 24/196 21,5/49,3 1,32/1,76 1,09/1,20 0,082/0,148

a longue vie Ligneuses

Ligneuses a longue vie

Aire de répartition Endémique/ 26/9 26,3/74,3 1,48/2,56 1,08/1,33 0,056/0,228
Etendue

Localisation Boréale/ 30/53 68,4/39,8 2,07/1,51 1,28/1,16 0,204/0,125

geéographique Tropicale

Systeme Régime mixte/ 11/120 17,2/53,0 1,21/1,84 1,06/1,21 0,035/0,154

de reproduction Allogamie

Différenciation

interpopulations N, Hr Hs Gsr

Toutes les espéces 584 0,302 0,224 0,228

de plantes

Pérennes Herbacées/ 25/195 0,307/0,283 0,228/0,253  0,278/0,084

alongue vie Ligneuses

Ligneuses a longue vie

Statut taxonomique Gymno-/ 121/173 0,281/0,287 0,255/0,249 0,073/0,102
Angio-spermes

Aire de répartition Endémique/ 18/9 0,232/0,316 0,150/0,306  0,141/0,033
Etendue

Localisation Boréale/ 40/26 0,280/0,275 0,268/0,235  0,038/0,119

géographique Tropicale

Ng: Nombre d'entrées; P et P : Pourcentage moyen de loci polymorphes; A et A _: Nombre d'alléles par locus; A,g
et A : Nombre d'alléles efftcaces par focus; H et H Diversité génétique; Hy: Diversité génétique totale; Hg: Diversité
genethue intrapopulation; Ggy: Différenciation. Les couples de nombres séparés par / correspondent respectivement aux
deux caractéristiques indiquées dans la seconde colonne.

I Tableau 1

Diversités génétiques intra-espéce et intra-population
et différenciation chez les arbres forestiers (Hamrick et al., 1992)
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trent pas de différence de diversité par rapport aux especes boréales,
malgré un pourcentage de locus polymorphes plus fort.

Les facteurs biologiques et écologiques expliquent environ un tiers
de la diversité génétique des especes avec, comme facteur principal,
1’aire de répartition et le systéme de reproduction (tabl. 2). Le bilan
d’Hamrick er al. (1992) montre que les especes les plus variables
appartiennent aux gymnospermes, a large aire de répartition, de dis-
tribution boréale, allofécondées, avec une pollinisation anémophile
ou zoophile et dont les graines sont disséminées par les animaux.

Diversité Diversité Différenciation
intraspécifique intrapopulation interpopulations

P, A A, H, Hp Hg Ggr

Facteurs

Statut taxonomique

Aire de répartition

Localisation géographique
Systéme de reproduction

Mode de dissémination des graines
Mode de reproduction

Statut successionnel NS NS NS NS NS NS NS NS

Contribution & la diversité génétique 34 % 39 % 16 %

P, et P.: Pourcentage moyen de loci polymorphes: A, et A;: Nombre d'alléles par locus ; Ag et A,,: Nombre d'alléles
efficaces par locus; H, et H: Diversité génétique; Hy : Diversité génétique totale; Hg: Diversité génétique intrapopula-
tion; Ggy: Différenciation. Lombrage indique le degré de signification. Du plus clair au plus foncé : non significatif;
p<0,05; p<0,01; p<0,001.

I Tableau 2
Facteurs biologiques et écologiques et leurs effets sur le niveau
de diversité génétique chez les arbres (Hamrick et al., 1992).

Diversité intrapopulation

Chez les plantes, a I’intérieur des populations, 34,6 % des locus sont
polymorphes et la diversité génétique (Hp) atteint 0,113. Les plantes
ligneuses pérennes a longue durée de vie ont un niveau de diversité
intrapopulation supérieur de 81 % a celui des herbacées, les espéces
tropicales sont 39 % moins variables que les espéces boréales et 16 %
moins variables que I’ensemble des arbres (tabl. 1). Les facteurs éco-
logiques et biologiques, & I’exception du statut successionnel, expri-
ment 39 % de la variation, le facteur explicatif le plus important étant
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I’aire de répartition (tabl. 2). Dans une moindre mesure interviennent
la localisation géographique, la dispersion des graines, le syst¢me de
reproduction et le mode de reproduction. En revanche, le niveau de
domestication ne semble pas jouer sur le niveau de diversité
(Loveless, 1992).

Différenciation interpopulations

Chez les plantes supérieures, la plus grande partie de la variabilité
génétique se situe a I’intérieur des populations (tabl. 1). Cela est par-
ticuliérement vrai chez les ligneuses dont le coefficient de différen-
ciation Ggr n’est que de 8,4 %. Les sept facteurs list€s plus haut
n’expliquent que 16 % de la différenciation entre populations (tabl. 2).
L aire de répartition est encore une fois le meilleur prédicteur de Ggr.
Les especes ligneuses endémiques présentent une différenciation plus
de quatre fois supérieure a celle des espéces a aire de répartition plus
large (1abl. 1). La différenciation des populations est également in-
fluencée par I'appartenance taxonomique et la localisation géographi-
que. Les populations des angiospermes sont significativement plus
différenciées que celles des gymnospermes. De méme, la différencia-
tion Gy des especes tropicales est trois fois plus €élevée que celle des
especes boréales, pour un méme niveau de diversité totale (tabl. 1).

En conclusion, les arbres présentent une diversité génétique plus
importante que les autres types de plantes, aussi bien au niveau
intraspécifique qu’intrapopulation, avec une différenciation faible
entre populations. Les caractéristiques biologiques et écologiques
des arbres n’expliquent qu’en partie la diversité.

« Diversité génétique
dans le genre Acacia

Malgré le nombre important d’espéces dans le genre Acacia, il
n’existe que trés peu de travaux sur la variabilité génétique des popu-
lations naturelles. Une trentaine d’études ont été publiées cette der-
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niere décennie. Elles ont pour thémes ’estimation de la vanabilité
génétique des populations naturelles, la détermination du systéme de
reproduction et I’étude des relations taxonomiques entre espéces ou
sous-especes (tabl. 3). A. albida, A. auriculiformis, A. karoo, A. man-
gium, A. nilotica, A. senegal et A. tortilis sont les principales especes
étudiées. Les autres espéces (A. dealbata, A. decurrens, A. mearnsii,
A. parramattensis et A. trachyphloa) n’ont €té analysées qu’a raison
d’une population par espéce pour servir de témoin de variabilité.

Espéces Thémes de recherche Références
A. albida Diversité-Systéme de reproduction-  Joly, 1991; Joly et al., 1992; Chevallier,
Taxonomie 1993; Zeh-Nlo, 1994; Ibrahim, 1996;
Joly,1996; Zeh-Nlo et Joly,1996.
A. anomala Diversité Coates, 1988. Moran, 1992,

A. crassicarpa

A. auriculiformis
A. mangium

A. dealbata,

A. decurrens,
mearnsii,

A. parramattensis,
A. trachyphloa

complexe

“A. holosericea,
neurocarpa, colel’
A. karoo

A. melanoxylon
complexe

“A. nilotica”
complexe

“A. senegal”

complexe
“A. tortilis”

Diversité-Systéme de reproduction

Diversité-Systéme de reproduction

Diversité

Taxonomie

Diversité-Systeme de reproduction
Diversité-Systéme de reproduction
Diversité-Taxonomie-

Systeme de reproduction

Diversité-Taxonomie

Diversité-Taxonomie-
Systeme de reproduction

Moran et al,, 1989b.

Moran et al., 1989a; Moran et al., 1989b;
Moran, 1992; Moran et al., 1992; Khasa
et al., 1993; Wickneswari et Norwati, 1993;
Khasa et al., 1994; Wickneswari et
Norwati, 1995; Changtragoon et Woo,
1996; Wickneswari et al., 1996.

Moran et al., 1989b

Moran et al., 1990; Moran et al.. 1992;
Maslin et Thomson, 1992

Brain, 1986; Oballa, 1993; Barnes et al.,
1996; Oballa, 1996.

Muona et al., 1991. Moran, 1992; Playford
etal., 1993.

Mandal et al., 1994; Mandal et Ennos,
1995; N'Dir, 1996.

Diallo, 1992; Leblanc, 1992; Leblanc et
Brizard, 1993; Chevallier et al., 1994;
N'Dikibaye, 1996.

Olng’otie, 1991; Cardoso et al., 1993;
Cardoso, 1995.

I Tableau 3
Synthése des principaux travaux réalisés sur les isoenzymes
dans le genre Acacia.
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Variabilité génétique des populations
naturelles

Les différentes espéces d’Acacia sont en moyenne polymorphes a
65 % (P variant de 13 % a 100 %) de leurs locus, avec une diversité
génétique de I’ordre de 19 % (He =2 % a 46 %) et une différencia-
tion des populations de 17 % (Ggr = 5 % a 38 %) (fig. 1). Les
especes africaines sont en moyenne nettement plus variables que les
especes australiennes, avec un taux de polymorphisme de 79 %
contre 47 % et une diversité génétique plus de deux fois supérieure
(31 % contre 12 %). En revanche, la différenciation est plus forte
entre populations des espéces australiennes (20 % contre 13 %).
Dans la plupart des cas, cela correspond a une différenciation entre
régions géographiques bien séparées, la variabilité génétique inter-
populations & I'intérieur d’'une méme région restant trés faible.
Ainsi Wickneswari et Norwati (1993) ont montré, chez A. auriculi-
formis, une forte structuration en trois zones géographiques
(Ggp = 27 %) correspondant aux trois principales aires de distribu-
tion de ’espece, mais seulement 6,3 % de la variation se trouvent
entre les populations a I'intérieur de chaque zone.

Les estimations des parameétres génétiques peuvent varier selon les
auteurs, ce qui rend délicate la comparaison des variabilités entre
espéces. C’est le cas d’A. auriculiformis et d’A mangium qui ont
fait ’objet de différentes études (Moran et al., 1989a; Moran et
al., 1989b; Khasa et al., 1994 ; Wickneswari et Norvati, 1995).
Ces variations sont dues a des probléemes méthodologiques liés au
nombre et au choix des systémes enzymatiques, a I’interprétation
génétique des zymogrammes, a la définition du taux de polymor-
phisme et A I’échantillonnage des populations. Il existe, en effet,
une trés grande hétérogénéité dans le nombre et les types d’en-
zymes pris en compte dans les différentes analyses. Certaines caté-
gories d’enzymes sont connues pour €tre plus variables que
d’autres. Dans toutes les études, les hydrolases (estérases, amino-
peptidases, phosphatases) se sont révélées plus polymorphes que
les transférases, déshydrogénases ou isomérases. Le nombre de
systémes analysés est alors d’autant plus important. Hamrick ez al.
(1992) ont montré une forte corrélation entre le nombre de locus
et la diversité génétique intra-population. Il est souvent recom-
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I Figure 1

Parametres de diversité génétique (P), (He) et de différenciation
(Ggy) dans le genre Acacia (a) Joly et al., 1992 -

(b) lbrahim, 1996 - (c) Moran et al., 1989a - (d) Wickneswari

et Norwati 1993 - (e) Khasa et al., 1993 - (f) Moran et al., 1989b.
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mandé€ d’utiliser au moins 50 locus (Nei, 1978), ce qui est la plu-
part du temps impossible a cause des difficultés techniques. De
plus, D'interprétation génétique des zymogrammes peut varier
selon les équipes de chercheurs pour une méme espece. La validité
du contrdle génétique des isozymes ne peut s’établir que par I'in-
termédiaire de croisements controlés, ce qui est rarement possible
chez les especes d’arbres qui ne font pas 1’objet d’un programme
d’amélioration. Cela est particulierement vrai chez les espéces tro-
picales de foréts naturelles ou agroforestieres comme les Acacia.
Par ailleurs, tous les auteurs ne sont pas d’accord pour inclure ou
exclure les locus monomorphes dans les analyses. Cette précision
n’est pas toujours indiquée et peut influer sur I’estimation de la
variabilité. Enfin, la définition d’un locus polymorphe peut faire
défaut. Certains auteurs considérent un locus polymorphe dés lors
que plus d’un allele est observé quelle que soit sa fréquence.
D’autres font intervenir la fréquence des alleles, qui doit étre supé-
rieure & 1 % ou 5 %. Le nombre et le choix des populations inter-
viennent également dans la quantification et la structuration de la
variabilité. Ainsi, une grande hétérogénéité dans les valeurs de dif-
férenciation a été rapportée. Ggp varie de 18 % a 27 % pour A.
auriculiformis et de 9 % a 31 % pour A. mangium (Moran et al.,
1989b ; Khasa et al., 1993 ; Wickneswari et Norwati, 1993). Dans
ces cas, le nombre de populations intervient ainsi que le nombre de
locus pris en compte.

Systeme de reproduction

Le taux d’allofécondation est un facteur influant sur I’estimation de
la variabilité génétigue intraspécifique et intrapopulation (tabl. 2).
Une dizaine de travaux ont été publiés a ce sujet (tabl. 4) et mettent
en évidence un fort taux d’allofécondation (t ) compris entre 0,79
et 0,96 chez les Acacia australiens. La prédominance de 1’allogamie
est confirmée par Kenrick et Knox (1989) qui ont trouvé des sys-
témes d’autoincompatibilité chez toutes les especes diploides aus-
traliennes étudiées jusqu’ici. Souvent, les taux d’allofécondation
multilocus par famille (t ;) sont significativement différents, indi-
quant soit une réelle variation en fonction des arbres soit une hété-
rogénéité dans le pool pollinique regu par les différents arbres.
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Les Acacia africains montrent un syst¢tme de reproduction plus
variable. A. karoo, A. albida et A. nilotica spp kraussiania sont pré-
férentiellement allogames avec des variations importantes selon
I’arbre (Mandal er al., 1994) ou au cours du temps (Zeh-Nlo, 1994 ;
Zeh-Nlo et Joly, 1996). En revanche, chez A. rortilis et A. nilotica
spp leiocarpa, environ 60 % des graines proviennent d’autofécon-
dation.

Le genre Acacia présente donc une stratégie de reproduction variable
qui fait intervenir vraisemblablement des degrés divers d’autoincom-
patibilité¢ et/ou une dispersion du pollen hétérogéne selon les arbres.
La mise en évidence d’un taux non négligeable d’autogamie chez
certaines espéces a des conséquences importantes sur 1’estimation
des paramétres génétiques des familles issues de pollinisation libre
utilisées dans les programmes d’amélioration mais aussi sur la
méthodologie de récolte a définir dans les programmes de conserva-
tion des ressources génétiques.

Espece Estimation Références

Multilocus Monolocus Familles

() ) (tm

Espéces australiennes

A. auriculiformis 0,92-0,93 (0,93) 0,39-1,40 Moran et al,, 1989a
A. auriculiformis 0,86-1,06 (0,96) 0,85-1,02 0,86-1,06 Khasa et al., 1993

A. auriculiformis 0,67-0,95 (0,79) Wickneswari et Norwati, 1995

A. crassicarpa 0,93-0,99 (0,96) 0,78-1,19 Moran et al,, 1989a
A. melanoxylon 0,86-1,00(0,91) Muona et al., 1991

Espéces africaines

A. tortilis 0,18-0,50 (0,35) 0,00-1,99 0,00-0,99 Olng'otie, 1991

A. nilotica kraussiania  0,80-1,99 (0,98) 0,56-1,99 0,08-1,99 Mandal et Ennos, 1995

A. nijotica leiocarpa 0,16-1,04 (0,38) 0,18-1,02 0,16-1,04 Mandal et al., 1994

A. albida 0,54-0,99 0,42-0,91 0,57-0,99 Zeh-Nlo, 1994, ;
Zeh-Nio et Joly, 1996

A. karoo (0,88) 0,83-1,00 Oballa, 1993 ;

Barnes et al., 1996

Les couples de nombres séparés par - indiquent les valeurs extrémes, la valeur entre parenthéses indique la moyenne.

I Tableau 4
Estimation des taux d’allofécondation dans les populations d’ Acagia



208V

L'acacia au Sénégal

Taxonomie

Les résultats isoenzymatiques obtenus sur les différentes races
d’A. holosericea ont abouti & une révision taxonomique compléte
de I’espece, confirmée par des études ultérieures de caractéres
morphologiques, d’essais de comportements sur le terrain ou de
comptage chromosomique (tabl. 3; Moran et al.,, 1990; Moran
et al., 1992; Maslin et Thomson, 1992). La race diploide corres-
pond & A. neurocarpa, la race tétraploide reste A. holosericea et la
race hexaploide devient une nouvelle espece A. colei
L’hétérozygotie fixée rencontrée chez A. holosericea et A. colei
souligne I’origine polyploide de ces espéces.

% Diversité génétique
des acacias africains

Deux exemples sur les complexes “A. senegal” et “A. nilotica” don-
nés ci-dessous concernent des résultats expérimentaux obtenus au
Sénégal. Le troisieme exemple est un bilan des travaux réalisés sur
A. albida au Burkina Faso, Cameroun et Sénégal en collaboration
avec 1’Oxford Forest Institute et le Cirad-Forét. L’étude d’A. rortilis
spp raddiana est détaillée dans un autre article de ce volume
(Cardoso et al.).

Acacia senegal et son complexe

Une premiére étude a porté sur une douzaine de populations réparties
sur I’ensemble de 1’aire de répartition de 1’espéce au Sénégal (Diallo,
1992 ; Chevallier et al., 1994). Les provenances montrent un taux de
polymorphisme de 47 %, un nombre moyen d’alléles de 1,54 et une
hétérozygotie de 0,17. La seule différenciation mise en €vidence est
diie a la présence d’alleles rares spécifiques des populations du Sud
du Sénégal oriental. En revanche, il ne semble pas possible de struc-
turer les populations septentrionales, caractérisées par une forte
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variabilité intrapopulation. Une étude récente (N’Dikibaye, 1996) a
permis d’€largir cet échantillonnage a quelques populations du Mali,
de Mauritanie ainsi qu’a une ou deux populations du Soudan, Kenya
et Pakistan. Les populations d’Afrique de 1’ouest ne montrent pas de
variabilit¢ plus importante que celle rencontrée au Sénégal. En
revanche, il existe une trés nette séparation des populations d’ Afrique
de 'ouest et d’Afrique de 1’est. Mais & nouveau, la différenciation
n’est le fait que d’un trés petit nombre d’alleles, qui peuvent étre le
-reflet d’événements d’introgression interspécifique. Les régions
d’ Afrique australe sont, en effet, riches de nombreuses espéces sym-
patriques. C’est pourquoi quatre espéces supplémentaires ont été
analysées : A. dudgeoni, A. laeta, A. mellifera et A. gourmaensis. Les
isoenzymes ont permis de confirmer les relations taxonomiques entre
especes décrites par Ross (1979). Les résultats peuvent étre résumés
ainsi :

* Les différentes especes sont identifiables sur la base des zymo-
grammes ;

* A. senegal et A. dudgeoni se caractérisent par des zymogrammes tres
proches avec de nombreux allgles en commun. Cependant, A. dud-
geoni présente également les alleles spécifiques des provenances
d’A. senegal du Sénégal oriental qui ne se retrouvent chez aucune
autre espeéce. Il semble donc que les arbres dépourvus de feuilles lors
de la prospection aient été mal identifiés, les autres caractéres mor-
phologiques étant peu discriminants;

* Les zymogrammes d’A. laeta sont le résultat de la juxtaposition
des isoenzymes d’A. senegal et d’A. mellifera. A. laeta posséde
donc une hétérozygotie fixée. Ceci est en accord avec I’hypothese
de Ross (1979), selon laquelle A. laeta est issu d’un croisement
_interspécifique entre A. mellifera et A. senegal ;

» Il est impossible, sur la base des isoenzymes, de confondre A. gour-
maensis et A. mellifera, espéces réputées trés voisines d’apres leurs
caractéristiques botaniques.

Complexe “A. nilotica”

Sept sous-especes du complexe “A. nilotica”, subalata, cupressifor-
mis, jacquemontii, tomentosa, adstringens, indica et nilotica ont été
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analysées par é€lectrophorése d’isoenzymes. Certaines des especes
ayant été trouvées polyploides (Hamant et al., 1975), une étude de la
quantité d’ADN par cytométrie en flux et du niveau de ploidie par
comptage chromosomique a été effectuée (Borgel et Chevallier,
1996). Deux groupes de niveau de ploidie ont été observés (tabl. 5).
La sous-espéce jacquemontii présente les deux niveaux. Cette hété-
rogénéité peut €tre la manifestation d’une erreur d’identification d’un
des échantillons lors de leur récolte sur le terrain. Les sous-especes
ne different en effet que par trés peu de caracteres morphologiques
(présence-absence de poils sur les gousses) (Brenan, 1983).

Espéce Provenance 2C (pg)

Diploides 2C = 0,88 a 1,02 pg

A. nilotica spp subalata Inde 0,96
A. nilotica spp cupressiformis Inde 0,88
A. nilotica spp cupressiformis Inde 0,89
A. nilotica spp jacquemontii Inde 0,94
A. nilotica spp tomentosa Sénégal 1,02
A. nilotica spp tomentosa Sénégal 0,95

Tétraploides 2C = 1,83 2 2,11 pg

A. nilotica spp jacquemontii Inde 1,91

A. nilotica spp adstringens Sénégal 1,83

A. nilotica spp adstringens Sénégal 2,01

A. nilotica spp adstringens Sénégal 2,11
I Tableau 5

Quantité d’ADN et niveau de ploidie dans le complexe “nifotica’

Les principaux résultats concernant les analyses isoenzymatiques
sont résumés ci-apres (N'Dir, 1996) :

« 1] existe, chez la plupart des taxons déterminés comme diploides,
un trés grand nombre de génes dupliqués et une hétérozygotie fixée,
qui pourraient étre indicateurs d’une ancienne polyploidie;

e Les zymogrammes d’A. jacquemontii ressemblent a ceux des
autres sous-especes du complexe. A. jacquemontii serait bien une
sous-espéce du groupe nilotica plutdt qu’une espece différente,
comme indiqué par Brenan (1983);
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* La variabilité intra-taxon est relativement faible, le pourcentage de
locus polymorphes par taxon n’exceéde pas 60 % et le nombre
moyen d’all¢les par locus est inférieur a 2;

* Les distances génétiques structurent les espéces en deux groupes :
adstringens d’une part et toutes les autres sous-especes d’autre part.
Ensuite, ce sont les populations du Sénégal d’A. nilotica spp tomen-
tosa qui se distinguent; puis les populations soudanaises d’A. nilo-
tica spp tomentosa et A. nilotica spp nilotica, qui forment un groupe
homogene présentant des alleles qui leur sont propres.

Acacia albida (Faidherbia albida)

L’étude d’une trentaine de populations d’Afrique de I'ouest et de
vingt-trois d’ Afrique de I'est montre, comme chez A. senegal, une
nette séparation est/ouest dans 1’aire de distribution de I’espece
Joly et al., 1992; Joly, 1996). Le taux de polymorphisme et la
diversité génétique sont en effet considérablement plus faibles dans
les populations orientales (fig. 2). Une forte structuration des popu-
lations en deux groupes principaux apparait sur le dendrogramme
(fig. 3). Les populations d’Ethiopie se distinguent trés fortement de
celles d’Afrique de I’est et se regroupent avec les populations de
I’ouest représentées par le Ghana.

100 %

80 %

60 %

40 %

20 %

o N
i

I Figure 2
Taux de polymorphisme (P) et diversité génétique (He)
chez Acacia albida
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I Figure 3
Dendrogramme des populations d'Acacia albida obtenu
a partir des distances génétiques de Nei

Discussion

A I’instar des résultats obtenus sur I'ensemble des arbres forestiers,
I"aire de répartition de 'espéce a une incidence prépondérante sur
I’étendue de la variabilité génétique des Acacia et sa structuration.
Ce parametre définit trois catégories.

La premiere rassemble les especes a large distribution géographique
telles qu’'A. Albida ou A. senegal. Elles tendent a montrer peu de
variabilité entre les populations a I'intérieur des régions mais une
grande différenciation entre les régions correspondant aux extrémi-
tés de 1’aire de distribution des especes.

La seconde catégorie comprend les especes a large distribution géo-
graphique mais subdivisées en différentes sous-especes (ou races)
telles qu’A. nilotica. Elles révelent une faible variabilité intra et
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inter-populations a l’intérieur de chaque sous-espéce mais une
grande différenciation entre les sous-especes.

Enfin, les espéces a distribution géographique plus restreinte mais
subdivisée en populations disjointes comme A. mangium montrent
une grande différenciation interpopulations et une variation intrapo-
pulation modérée.

Le syteme de reproduction, qui joue également un rble déterminant
sur la diversité génétique, est particulierement hétérogéne dans le
genre Acacia. De nombreuses especes d’Acacia diploides (A. auri-
culiformis, A. melanoxylon) sont presque exclusivement allogames,
entrainant une forte variabilité intrapopulation. Au contraire, A. tor-
tilis, A. nilotica spp leiocarpa et A. nilotica spp kraussiania présen-
tent une autofécondation non négligeable (environ 60 %)
contrecarrée par 1’autotétraploidie des especes qui maintient la
diversité génétique. A. albida a un comportement reproductif plus
flexible avec une prédominance de 1I’allofécondation mais des varia-
tions importantes selon les années. Le systéme de reproduction des
especes allopolyploides (A. holosericea) ou “faux diploides”
(A. nilotica spp tomentosa, A. nilotica spp cupressiformis) n’a pas
encore été étudié de fagon précise.

Le genre Acacia est aussi hétérogeéne au niveau isoenzymatique. Trois
types de zymogrammes correspondant a des niveaux de ploidie et des
quantités d’ ADN différents ont été obtenus. Ce sont respectivement :
(1) les zymogrammes de type diploide et des quantités d’ ADN
diploides caractéristiques des espéces diploides comme A. albida et
A. senegal; (2) les zymogrammes avec de nombreuses bandes, des
différences d’intensité de bandes typiques d’un systeme tétrasomique,
et des quantités d’ADN tétraploides, caractéristiques des especes
tétraploides telles qu’A. tortilis spp raddiana; (3) les zymogrammes
avec une hétérozygotie fixée pour de nombreuses enzymes mettant en
évidence un grand nombre de génes dupliqués et une quantité d’ ADN
diploide caractéristiques d’A. nilotica spp tomentosa ou A. cupressi-
formis.

La classification déduite des résultats isoenzymatiques correspond
au niveau d’évolution proposé par Guinet et Vassal (1978) sur la
base de criteres morphologiques et cytologiques. Le sous-genre
Aculeiferum, groupe comprenant de nombreux caractéres archa-
Tques, contient presqu’exclusivement des espéces diploides. Le
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sous-genre Heterophyllum, groupe intermédiaire au niveau évolu-
tif, comprend de trés nombreuses especes diploides et quelques
especes allopolyploides. Le sous-genre Acacia, le plus évolué, est
hétérogene avec des especes “faux diploides” ou anciens allopoly-
ploides et des espéces autopolyploides. La polyploidie est considé-
rée depuis longtemps dans le genre Acacia comme un important
facteur de différenciation (Ross, 1981).

Acacia est un genre complexe et encore peu étudié. D’innombrables
interrogations concernant les facteurs d’évolution et les causes bio-
écologiques qui agissent sur la diversité génétique restent en sus-
pens. Toutefois, il a été clairement montré qu’une bonne
connaissance des relations taxonomiques entre les différentes
espéces ou sous-especes aide a mieux estimer et comprendre la
diversité génétique. Il est donc nécessaire de considérer les espéces
par groupes et non de maniere isolée et de les étudier sur toute leur

aire de répartition.
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Introduction

Dans le Sahel, le genre Acacia est représenté par une vingtaine d’es-
peces, dont les aires de répartition se recoupent, recouvrant toute la
diversité écologique de cette région. Dans le sous-genre Acacia,
I’espéce A. tortilis regroupe quatre sous-especes dont seule A. torti-
lis ssp raddiana est représentée au Sénégal. C’est aussi la seule a
couvrir les régions sahéliennes et sahariennes d’est en ouest du
continent. Cet arbre, d’une dizaine de metres de haut, présente une
couronne en parasol trés appréciée dans les régions désertiques. Son
utilisation est essentiellement fourragére et domestique (charbon et
bois de construction), mais il est également & la base de plusieurs
produits de la pharmacopée traditionnelle (Von Maydell, 1990). Cet
arbre a usage multiple est indispensable au maintien du pastora-
lisme dans le Sahel. Relativement résistant a la désertification de
cette région, il est I’'un des rares fourrages sur lesquels les popula-
tions de nomades Peuls peuvent compter.
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Quelques organismes se sont employés a conserver les ressources
génétiques de cette espece sous forme de graines (ILCA (Ethiopie),
Cirad-forét (France), ISRA-DRPF (Sénégal), CNSF (Burkina
Faso). Nous présentons ici une étude de la diversité génétique
d’A. tortilis spp. raddiana au Sénégal basée sur 1’analyse du poly-
morphisme enzymatique. L’intérét est une meilleure connaissance
de I'étendue et de 1’organisation de sa diversité nécessaires a une
gestion adaptée des ressources génétiques et une utilisation raison-
née dans des stratégies de reboisement (BARNC, 1991).

Matériel et méthodes

L’étude a porté sur 107 arbres (arbres-meres) répartis sur 15 sites
dans la région du Ferlo (fig. 1). Excepté pour le site de Dahra dont
les descendances (individus demi-fréres) ont été fournies par
I’ISRA-DRPE les échantillons de graines ont été récoltés en 1991
et/ou en 1992. Vingt graines demi-fréres ont été€ utilisées pour
chaque arbre-mére. Les stocks de graines par arbre-mere étant de
1500 a 10000 et le nombre moyen de graines par gousse de 5 a 12,
le risque de choisir deux graines issues de la méme gousse est
considéré comme nul.

Les deux cotylédons (90 a 120 mg) de graines germées de 4 jours
(25 °C, humidité relative 100 %, 16 h de jour) sont broyés dans
400 ul de tampon Tris (70 mM) a pH 7,4, contenant de la L-cys-
téine (40 mM), du Dithiotréitol (4 mM), du Polyvinyl-polypyr-
rolidone (20 mg) et du Triton (0,8 %). Aprés centrifugation a
45000 x g pendant 20 min, le surnageant est lyophilisé et conservé
a-80 °C.

La migration est effectuée dans un gel d’amidon selon le protocole
de Lebrun et Chevallier (1990). Sept enzymes sont révélées (endo-
peptidase (End), glutamate-oxaloacétate transaminase (Got), isoci-
trate déshydrogénase (Icd), leucine-aminopeptidase (Lap),
phosphoglucose déshydrogénase (Pgd), phosphoglucomutase
(Pgm), phosphoglucose isomérase (Pgi). Deux systémes n’ont pu
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gtre interprétés du fait de leur complexité : Got et Pgi. Ils compor-
teraient plusieurs locus dimériques avec des niveaux de migration
communs.

Le logiciel MLTEL (Ritland, 1990) s’est révélé inefficace pour
analyser les résultats car de nombreuses contraintes n’étaient pas
respectées (échantillonnage, homogénéité du nuage pollinique).
Un programme (Cardoso, 1995) a donc été utilisé et a permis le
calcul des différents parametres, le nombre moyen d’alleles (A),
les fréquences alléliques F (i), I’ hétérozygotie observée Hy et I’hé-
térozygotie théorique H..

Le nombre moyen d’alleles (A) par locus pour un site a été calculé
comme la moyenne du nombre d’alléles observés dans les descen-
dances. Les écarts-type () donnent I’étendue de la variabilité de ce
paramétre dans le site.

La fréquence allélique F (i) dans la population correspond a la

moyenne des fréquences alléliques au niveau individuel.

F (i) = Xf (i) ol f (i) est la fréquence de Iallele i dans la descendance.
i

f =M avec Ai I’alléle i au locus A et n le nombre de descen-
dants étudiés.

L’hétérozygotie observée, chez les tétraploides, ne peut pas étre
assimilée a la fréquence des hétérozygotes comme chez les di-
ploides. Elle est appelée hétérozygotie gamétique et son calcul
dérive de la formule de Malec6t. Cette derniére donne la probabi-
lité d’identité gamétique chez un tétraploide en fonction des fré-
quences génotypiques,

H;= f(AiAjAkA,)+5/6j(A,AiAjAk)+2/3f(AiAiAjAj)+1/2f(A.A.A‘A.)

[l el

ol AAAAA), ﬂAiA,.AjAk), RAAAA), fAAAA,), sont respec-
tivement les fréquences obtenues pour les génotypes ijki (hétérozy-
gote tétragénique), ifjk (hétérozygote trigénique), iijj (hétérozygote
digénique duplex), iiij (hétérozygote digénique simplex) au locus A.
L’hétérozygotie pour un site est la moyenne des Hy pour les diffé-
rents locus étudiés et I'hétérozygotie au Sénégal est la moyenne des

H pour les différents sites.

La diversité génétique de Nei (1978) Hy, calculée a partir des fré-
quences alléliques et non plus des fréquences génotypiques, corres-
pond 2 la diversité gamétique théorique.
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Résultats

Interprétation des zymogrammes

L’ obtention de zymogrammes lisibles et interprétables s’est avérée
ardue. Deux caractéristiques liées a 1’espece ont introduit des dif-
ficultés d’ordre technique et analytique. D’une part, le génotype
materne] ne peut étre déterminé, les échantillons de feuilles
n’ayant pas donné de résultats fiables. Ainsi pour chaque arbre étu-
dié, seuls sont disponibles les génotypes de ses descendants, indi-
vidus demi-fréres. D’autre part, A. tortilis est polyploide (Oballa et
Olng’otie, 1993; Ross, 1979). Le nombre tres €levé de bandes
observées sur les zymogrammes ct une étude cytofluorimétrique
confirment ces résultats (Cardoso, 1995). Par conséquent, I’inter-
prétation des systemes enzymatiques reposent sur les hypothéses
suivantes : I’espece est autotétraploide pour les échantillons consi-
dérés ; pour chaque systéme, 1’interprétation retenue sera celle qui
apparait la plus simple possible dans la mesure ou elle vérifie I’en-
semble des profils obtenus. La structure (nombre de locus et d’al-
leles) des zymogrammes obtenus est schématisé sur la figure 2
pour tous les systémes enzymatiques.

End Ied Lap Pgd
+
p200 EEE w150 mEE 100 mmm 100
100 100 NN |Lap-1 75
5 _— || 75 50
S 150 50 75
%h 75 . 150 _|Lap-2 50 N 138
3 100 W 50 g 100 EEE s
2 75 A
- 50 .
1 Figure 2

Nombre d'alleéles et de locus pris en compte
pour cing systémes enzymatiques.
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Endopeptidase (End)

Cinq niveaux de migration ont été observés. Les profils se caracté-
risent généralement par une seule bande, parfois deux et excep-
tionnellement trois. L’interprétation la plus simple conduit & un
monomere, présentant 1 locus et 5 alleles. L'allele 100 est présent
chez tous les individus & de trés rares exceptions pres. Chez les
tétraploides on admet fréquemment une relation directe entre le
nombre d’exemplaires d’un all¢le donné et I’intensité de la bande
correspondante (Weeden et Wendel, 1989). Les différences d’in-
tensité de bandes étant trop faibles pour les End, la détermination
du génotype est incertaine dans les cas d’hétérozygotie. Aussi la
détermination des hétérozygotes digéniques simplex et digéniques
duplex présente parfois des ambiguités.

Isocitrate déshydrogénase (lcd)

Les zymogrammes font apparaitre sept niveaux de migration qui
semblent sous le contr6le d’un seul locus. Plus d’une vingtaine de
profils différents ont pu étre définis en tenant compte de la position
et de l'intensité relative des bandes. Les différents profils corres-
pondent & une enzyme dimerique ayant 4 alleles, dont un nul.
Notons que ’allele 100 présente une activité enzymatique 1égere-
ment supérieure a celle des autres alleles. Cette particularité est
contraire a I’hypothése de linéarité entre nombre d’alleles dans le
génotype et I'intensité des bandes, et constitue une des limites de
notre détermination de ce systéme.

Leucine amino peptidase (Lap)

Les profils présentent de nombreux niveaux de migration. Seuls les
cing niveaux de migration les plus lents sont nets. Ces niveaux peu-
vent étre interprétés comme deux locus pour une enzyme monomé-
rique : un locus lent (Lap-2) et un locus rapide (Lap-1). Les deux
locus comportent 3 alléles chacun. L'un des alleles est nul pour le
locus lent. En effet, on observe fréquemment une absence totale de
bande a ce locus qui correspond 2 un génotype homozygote pour 1’al-
1¢le nul. Ce dernier est considéré récessif comme dans les publications
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oit des alleles nuls ont été rapportés (Wilson, 1981). Lap-2 ne sera pas
utilis€ pour le calcul des parameétres de génétique des populations.
Dans le cas d’un monomere I’ alléle nul rend impossible la détermina-
tion du génotype a la simple lecture des zymogrammes.

Phosphoglucose déshydrogénase (Pgd)

Le nombre de bandes pour cette enzyme est élevé. Mais seuls les
quatre niveaux de migration les plus lents sont nettement séparés.
Ills semblent indépendants des niveaux de migration supérieurs. Les
intensités relatives de bandes indiquent qu’il s’agirait d’une enzyme
dimérique avec un locus et 3 alleles. Peu de profils ont ét€ obtenus.
Le génotype le plus fréquent est digénique (alleles 100 et 75) sim-
plex pour ’allele 75, avec un profil de trois bandes dont I’intensité
décroit de la bande rapide a la bande lente. L’alleéle 50 est trés rare
et n’apparait qu’a 1’état hétérozygote digénique (alleles 100 et 50)
simplex pour I’allele 50. Dans ce cas I’hétérodimere entre les deux
alleles migre au méme niveau que 1'allele 75. Le génotype homo-
zygote pour I’allele 50 et une combinaison avec I’allele 75, sans
I’allele 100, n’ont jamais ét€ observés. ’

Phosphoglucomutase (Pgm)

Deux groupes de bandes séparés sont visibles. Les bandes les plus
lentes ne sont pas toujours distinctes. Le groupe de bandes plus
rapides est contr6lé par deux locus Pgm-1 et Pgm-2. Pgm-2 se com-
porte comme un monomere a deux alleles dont les niveaux de migra-
tion sont difficiles & séparer. Ce locus n’a pas €t pris en compte pour
I’étude de la diversit€. Pgm-1, toujours lisible, correspond a une
enzyme monomérique a 3 alleles. L'allele 100 est représenté par 2
bandes dont la plus lente est de tres faible intensité et quelquefois
absente. Les alleles 75 et 50 présentent deux bandes d’égale intensité.
Les génotypes hétérozygotes comportent 3 bandes avec la bande
rapide de I’homozygote pour I’alleéle 100 toujours plus faible que les
deux autres bandes. L'existence de bandes doubles pour un all¢le a
déja été noté par Ouazzani et al. (1993). Il est apparu impossible de
distinguer les génotypes digéniques simplex pour 'un ou l'autre
allele et digéniques duplex. Les génotypes hétérozygotes ont systé-
matiquement été notés comme digéniques duplex.
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Analyse de la diversité génétique

Au total, 6 locus et 20 alleles ont été observés dont un alléle nul
pour Icd. Les paramétres de diversit€ génétique (A, ¢ et Hy) sont
indiqués dans le tableau 1.

Le nombre moyen d’alléles par locus révélés dans une population
dépend du nombre d’individus étudiés. Cependant, 1’utilisation de
descendances fournit des renseignements sur les alleles présents
dans les génotypes des arbres voisins. Le biais 1ié au faible nombre
d’individus dans certains sites est ainsi atténué. End présente jus-
qu’a 5 alleles dans la population de Podor et Icd 4 alléles dans
toutes les populations & I’exception de Godo. Les autres locus
(Pgm-1, Pgd, Lap-1) n’ont que 3 alleles. Aucun peuplement n’est
homozygote & un locus (pas d’alléles fixés), mais certaines des-
cendances sont apparues homozygotes a ceftains locus (End en
particulier). Le nombre moyen d’alleles par locus varie de 1,20
pour End sur le site de Dendoudi a 3,75 pour lcd sur le site de
Podor. Ce dernier site posséde le plus grand nombre d’alléles avec
une moyenne sur I’ensemble des locus de 2,70 pour la récolte
1991. Ces fortes valeurs sont dues au grand nombre d’alleles révé-
1és aux locus Icd et End. Ne disposant pas du génotype des arbres-
meres, nous avons estimé la fréquence allélique F (X) de ’alléle i
au locus X a partir de la moyenne des fréquences alléliques dans
les descendances. Par conséquent, cette estimation est entachée
d’une erreur liée a la contribution inégale de la mere et des diffé-
rents péres (50 % de contribution maternelle aux génotypes de la
descendance). Compte tenu du petit nombre d’arbres étudiés par
site (1 a 13, selon les sites), F (X) ne peut €tre considéré comme la
fréquence allélique dans la population et ne sera utilisée que pour
des comparaisons entre les peuplements dans les analyses multi-
variées.

Au niveau des peuplements, Podor est le plus fortement hétérozy-
gote avec des valeurs élevées (0,44) pour la premigre récolte de
1992. Les peuplements de Ogo et Mbarigo lors de la premigre ré-
colte présentent également des valeurs supérieures a 0,40 (respecti-
vement 0,41, et 0,43). C’est le peuplement de Dendoudi qui apparait
le moins hétérozygote avec un H;. de 0,30 (faibles valeurs du taux
d’hétérozygotie pour les Pgd et les End). L’hétérozygotie élevée du
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Populations Année Nombre d'arbres A Hy
de récolte étudiés 1] c
Aouré 1992 5 2,36 0,82 0,37
Bodélao 1992 8 2,44 0,71 0,39
Dame 1992 1 2,20 0,41 0,32
Dahra 1989 3 2,40 0,55 0,33
Dendoudi 1992 5 2,18 0,66 0,30
Godo 1992 12 2,40 0,66 0,38
Goudoude 1992 1 2,25 0,5 0,37
Kébémer 1991 5 2,20 0,62 0,40
Kébémer 1892 5 2,20 0,53 0,38
Mbarigo 1991 5 2,28 0,58 0,44
Mbarigo 1892 10 2,41 0,64 0,37
Mbiddi 1992 5 2,42 0,72 0,36
Ogo 1992 10 2,43 0,82 0,41
Podor 1991 5 2,70 0,74 0,43
Podor 1992-1 13 2,81 0,58 0,44
Podor 1992-2 12 2,63 0,49 0,41
Rao 1991 3 2,11 0,51 0,33
Rao 1992 10 2,56 0,65 0,38
Souiléne 1991 12 2,50 0,73 0,37
Souilene 1992 14 2,29 0,51 0,36
Yang Yang 1992 5 2,52 0,64 0,34
Moyenne générale 2,39 0,38

1992-1 et 1992-2 signifient que deux récoltes ont eu lieu la méme année.
w et o indiquent respeclivement la moyenne et I'écart type.
Pour chaque arbre 20 descendants ont été analysés.

I Tableau 1
Parametres de diversité génétique : A (nombre moyen d'alleles)
et H; (hétérozygotie observée totale).
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site de Podor est principalement liée au locus End. Malgré quelques
écarts, les niveaux d’hétérozygotie des peuplements sont peu diffé-
rents.

Structuration de la diversité des sites
a partir de la composition allélique

La recherche de structuration de la diversité est basée sur trois
variables : les fréquences alléliques, les nombres d’all¢les par
locus et les taux d’hétérozygotie des peuplements pour les diffé-
rents locus. Les figures 3, 4, 5 représentent les Analyses en Com-
posantes Principales (ACP) dans les plans 1-2 pour ces trois
variables. Pour ces analyses, les peuplements n’ayant qu’un seul
représentant (Dame et Goudoude) ont été éliminés. Seule la
récolte comptabilisant le plus grand nombre d’individus analysés
a été conservée pour les sites ou plusieurs récoltes ont été effec-
tuées. Les groupements de peuplements qui y figurent ticnnent
compte des résultats obtenus avec les plans définis par les trois
premiers axes.

Les ACP font apparaitre un groupe relativement stable (I), constitué
a la base par les sites de Aouré, Ogo, Mbarigo et Souilene, auxquels
se rajoutent, selon les analyses, les sites de Dahra et Mbiddi. Les
peuplements de Dendoudi et Kébémer forment soit un groupe III
(pour les fréquences alléliques), soit deux peuplements isolés ayant
néanmoins des caractéristiques proches. Le site de Rao reste isolé
ou intégré au groupe I pour le nombre d’alleles. Les peuplements
les plus surprenants sont ceux de Podor, Bodélao, Yang-yang
(groupe II) d’une part et ceux de Ogo et Mbiddi d’autre part. Les
trois premiers, bien qu’ils solent souvent associés, se différencient
par le nombre d’alleles pour les locus End et Lap-1 et par le taux
d’hétérozygotie pour le locus Ied. Ce sont les fréquences alléliques
qui les rapprochent le plus. Le peuplement de Godo différe des peu-
plements des groupes I et III et se joint plutdt au groupe II. Le site
de Mbiddi présente des ressemblances avec les sites du groupe L.
Cependant, en ce qui concerne le nombre d’alltles, Mbiddi est
proche de Bodélao.
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: Discussion

Niveau €levé de la diversité enzymatique

L’hétérozygotie moyenne observée des peuplements du Sénégal
atteint ,38. Peu de travaux font état de ce paramétre, bien qu’il
refléte assez bien I’hétérozygotie réelle d’un peuplement d’individus
tétraploides. Pour comparer nos résultats a ceux obtenus pour
d’autres especes, nous avons calculé I'indice de diversité de Nei
(1978), qui s’éleve a 0,42 (Cardoso, 1995). La diversité apparait donc
supérieure a la moyenne pour les arbres tropicaux (0,21) et a la
moyenne pour les coniféres (0,20) (Bever et Felber, 1992). Ces
études regroupent essentiellement des espéces diploides. Or, plu-
sieurs travaux sur des especes présentant plusieurs niveaux de ploidie
indiquent clairement que les populations diploides ont une diversité
significativement inférieure a celle des populations tétraploides
(Soltis et Soltis, 1993). Cette diversité élevée est attribuée a I’hérédité
tétrasomique. 11 faut noter pourtant que Picea abies, espéce diploide,
présente une diversité de 0,37 selon Gottlieb (1981), valeur proche de
celle observée pour A. fortilis ssp. raddiana.

Si I’on compare la diversité de trois especes sahéliennes de la tribu
des Acacieae ayant des aires de répartition similaires au Sénégal,
A. senegal, A. albida (syn. : Faidherbia albida), A. tortilis, il appa-
rait que I’A. rortilis présente la plus forte diversité (Olng’otie,
1991). Cependant, Joly et al. (1992) ont obtenu une valeur, pour
F. Albida, de 0,45 supérieure a celle de Olng’otie. En fait, la tech-
nique d’électrophorese sur gel de polyacrylamide utilisée par Joly et
al. fait souvent apparaitre une diversité génétique supérieure & celle
observée avec I'électrophorgse sur gel d’amidon (Chevallier et al.,
1994). La diversité obtenue ici est légerement inférieure a celle de
Olng’otie (1991), mais ce dernier travaillait sur I’ensemble des
sous-espéces et sur un espace géographique bien plus étendu.

La polyploidie semble apporter une diversité génétique observée
significativement supérieure a celle du niveau diploide. Plusieurs
travaux dans ce sens ont été répertoriés par Soltis et Soltis (1993).
L’acquisition d’un niveau de diversité plus élevé par la polyploidi-
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sation pourrait &tre un des moyens utilisés par les espéces pour se
maintenir dans des conditions climatiques qui évoluent. L’ auto-
polyploidie, qui a longtemps été considérée comme un événement
défavorable pour I'évolution des espéces (Levin, 1983), apparait de
nos jours comme un élément positif majeur, comme en témoigne
la découverte en nombre croissant d’espeéces autopolyploides
(Goldblatt, 1980; Lewis, 1980). Le doublement chromosomique
entraine, en plus d’une hétérozygotie plus élevée par rapport aux
formes diploides, un plus grand nombre d’alléles pour une protéine
donnée (Tal, 1980) et, par voie de conséquence, un plus grand
nombre de formes protéiques lorsque la protéine est polymérique
(Soltis et Soltis, 1993). Traduites en termes de potentiel d’adapta-
tion, ces particularités des polyploides pourraient leur apporter des
capacités a s’adapter bien supérieures a celles des diploides
(Ehrendorfer, 1980; Soltis et Rieseberg, 1986), qui se manifestent
par une distribution géographique plus étendue chez les poly-
ploides (Reese, 1958). Ce cas est bien illustré dans le genre Acacia
ol I’aire de répartition du sous-genre Acacia, qui contient princi-
palement des especes polyploides, est nettement plus large que
celle du sous-genre Aculeiferum, caractérisé par une majorité d’es-
péces diploides (Ross, 1981). Toutefois, une meilleure tolérance
des polyploides a des conditions écologiques et climatiques diffi-
ciles est contredite par Stebbins (1985). Cet auteur attribue la forte
proportion de polyploides dans un groupe de plantes a la fréquence
de contacts secondaires entre populations diploides isolées. De ces
contacts ont été créées des combinaisons géniques bien adaptées
maintenues par polyploidie en favorisant ’hérédité tétrasomique et
les appariements entre chromosomes homologues. Selon Bradshaw
et McNeilly (1991), la distribution d’une espece dans des condi-
tions climatiques variées traduit une différenciation intra-espece
lie 4 une évolution a moyen terme du climat (moins de 10000 ans)
et non a une adaptation physiologique de I’espece.

Au cours de cette étude, plusieurs locus présentant des alléles nuls
ayant des fréquences parfois non négligeables (Lap-2) sont appa-
rus. Les tétraploides sont connus pour leur forte proportion d’al-
leles nuls et de locus totalement homozygotes pour ces alléles.
Bien que le fardeau génétique reste le méme pour les tétraploides
par rapport aux diploides, les premiers peuvent conserver des
alleles a des fréquences deux fois plus faibles pour des populations
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de taille efficace identique. L’accumulation d’alléles nuls chez les
especes tétraploides est décrite comme un processus d’évolution
qui tend a réduire le nombre d’alleéles a un locus jusqu’a élimina-
tion du locus en terme d’activité lorsque la protéine considérée pré-
sente plusieurs locus (Wilson, 1981; Weeden et Wendel, 1989;
Soltis et Soltis, 1993). Ce processus appelé « diploidisation » est
mis rapidement en ceuvre par ’intermédiaire des alleles nuls, apres
la polyploidisation. Les mutations affectant 1’activité enzymatique,
a savolr les alleles nuls, pourraient étre plus fréquentes que les
mutations entrainant un niveau de migration différent.

Bradshaw et McNeilly (1991) indiquent que la réponse des especes
a des modifications climatiques ou de sol correspond bien souvent
a des migrations vers des conditions de développement plus pro-
pices plutdt qu’a une évolution de I’espece pour son maintien mal-
gré les modifications du milien. Dans le cas d’A. tortilis, son
absence actuelle dans de nombreuses régions de Sahara pourrait
étre liée a une réaction de ce type, le changement des conditions cli-
matiques ayant probablement dépassé ses capacités d’adaptation.
Son absence dans certaines régions du Sahel serait plut6t attribuée
a un facteur humain. En effet, les conditions climatiques n’y sont
pas extrémes et ’espece est présente dans d’autres régions aux
conditions écologiques similaires, ol les pressions humaines et ani-
malieres sont moins importantes.

Ainsi, dans des conditions climatiques données ol les pressions
sélectives deviennent nulles, ’espece se trouve en équilibre. Un
changement climatique brutal peut conduire a I’extinction d’une
espece localement ou a I’apparition de nouvelles especes. Quelques-
unes des nouvelles espéces peuvent provenir de migration d’habitats
comparables (Eldredge, 1997).

Structuration de la diversité

Plusieurs parametres sont a envisager pour expliquer la différen-
ciation mise en évidence entre les groupes, bien qu’elle soit relati-
vement faible : (1) la dérive, qui tend a différencier les populations
et qui joue de fagon plus ou moins importante selon la taille effi-
cace du peuplement, (2) I'intensité des flux migratoires entre les
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populations, qui sont fonction de leur plus ou moins grand isole-
ment et de la proximité des points d’eau.

La taille efficace et la diversité semblent plus importantes en allant
vers I’ouest suivant la bordure du fleuve Sénégal ou de I’ancien
fleuve Ferlo (Yang-yang). Une diversité élevée est observée sur les
sites proches des points d’eau. Ces sites ont un apport fourrager her-
bacé supérieur a celui des zones plus éloignées. De ce fait, les pres-
sions animalieres et humaines y sont moins élevées (moins de
demande en fourrages arborés). Ainsi, la mortalité liée a 1°épuise-
ment de la capacité de reprise aprés élagage est moins importante.
11 reste néanmoins la mortalité liée & la coupe des individus (fabri-
cation du charbon de bois). D’autre part, la pollinisation étant ento-
mophile, il est possible que les populations d’insectes impliquées
dans la pollinisation de cette espece (Tybirk, 1993) présentent des
densités et une diversité d’espece variables selon les sites étudiés.
Bien qu’aucune étude n’ait été réalisée dans ce domaine, les sites
proches de I’eau pourraient étre des foyers plus importants d’in-
sectes favorables a la pollinisation que les sites de I’intérieur.

Les migrations du bétail responsables de la dispersion des graines se
font obligatoirement dans le sens intérieur des terres vers les fleuves.
LVinverse est impossible car les migrations dans I’autre sens n’ont pas
lieu en période de fructification. Le volume du bétail en mouvement
peut également influencer la capacité d’apport de diversité par migra-
tion. Si la quantité d’ovins et caprins est stable sur toute la bordure du
fleuve Sénégal, les bovins sont moins nombreux a ’est car la strate
herbacée y est nettement plus faible et la température plus élevée.

Conclusion

Comme chez de nombreuses espéces pérennes a aire de répartition
étendue, A. tortilis ssp raddiana présente une forte variabilité géné-
tique et une faible différenciation entre les peuplements du Sénégal.
Le maintien d’une telle diversité génétique est en partie expliquée par
la polyploidie de I’espéce. Toutefois, le réle évolutif de la polyploidie
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comme moyen de lutte contre I’extinction de I'espéce face a des
modifications climatiques ou écologiques n’est pas clairement établi.

Du fait de sa diversité élevée et du potentiel d’adaptation de I’espéce,
globalement, A. tortilis ssp. raddiana est un arbre intéressant pour
des travaux de reboisement. Il nécessite, cependant encore, de nom-
breuses études afin d’étre utilisable efficacement en reforestation. En
particulier, des études du systéme de reproduction, trés variable dans
le genre Acacia et au sein des sous-especes, permettraient de mieux
définir la stratégie de collecte des ressources génétiques.

Au Sénégal, deux sites regroupent I’ensemble des alleéles observés
sur 107 arbres étudiés et devraient étre protégés sans tarder. Ce sont
les quelques arbres restant pres du forage de la ville de Dendoudi et
la bordure du fleuve Sénégal, en particulier autour de Podor.
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Introduction :
classification des acacias

Le genre Acacia appartient & la famille des Leguminosae et a la sous-
famille des Mimosoideae. Plus de 1200 espéces composent ce genre
divisé en six séries par Bentham (1875) : Phyllodineae, Pulchellae,
Botrycephalae, Gummiferae, Filicinae et Vulgares, et en quinze sous-
séries selon I’origine géographique, la morphologie de 1’appareil vé-
gétatif et le type d’inflorescence.

Vassal (1972) a réalisé une nouvelle classification dans laquelle il a
réarrangé les séries en trois sous-genres : Heterophyllum, Acacia et
Aculeiferum. Heterophyllum regroupe les séries Phyllodineae, Pul-
chellae et Botrycephaleae et concerne des acacias australiens. Le
sous-genre Acacia s’identifie a la série Gummiferae. Le groupe Acu-
leiferum comprend quant a lui les séries Filicinae et Vulgares. Cette
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nouvelle nomenclature se base sur 1’absence ou la présence d’épines
et la morphologie de I’appareil végétatif,

. Physiologie et gommose
d’Acacia senegal

A. senegal appartient a la série Vulgares de Bentham et au sous-
genre Aculeiferum selon Vassal. Des espéces telles que A. catechu,
A. laeta, A. modesta et A. nigrescens sont également identifiées
comme appartenant a cette série. A. senegal (ou A. verek) est un
arbuste dont la hauteur ne dépasse pas 6-8 metres. Il est principa-
lement présent en Afrique et s’étend a travers le Sahel, d’ouest en
est, des cbtes mauritaniennes et sénégalaises, jusqu’a la Somalie et
la Mer Rouge. Sa durée de vie est relativement bréve, de 1’ordre de
20 a 25 ans. Il pousse préférentiellement sur des sols sablonneux et
secs des terrassements et des dunes. Il ne constitue pas réellement
de foréts, mais se mélange a d’autres especes en plus ou moins
grand nombre. Il connait trois stades au cours d’une année (Séne,
1988) : feuillaison, floraison, et fructification. La feuillaison a une
durée de sept mois, elle commence au début de 1’hivernage (juillet)
et se termine en pleine saison séche. La floraison a lieu en sep-
tembre et octobre. La période de la fructification s’étend d’octobre
a février.

La gomme peut s’écouler de blessures naturelles (gomme sauvage :
gomme “wady” au Soudan) mais la plus grosse production provient
d’arbres incisés volontairement. La saignée ou “tapping” est effec-
tuée sur des arbres 4gés de 5 a 15 ans pendant la saison séche
(novembre a mars), alors que ’arbre est dans sa phase de défolia-
tion. Le gemmage consiste a enlever des lambeaux d’écorce de 40
250 cm de long et de 4 4 5 cm de large sur les branches a 1’aide d’un
outil appelé “ferrar”.

Cette saignée doit rester superficielle pour ne pas atteindre le cam-
bium. En effet, le cambium constitue 1’assise génératrice du phloé¢me,
sa lésion se traduit par une absence de gommose et peut aboutir a la
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mort de ’arbre. La scarification doit avoir lieu en période chaude et
seche sur un arbre qui a perdu les 2/3 de son feuillage et dont la cou-
leur a changé.

L’exsudation de gomme débute quelques jours apres la blessure,
mais la cueillette ne se fait que dans les 4 a 6 semaines suivantes.
Usuellement, on effectue 3 a 6 récoltes par saison séche. Des
chiffres tirés de Mouret (1987) permettent d’évaluer la productivité
gommiere annuelle d’un A. senegal. Ainsi, on observe un plus fort
rendement sur des arbres 4gés de 7 a 12 ans. On récolte en moyenne
de 100 a 300 g de gomme par arbre. Dans le cas de producteurs
exceptionnels, on peut méme récolter jusqu’a un kilogramme. Des
arbres producteurs classiques produisent de 30 a 40 kg par an de
gomme par hectare pour des peuplements faiblement boisés. La
production peut atteindre jusqu’a 100 kg par hectare et par an pour
des peuplements plus denses.

Bien que I’on ait corrélé, des 1884, I’exsudation de gomme 2 la pré-
sence d’une blessure, on n’explique toujours pas le phénomene de
gommose de fagon certaine au plan fondamental. Ullmann (1983) et
Mouret (1987) ont relié la gommose 2 une invasion parasitaire ou/et
a des conditions de croissance défavorables. Gaye (1988) associe la
blessure et un état de stress pour expliquer I’apparition de gomme.
D’aprés ce chercheur, I’exsudation serait une réaction physiolo-
gique due a un stress caractérisé par une température élevée, par un
mangque d’eau dans le sol et par la chute des feuilles, par conséquent
par I’absence de photosynthese. Les éléments nécessaires a la mul-
tiplication cellulaire responsable de la cicatrisation ne pouvant étre
élaborés, il y aurait alors exsudation de gomme pour refermer la
blessure.

Jusqu’a présent, la gommose a été le plus souvent expliquée a par-
tir d’observations macroscopiques n’apportant pas d’éléments sur le
processus de biosynthese. D’aprés des observations microsco-
piques, Vassal (1972) a montré la présence de gomme dans le cyto-
plasme sans qu’il y ait pour autant modification de la paroi de la
cellule. I en a déduit que la gomme n’a pas comme origine les poly-
saccharides pariétaux. Cela a été confirmé par Joseleau (1983) et
Joseleau et Ullmann (1985). Ces derniers ont mis en évidence une
forte activité amylasique suggérant une participation des réserves en
amidon de I’arbre & la biosynthése de la gomme. Ces travaux ont
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également montré la présence d’une activité uridyl-diphosphate
galactose transférase, enzyme responsable du transport des UDP-
Gal a partir des nucléotides et de leur transfert sur les polymeres en
voie de formation. Enfin, Joseleau et Ullmann (1985) considérent
que la formation de la gomme est la conséquence d’un mécanisme
génétique programmé correspondant a un fonctionnement physiolo-
gique normal, dont ils ont proposé une théorie synthétique. Ce qui
est en accord avec Malcolm (1936) qui pensait que les gommiers ne
pouvaient pas tous étre considérés comme malades. Le stress, qu’il
soit traumatique (conditions de croissance défavorable), parasitaire
ou méme mécanique, ne serait alors responsable que de 1’épanche-
ment de la gomme et non de sa biosynthese.

Mouret (1987) compleéte et confirme les travaux de Joseleau et
Ullmann sur les modalités histologiques de la gommose. En effet,
ses recherches ont permis de localiser de fagon précise le sicge de
la gommose au niveau du liber et d’en préciser le processus, c’est-
a-dire la modification des tissus consécutive dans tous les cas a une
blessure. Cette transformation tissulaire touche les tissus adjacents
a la plaie, ce qui met en évidence le caractére cicatrisant de la
gomme. Mouret n’exclut cependant pas la possibilité qu’un stress
physiologique tel qu'un déficit hydrique puisse induire également
’apparition de gomme. Elle a souligné la transformation gommeuse
des cellules riches en réserves amylacées, ce qui va dans le méme
sens que les travaux de Joseleau et Ullmann (1985).

Méme si I’on connait un peu mieux le mécanisme d’apparition de la
gomme, et si la contribution des réserves amylacées a I’élaboration
de la gomme semble incontestable, il n’en est pas moins vrai que les
étapes chimiques de la gommose ne sont pas élucidées.

8

 Composition des gommes
d’acacias

Anderson et Karamalla (1966) ont démontré qu’il est possible
d’identifier un exsudat par des méthodes chimiques et physico-chi-
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miques. Ils ont ainsi caractéris€é de nombreux exsudats d’acacias.
Cette identification nécessitant de trop nombreuses expériences,
Anderson (1976) a proposé comme critéres systématiques le pou-
voir rotatoire spécifique a 589 nm, la viscosité intrinséque dans
NaCl 1M et, si cela s’avere nécessaire, la teneur en azote, la masse
équivalente en acide, voire d’autres parametres.

Nous avons réalisé une compilation des données pour 134 exsudats
d’acacias cités dans la littérature et qui figure dans 1’annexe de cet
ouvrage. Il apparait nettement que ces parametres analytiques per-
mettent de distinguer une espeéce d’acacia des autres. Si ’on s’en
tient a ce que préconise Anderson, des différences importantes sont
a noter notamment pour le pouvoir rotatoire spécifique qui peut étre
positif ou négatif suivant I’espece. 1l est compris entre -77 degrés
pour A. parramattensis et + 108 degrés pour A. nilotica. On observe
également une grande dispersion des valeurs de viscosité intrin-
séque qui se situent entre 4 et 69 ml.gl. Ces valeurs extrémes
concernent d’une part A. georginae et d’autre part A. torulosa B. En
ce qui concerne la teneur en azote, son pourcentage se situe entre
0,02 % pour A. nilotica et 9,40 % pour A. hebeclada, mais il faut
remarquer qu’il est généralement inférieur a 1,5 % pour la majorité
des especes. De méme, la masse équivalente varie de 475 a 4300,
attribuées respectivement a A. leptostachya et a A. filicifolia.

Pour une méme espece, on peut observer une constance pour cer-
tains parametres, notamment le pouvoir rotatoire spécifique, la
masse équivalente et la composition en sucre. Ces parametres sont
des propriétés intrinseques a I’espéce, mais ceci n’est pas absolu.
Par contre, d’autres parametres varient selon les échantillons,
comme la viscosité. Ces valeurs pourront donc permettre de classer,
non pas sur le plan botanique mais sur le plan chimique, différentes
especes d’acacias (Anderson, 1976). Notons que les comparaisons
entre des parametres pris un a un ne sont pas significatives.

A Texception d’A. senegal, les exsudats décrits pour d’autres
espeéces dans le tableau en annexe proviennent d’échantillons récol-
tés spécialement pour leur analyse sans que la production de
gomme ne soit significative ; on n’a pas relevé dans la littérature de
données pour les séries Pulchellae et Filicinae, sans que cela ne

signifie forcément que ces arbres ne soient pas potentiellement
gommiferes.
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§Variabilité de la gomme
d’Acacia senegal

Le tableau 1 récapitule les différentes caractéristiques moyennes de
la seule espéce qui présente de I’intérét pour la production commer-
ciale de gomme, par ses propriétés et sa disponibilité : A. senegal. En
raison de ces variations, et afin de caractériser plus précisément la
“gomme arabique” (terminologie commerciale), la Division de la
politique pour I’alimentation et la nutrition de 1’Organisation des
Nations Unies pour I’Alimentation et 1’Agriculture a envisagé de
nouvelles spécifications en ajoutant le terme *“proche” (closely) a une
définition antérieure (JECFA-FAO, 1990) et en établissant des four-
chettes qui n’existaient pas auparavant pour le pouvoir rotatoire et la
teneur en azote, respectivement -34 a -26 degrés et 0,27 % 4 0,39 % :
« les produits “acceptables” proviennent d’A. senegal L. Willdenow

Paramétres Unité Caractéristiques moyennes
Cendres % 3,9
Azote %o 0,29
Méthoxyle % 0,25
Pouvoir rotatoire spécifique degrés - 30
(589 nm, NaCl 1M)
Viscosité intrinséque ml.g™! 15230
(NaCl 1M)
Masse eéquivalente 1250
Acide 4-O méthylglucuronique % 15
Acide glucuronique % 14,5
Galactose % 44
Arabinose Yo 27
Rhamnose % 13

I Tableau 1

Caractérisations moyennes de I'exsudat d'Acacia senegal.
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ou d’especes proches d’Acacia de la famille des Légumineuses avec
un pouvoir rotatoire spécifique compris entre -26 et -34 degrés et une
teneur en azote de 0,27 % a 0,34 % ».

Pour examiner ces nouvelles spécifications, ont été proposées de
nouvelles études chémométriques par des méthodes d’analyse sta-
tistique (Varmuza et Lohninger, 1990). Ces techniques consistent a
représenter mathématiquement dans un espace multidimensionnel
n parametres expérimentaux et a projeter sur un plan les agrégats
ainsi obtenus. Par exemple, neuf paramétres physiques et chimiques
(masse équivalente, pourcentage d’azote, composition en sucres
(galactose, arabinose, rhamnose et acides glucuronique et 4-O-
méthylglucuronique), pouvoir rotatoire et viscosité intrinseéque)
concernant les séries Vulgares et Gummiferae du genre Acacia et les
gommes d’Albizia et de Combretum ont été soumis a une analyse
statistique afin de permettre la distinction entre toutes ces gommes.
Les gommes d’Albizia et de Combretum se distinguent fortement
d’une part entre elles et d’autre part des autres gommes d’Acacia.
En ce qui concerne les séries Vulgares et Gummiferae, la distinction
est moins nette. En effet, il existe une intersection au niveau des
frontieres notamment pour A. senegal et A. seyal, ce qui confirme
que ces deux gommes peuvent étre considérées comme relativement
proches (Jurasek et al., 1993a) (fig. 1).

Une autre étude chémométrique est essentiellement basée sur la
composition en acides aminés et la teneur en azote de la gomme ara-
bique commerciale d’échantillons d’A. senegal authentifiés,
d’Acacias australiens de la série Phyllodineae Benth, d’A. seyal et
de gomme de Leucaena. Cette derniere, qui appartient au groupe
des arabinogalactanes-protéines, est intégrée a cette étude parce
qu’elle présente une ressemblance chimique remarquable avec la
gomme arabique (pouvoir rotatoire et proportions galactose/arabi-
nose/rhamnose similaires) mais n’appartient pas au genre Acacia.
Les auteurs parviennent a distinguer la gomme arabique des autres
gommes d’Acacia non originaires d’Afrique et de la gomme de
Leucaena. 1ls confirment la forte ressemblance entre A. seyal et
A. senegal et concluent que le pourcentage d’azote seul n’est pas
déterminant pour la distinction des acacias entre eux, mais qu’il est
nécessaire de prendre en compte les proportions des amino-acides
individuels.
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I Figure 1

Exemple de représentation chémométrique

(d'apres Jurasek et al., 1993a).

X : Gummiferae ; = Vulgares ; - Albizia ; + Combretum.

Les symboles représentés sont la projection sur un plan

de 'analyse par la méthode des composantes principales
(Varmuza et Lohninger, 1990) de neuf paramétres
physico-chimiques des gommes exsudées par ces espéces.

L’ objectif de ces études chémométriques (Jurasek et al., 1993a, b;
1995; Biswas et Phillips, 1993) est d’établir une méthode qui
prenne en compte la variabilité connue du produit afin d’éviter
I’adultération par des arabinogalactanes-protéines ou autres
especes qui ne sont pas autorisées pour des utilisations alimen-
taires. Ces traitements mathématiques présentent un intérét acadé-
mique, mais ils sont lourds et ne paraissent pas trés utiles pour
discriminer des échantillons dans la mesure ou, souvent, la mesure
du pouvoir rotatoire suffit (par exemple pour A. senegal et A. seyal)
et que des analyses chimiques et physico-chimiques complexes res-
tent nécessaires dans le cas de mélanges.

On s’est récemment interrogé sur les différences éventuelles entre
des échantillons provenant de sous-espéces d’A. senegal, en parti-
culier d’Afrique de 1’Est, pour lesquelles des authentifications
d’origine botanique n’existent pas (Kenya, Ouganda, Tanganyka,
Soudan, Somalie, Nigeria) : var. senegal Brenan, var. kerensis
Schweinf, var. lieorachis Brenan et var. leiorhachis. 11 a ét€
observé une trés légere variabilité de quelques paramétres (pou-
voir rotatoire, viscosité, azote) sans que cela apparaisse significa-
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tif (Chikamai et Banks, 1993 ; Mhinzi et Mrosso, 1995). De méme,
par exemple, la coloration plus ou moins rouge de gommes est
attribuable aux variations de leur contenu en fer, sans que les
autres propriétés, y compris technologiques, ne soient perturbées
(Vandevelde, 1986).

Nous avons nous-mémes mesuré systématiquement les viscosités,
pouvoirs rotatoires et taux d’azote sur une centaine d’échantillons
authentifiés, en provenance de la station expérimentale de M’Biddi,
récoltés pendant les deux saisons seches de 1989-1990 et 1990-1991.
Nous y avons observé une grande variabilité de ces paramétres, qui
ameénent a s’interroger quant aux spécifications de la JECFA/FAO :
en effet, seuls 53 % des pouvoirs rotatoires et 55 % des taux d’azote
sont inclus dans les spécifications, 34 % des échantillons étudiés
vérifient a la fois les deux limites, 42 % remplissent une seule des
deux spécifications et 24 % sont hors des normes (fig. 2) (Vassal,
1992 ; Duvallet et al., 1993 ; Servant-Duvallet, 1994).
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POUVOIR ROTATOIRE (degrés)

I Figure 2
Pourcentage d'azote en fonction du pouvoir rotatoire
pour 71 échantillons de gomme authentifies (Vassal, 1992 ;
Duvallet et al., 1993 ; Servant-Duvallet, 1994). Le rectangle
indique les limites spécifiées par les normes JECFA-FAO (1990).

Afin de déceler une éventuelle corrélation entre les parametres phy-
sico-chimiques et le milieu, nous avons confronté les résultats
concernant les valeurs moyennes de la viscosité, du pouvoir rota-
toire et du pourcentage d’azote avec les données moyennes relatives
a la température et & I’hygrométrie aux dates de récoltes correspon-
dantes (période novembre 1989/mars 1990). Aucune relation signi-
ficative n’a été mise en évidence (Vassal, 1992).
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Conclusions et perspectives

La compréhension de la variabilité et des différents processus passe
par la connaissance du processus de gommose. La possibilité d’hété-
ropolymolécularité¢ de la gomme a été soulevée en premier par
Anderson et Karamalla (1966), Anderson et Stoddart (1966) et
Anderson et al. (1966; 1967). On a montré, depuis, que les exsudats
d’A. senegal sont composés d’au moins quatre entités : un arabino-
galactane, un complexe arabinogalactane-protéine et une ou deux
glycoprotéines (Osman et al., 1993). Nous avons proposé un modele
de structure en épi (“wattle-blossom model”), déja connu pour le
complexe AGP de I'albumen de blé, qui rend bien compte des varia-
tions des parametres (fig. 3) (Connolly, 1988 ; Connolly et al., 1988)
et qui semble maintenant bien admis, tant pour expliquer les varia-
tions observées que les propriétés de la gomme (Chikamai et al.,
1996).

—
AG AG

' AG
pronase T_]

>

I Figure 3
Structure de 'arbinogalactane-protéine de I'exsudat d’A. senegal
(Connolly et al., 1988). A gauche, la glycoprotéine (M = 1000 kDa)
avec les chaines d'arabinogalactane (AG) fixées sur la chaine
peptidique. A droite, résultat de I'action de la pronase.
Le polysaccharide libéré a une masse moléculaire de 200 kDa.

Les exsudats d’acacias comportent tous cette protéine, en quantités
variables, mais avec une composition en amino-acides, principale-
ment I’hydroxyproline et la sérine, sensiblement constante (Anderson
et al., 1985; Connolly et al., 1988 ; Randall ez al., 1989) (fig. 4).
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I Figure 4
Spectre des acides aminés de gommes d'A. senegal
(série 1 : Randall et al., 1989 ; série 2 : Anderson et al., 1985 ;
série 3 : Connolly et al., 1988).

La localisation tissulaire et 1’élucidation du r6le de cette protéine
dans la biosynthese des polysaccharides chez différentes especes
permettraient de mieux appréhender les corrélations entre la diver-
sit€ génétique et les propriétés chimiques et physico-chimiques des
gommes.
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| Annexe

Caracteéristiques physico-chimiques
d’exsudats d’acacias

Nom Réf* Origine [e] Mm] %N Meq AcGluc Ac4-O-Me Gal Ara Rh
% Gluc % % % %

série de Bentham Phyllodinae

A. aestivalis 45 Australie -18 65 0,20 1310 0,5 13 66 20 1
A. calamifolia 14 Australie +4 58 2 2430 2 5 84 8 1
A. chrysella 17 Australie +1 4,7 0,11 2720 4 2,5 72 16 5
A. cyanophylia 20 Afr.du Sud -20 740 24 46 8 21
A. cyclops 26 Australie -21 7 0,08 890 16.5 3,5 68 5 7
A. difformis 14 Australie -5 62 15 3420 1,5 3,5 75 19 1
A. difformis 16  Australie -9 3400 5 73 20 2
A. falcata 14 Ecosse +9 51 1.8 2290 5 3 85 7 tr
A. georginae 26 Australie -8 4 0,44 610 14,5 14,5 61 6 4
A. implexa 26  Australie -31 11 0,09 680 23,5 2,5 51 2 23
A. jennerae 17 Australie -8 6,5 0,11 2450 3,5 2,5 69 22 2
A. longifolia | 10 Afr.du Sud -28 21 57 4 18
A. longifolia Il 10 Afr.du Sud -31 22 tr 50 5 23
A. mabellae 14  Australie +4 58 17 2870 3,5 25 7% 17 1
A. microbotrya A 17 Australie  +4 54 0,09 2980 2 4 74 17 2
A. microbotrya B 17 Australie +4 6,7 0,06 2730 2,5 4 74 17 2
A. microbotrya C 17 Australie -5 6,6 0,16 2110 5 35 72 19 tr
A. microbotrya D 17  Australie -3 59 0,16 2190 4,5 35 69 21 3

[o] : pouvoir rotatoire spécifique & 589 nm dans H,O ou NaCl 1M (25° C): [n] : viscosité intrinséque

dans NaCl 1M (25° C); % N : pourcentage massique d'azote; M eq : masse d’échantillon pour un eéguivalent
acide; % Ac Gluc, Ac 4-O-Me Gluc, Gal, Ara, Rh : pourcentages massiques respectifs d’acides glucuronique
et 4-O-méthyl glucuronigue, galactose, arabinose et rhamnose.

* Voir références bibliographiques en page 348.
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Nom Réf*  Origine [@ ] %N Meq AcGluc Ac4-O-Me Gal Ara Rh
% Gluc % % P %
A. microbotrya E 17  Australie -7 6,6 0,14 2310 5 2,5 71 21 tr
A murrayana (D) 26  Australie -24 14 4,2 520 17 17 58 8 tr
A.murrayana (NE) 26 Australie -9 17 2,7 540 20 13 59 6 2
A. new P31 26  Australie  -32 6 0,23 560 30,5 2,5 46 5 16
A. podalyriaefolia 7 Afr.duSud +5 5 79 15 1
A. pycnantha 16 Afr.duSud -7 3700 5 67 26 2
A. resinomarginea 30 Australie +5 45 0,83 630 7,5 7.5 65 7 fr
A. relinodes 14  Uruguay +1 95 21 1770 75 2,5 7% 12 2
A. rostellifera 26  Australie +90 10 0.18 690 21 5 58 12 4
A. rubida 14 Australie -25 97 2 3010 4,5 1,8 63 30 1
A. saliciformis 26 Australie -54 39 1,2 1400 6,5 6,5 55 26 6
A. saligna 11 Afr.duSud -24 25 45 7 23
A. xanthina 26  Australie +20 11 0,67 910 12,5 6,5 52 29 tr

série de Bentham Botryocephalae

A. baileyana 7 Afr.duSud +7 4 80 12 4
A. dealbala 20 Tanganyika -25 21,5 0,61 1840 9,5 4 4 6
A. dealbata | 21 AfrduSud +3 7,6 0,28 2310 21 55 62 21 9
A. dealbata 9  Australie -1 5 0,4 2670 4 3 71 18 4
subalpi

A. deanei 2 Australie 66 125 1,25 1350 8,5 4,5 38 43 6
A. deanei 9 Australie  -66 13 1,3 1350 9 4,5 38 43 6
paucijuga

A. deanei 9  Australie -70 20 0.8 1175 13 2,5 30 43 12
paucijuga

A. decurrens 1 Afr.duSud -46 3300

A. elata 7 AfrduSud +6 3 77 17 3

[a] : pouvoir rotatoire spécifique & 589 nm dans H,0 ou NaCl 1M (25° C); [n] : viscosité intrinséque

dans NaCl 1M (25° C); % N : pourcentage massique d'azote ; M eq : masse d'échantillon pour un équivalent
acide; % Ac Giuc, Ac 4-O-Me Gluc, Gal, Ara, Rh : pourcentages massiques respectifs d'acides glucuronique
et 4-O-méthyl glucuronique, galactose, arabinose et rhamnose.

* Voir références bibliographiques en page 348.
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Nom Réf*  Origine [@] MM %N Meg AcGluc Ac4-O-Me Gal Ara Rh
Yo Gluc % % % %
A. erubescens 23 Afr.duSud -31 8 1,08 874 11,7 8,4 39 17 12
A. filicifolia 7  Australie  +7 4300 4 81 14 1
A. filicifolia 1 2 Australie +4 4,2 0,27 4260 14 2,8 80 15 1
A. filicifolia I 2 Australie  -10 63 0,29 4070 1,7 2,6 76 18 2
A. filicifolia It 2 Australie -2 64 0,21 3610 1,8 3,1 77 16 2
A. irrorata 30 Australie -49 14 1,57 1070 14 14 44 30 9
A. leucoclada 2 Australie -4 44 0,04 2890 1,8 4,0 80 12 2
A. mearnsii 7 n.d. -49 9 38 45 7
A. meamsii 1 Afr.duSud -55 1800
A. mearnsii 3 Jamaique -61 12,1
A. mollissima 13 Afr.duSud -49 1900 9 38 45 7
A. parramattansis 1 2 Australie -49 151 1,17 1255 9,0 5 38 42 6
A. parramattansis Il 2 Australie -77 23 1,55 1175 8,4 74 39 41 4
A. parvipinnula 2 Australie  -54 12 1,01 1200 9,7 5 40 40 5
A. silvestris 2 Australie -8 6,1 0,21 1255 6,0 8 71 12 3
A. terminalis 2 AfrduSud +5 64 0,55 3850 2,0 2,6 82 12 1
A. trachyphloia 2 Australie -56 16,6 1,03 1415 6,3 6,1 56 27 5

série de Bentham Phyllodinae sous-série Juliflorae

A, auriculiformis 22 Nlle Guinée +19 22 1,14 590 19,5 10,2 58 9 3
A. difficilis 30 Australie -40 18 75 930 17 2 50 30 1
A. difficilis A 18 Australie -40 18 75 930 2 17 50 30 fr
A. difficilis B 18 Australie -10 30 8,5 530 8 25 49 21 tr
A. dimidiata 18  Australie -1 286 0,26 2150 6,5 15 49 39 4
A. eriopoda 18 Australie +5 19 6,7 1180 9 8 18 67 fr
A. holosericea 22 Nlle Guinée +3 19 0,28 1010 145 2,8 56 20 6

[a] : pouvoir rotatoire spécifique & 589 nm dans H,O ou NaCl 1M (25° C); [n] : viscosité intrinseque

dans NaCl 1M (25° C); % N : pourcentage massique d'azote; M eq : masse d'échantillon pour un équivalent
acide ; % Ac Gluc, Ac 4-O-Me Giug, Gal, Ara, Bh : pourcentages massiques respectifs d'acides glucuronique
et 4-O-méthy! giucuronique, galactose, arabinose et rhamnose.

* Voir rétérences bibliographiques en page 348.
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Nom Réf*  Origine [@] MM %N Meq AcGluc Ac4-O-Me Gal Ara Rh
% Gluc % % %P %
A. leptostachya 22  Australie +58 16,7 0,66 475 23,6 13,4 54 7 2
A. maidenii 18 Australie -37 20 1,3 650 24 3 51 6 17
A. mangium 22 Malaisie +36 27,7 0,98 545 23,2 9 56 10 2
A. pubifolia 22 Australie -58 256 1,66 680 18,7 7.2 46 25 3
A. stipuligera 18 Australie -19 21 6,3 610 0 29 46 25 tr
A. torulosa B 18 Australie -41 69 72 957 10 9 53 28 tr
A. tumida A 18  Australie -48 11 6,0 660 2 25 4 29 tr
A. tumida B 18 Australie -9 30 7.1 480 4 33 49 14
série de Bentham Gummiferae
A. arabica 20 Soudan +100 12,5 0,07 2370 7.4 36 54 04
A. calcigera 19 Australie +97 15 0,15 1430 7,5 4.5 34 54 tr
A. drepanolobium 20 Tanganyika +75 16,6 1,12 2060 8.6 26 56 1
A. drepanolobium 25 Tanganyika +78 1,11 1976 7 2 38 52 1
A. ehrenbergiana A 19 Mali -7 7 0,09 1060 12 5 56 17 10
A. ehrenbergiana B 19 Mali -9 8 0,12 810 18,5 3,5 55 13 10
A. ehrenbergiana C 19 Mali -3 8 0,11 820 19 3 51 16 11
A. erioloba A 4 Afr.duSud -43 9,0 0 20,0 37 36 O
A. fischeri 12 Tanzanie +68 12 0,46 1210 4 1 36 44 5
A. fistula 20 Soudan +65 194 0,06 1530 11,5 37 50 04
A. gerrardii 5 Zimbabwe +80 10,0 1,86 1065 7 9 40 43 1
A. giraffae 1  Afr.duSud +28 730
A. hebeclada 23 Namibie +28 13 9,40 521 18,8 15,0 4 14 8
A. hebeclada | 8 Afr.duSud +70 1,9 16 26 56 1
A. hebeclada Il 8 Namibie  +28 9,4 34 4 14 8
A. hockii 19 Ghana +91 13 0,23 1460 8,5 3,5 50 30 8

[o] : pouvoir rotatoire spécifique a 589 nm dans H,0 ou NaCl 1M (25° C}; [n] : viscosité intrinséque

dans NaCl 1M (25° C); % N : pourcentage massique d’azote; M eq : masse d'échantillon pour un équivalent
acide; % Ac Gluc, Ac 4-O-Me Gluc, Gal, Ara, Rh : pourcentages massiques respectifs d'acides glucuronique
et 4-O-méthyl glucuronique, galactose, arabinose et rhamnose.
* Voir références bibliographigues en page 348.
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Nom Réf*  Origine o [n] %N Meq AcGluc Ac4-0-Me Gal Ara Rh
% Gluc % % % %
A. kamerunensis 12 Afr. Tropicale +29 15 0,13 670 22 4 26 36 12
A. karroo 19 nd. +53 17 0,15 1250 11,5 2,5 50 28 7
A. karroo 7 nd. +54 14 37 4 5
A. Kirkii 30 Namibie +54 8 0,09 1817 5,6 4,1 36 46 8
A. newbrownii 23 Namibie +43 13 0,14 777 19.6 3.0 45 27 7
A. nilotica 20 Soudan +108 9,5 0,02 1890 3 6 44 46 04
A. nubica 15 Soudan +98 98 02 3030 6.5 0,5 33 59 1
A. reficiens 23 Namibie +89 12 0,65 1117 57 10,1 41 35 8
A. robusta 6 Afr.duSud +36 28 9 40 50 1
A. seyal 15 Soudan +51 12,1 0,14 1470 6.5 55 38 46 4
A. sieberana | 21 Soudan +108 10 0,34 2070 3,9 4,6 30 57 5
A. sieberana vsie. 19  Soudan +106 12 0,35 2300 35 4,5 28 60 4
A. sieberana v.vil. 19 Ghana  +103 12 0,19 1230 10 4 35 47 4
A. spirocarpa 12 Afrique-Israél +61 10 1,27 920 16 3 26 47 8
A. stenocarpa 12 Afr. tropicale +14 9 0,38 1045 12 5 41 32 10
A. tortilis 8 Afr.duSud +75 19 8 23 66
A. xanthophloea A 19 Kenya +35 15 0,14 1050 2,5 14,5 54 23 6
A. xanthophlo ea B 19 Kenya +44 24 0,39 1120 4 12 61 16 7

série de Bentham Vulgares

A. campylacantha 20  Soudan -3 16 0,28 2020 8,7 54 27 7
A. catechu 20 n.d. -32 1025 18 50 17 14
A. fleckii 23 Afr.duSud -32 13 0,58 918 16,4 2,8 39 25 14
A. goelzii 5 Zimbabwe -36 21,0 0,89 755 17 6 46 22 9
A. lasta 24  Soudan -35 0,66 1300 13,6 41 34 12
A. meliifera deti. 23  Namibie -45 21 1,30 822 16,5 4,9 4 25 9

[o] : pouvoir rotatoire spécifique 4 589 nm dans H,0 ou NaCi 1M (25° C); [n] : viscosité intrinséque

dans NaCl 1M (25° C); % N : pourcentage massique d’azote; M eq : masse d'échantillon pour un équivalent
acide ; % Ac Gluc, Ac 4-O-Me Gluc, Gal, Ara, Rh : pourcentages massiques respectifs d'acides glucuronique
et 4-O-méthyl glucuronique, galactose, arabinose et rhamnose.

* Voir références bibliographigues en page 348.
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Nom Réf* Origine [ M) %N Meq Ac Gluc Ac4-O-Me Gal Ara Rh
% Gluc % % P %
A. meliifera suda. 23 Soudan -57 23,5 1,45 843 10,7 10,2 43 27 9
A. senegal 34 Soudan -24 0,33 1177
A. senegal 36 Soudan -26 1430 12 4 35 9
A. senegal 37 n.d. -27
A. senegal 33 Soudan -30 0,34 19,5 36 31 13
A. senegal 38 Soudan-Nigeria -30 16 0,34 1050 16 1,5 44 25 14
A. senegal 30 nd. 31 17 0,33 1040 15,8 1,4 46 24 13
A. senegal 31 Soudan -31 20 0,33 1290 16,7 34 25 12
A. senegal 31 Soudan -31 20 0,33 1290 19 39 28 14
A. senegal 7 nd. -32 16 44 28 12
A. senegal 39 Commerciat -20 15 0,34 980 18 48 25 9
A. senegal 32 Soudan -27 20,6 0,35 1047 16,5 1.5 46 30 16
A. senegal 32 Soudan -30 134 0,29
A. senegal 32 Soudan -31 19,9 0,33 1085 16 1,5 40 28 16
A. senegal 35 nd. -32 28,3 30 34 14

A. senegal ‘20" 27 lranex-Soudan -29 20,6 0,29 1125
A. senegal ‘21" 27 lranex-Soudan -27 21,0 0,30 1173

A, senegal ‘25" 27 lranex-Soudan -32 22,8 0,30 1183

A. senegal kordofan 28 Soudan -28 23,1 0,34 1110
A. senegal kordofan 29 Soudan -32 0,28 20 31 23 10
A. senegal nigerian 28 Nigeria -30 23,5 0,30 1380
A. sundra 20 nd. -30 980 18 42 28 14

[o] : pouvoir rotatoire spécifique a 589 nm dans H,0 ou NaCl 1M (25° C); [n] : viscosité intrinséque

dans NaCi 1M (25° C}); % N : pourcentage massique d’'azote; M eq : masse d'échantillon pour un équivalent
acide; % Ac Gluc, Ac 4-O-Me Gluc, Gal, Ara, Rh : pourcentages massiques respectifs d'acides glucuronique
et 4-O-méthyl glucuronique, galactose, arabinose et rhamnose.

* Voir références bibliographiques en page 348.
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. Introduction

Fondamentalement, tous les arbres jouent les mémes rdles dans la
gestion conservatoire des sols : prévention de la désertification,
atténuation de 1’érosion et durabilité de la fertilité des sols. La spé-
cificité des arbres fixateurs d’azote réside dans le fait qu’ils sont
capables de se développer dans des sols pauvres, dont ils amélio-
rent la fertilité par un transfert d’azote aux cultures (généralement
céréales) associées. Cette contribution dépend en grande partie de
la quantité d’azote fixé par voie symbiotique. Or, de nombreuses
données, accumulées ces derniéres années, montrent une grande
diversité chez les arbres, particulierement chez Acacia, dans leur
aptitude a fixer I’azote (Sanginga et al., 1990; Ndoye et al., 1995;
Gueye et al., 1997).

L’objectif de cette communication est de montrer, par des exemples
précis, la variabilité intra- et interspécifique, chez Acacia, de la fixa-
tion biologique de I’azote.
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Nodulation des acacias

La formation des nodules est la premiere étape de la fixation biolo-
gique de l'azote chez les légumineuses. La plupart des especes
d’Acacia forment des nodules avec les rhizobiums du groupe cow-
pea (Date, 1977). Cependant, Dreyfus et Dommergues (1981) ont
décrit une diversité dans I’affinité des acacias a former des nodules
avec des rhizobiums a croissance lente ou rapide. Ils distinguent
ainsi trois groupes d’especes d’Acacia :

(i) les especes dont la nodulation est induite par des souches de
Bradyrhizobium a croissante lente (Faidherbia albida (syn. Acacia
albida), A. holosericea, A. melanoxylon, A. mearnsii);

(ii) les especes dont la nodulation est induite par des souches de
Rhizobium a croissance rapide (A. nilotica, A. constricta, A. rad-
diana, A. senegal);

(iii) les espéces qui peuvent étre nodulées indifféremment par I'un ou
"autre type de rhizobium (A. cyanophylla, A. seyal, A. tumida). Trés
récemment, Gueye (1992) a montré que F. albida peut également étre
nodulé par des souches de Bradyrhizobium a croissance rapide.

Par ailleurs, une différence génétique tres significative a été observée
au Sénégal dans I’aptitude d’A. senegal et A. laeta, deux especes pro-
ductrices de gomme, a former des nodules. En effet, inoculée avec la
méme souche de Rhizobium, la seconde espece produit 50 % de bio-
masse nodulaire de plus que la premiére (Badji et al., 1988).

Variabilité génétique
dans la fixation biologique
de I'azote chez les acacias

Des expériences en pots et quelques rares expériences au champ ont
mis en évidence des différences génétiques tres significatives entre
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les especes et a I'intérieur d’une méme espece d’arbres fixateurs
d’azote. Les expériences en pot révelent le potentiel fixateur d’azote
tel qu’il a été défini par Dommergues (1987). Ainsi, chez les aca-
cias, il est possible de distinguer ceux qui ont un potentiel fixateur
élevé tel qu’A. mangium qui peut fixer 100 a 300 kg N.ha'l.an'!) de
ceux qui ont un potentiel faible comme F. albida, A. senegal ou A.
pellita qui fixent moins de 20 kg N.ha'l.an"!) (Langkamp et al.,
1979).

Cette différence génétique chez les acacias a été décrite par Schulze
et al. (1991) dans les conditions arides de Namibie. Ces auteurs ont
calculé, a partir de ’abondance isotopique naturelle en azote-15,
que la proportion d’azote dérivé de la fixation (% Ndfa) représente
2 %, 49 % et 71 % de I’azote total pour respectivement A. albida,
A. hereorensis et A. melifera.

La variabilité génétique dans I’aptitude des acacias a fixer ’azote a
également été¢ mise en évidence au Sénégal (Ndoye et al., 1995;
Gueye et al., 1997). En effet, dans des expériences en pots, et en uti-
lisant 1a méthode de dilution isotopique de 1’azote-15 pour estimer
le potentiel fixateur, ces auteurs ont remarqué que F. albida, A. rad-
diana, A. senegal et A. seyal ont des potentiels fixateurs d’azote dif-
férents. Les valeurs de % Ndfa d’A. seyal (63 %) et I’A. raddiana
(62 %) sont deux fois plus élevées que celles d’A. senegal (34 %) et
de F. albida (37 %). Les premiers peuvent &tre considérés comme
des acacias a haut potentiel fixateur d’azote alors que les seconds
doivent étre rangés parmi ceux a faible potentiel.

La variabilité intraspécifique des acacias a fixer I’azote a ét€ mise
en évidence dans le cas de F. albida (Gueye et al., 1997). En éva-
luant le potentiel fixateur d’azote de F. albida, ces auteurs ont
remarqué des différences significatives entre sept provenances :
Dem et Gomblora du Burkina Faso, Merina, Dangalma, Ndiogolor,
Pire et Kabrousse du Sénégal. Bien que les masses nodulaires soient
plus élevées chez les provenances de Merina et Dangalma (respec-
tivement 460 et 420 mg.plante’"), ces provenances ne fixent pas
d’azote. La provenance de Kabrousse, avec 290 mg de nodules par
plante, a le potentiel fixateur le plus élevé (%Ndfa = 38,2) (tabl. 1).
Ces résultats confirment ceux déja rapportés par Sanginga et al.
(1990) pour des provenances de F. albida originaires de 12 pays
d’Afrique (tabl. 2).



354V L'acacia au Sénégal

Provenances de F. albida Ndfa (%) N, fixé (mg pl.)
Merina (S) 0,0 0,000
Dangalma (S) 0,0 0,000
Ndiongolor (S) 26,0 0,026
Pire (S) 25,5 0,024
Kabrousse (S) 38,2 0,440
Gombiora (BF) 13,1 0,100
Dem (BF) 19,2 0,160
I Tableau 1

Fixation d'azote par sept provenances de F. albida.

Les plantes sont cultivées dans des pots contenant 20 kg
de sol non stérile (Gueye et al., 1997). % Ndfa : propottion
de I'azote total provenant de la fixation. (S) : Sénégal;
(BF) : Burkina Faso.

Provenances de F. albida Ndfa (%) N, fixé (mg pl.-1)
Afrique du Sud 21 5
Ethiopie 17 3
Burundi 16 3
Mali 14 3
Zimbabwe 6 5
Malawi 13 3
Sénégal 20 3
Burkina Faso 27 7
Zambia 21 7
Kenya 16 4
Niger 37 9
Cameroun 27 5
1 Tableau 2

Fixation d’azote par des provenances de F. albida originaires
de 12 pays africains. (Sanginga et al., 1990).
Ndfa : proportion de I'azote total provenant de la fixation.



GUEYE, NDOYE — Diversité génétique et fixation biologique de I'azote chez les acacias

V¥ 355

Conclusion

La diversité des aptitudes des especes et des provenances d’acacias
a fixer 'azote traduit probablement I’existence d’une réserve de
variabilité génétique. Cette réserve est susceptible d’étre exploitée
pour faciliter la restauration de la fertilité des sols. Les résultats
décrits ci-dessus peuvent guider dans le choix des espéces (par
exemple A. seyal) ou des provenances (par exemple la provenance
Kabrousse de F. albida) les plus fixatrices.
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Introduction

La symbiose légumineuse-rhizobium est le résultat d’une interaction
hautement spécifique entre la plante et la bactérie. Aprés les méca-
nismes complexes de reconnaissance entre les deux organismes, la
bactérie induit chez la plante la formation d’un organe spécialisé, le
nodule, a I'intérieur duquel la bactérie se différencie en bactéroide
capable de fixer ’azote atmosphérique. L’établissement et le fonc-
tionnement de la symbiose sont sous le contrdle génétique de chacun
des deux partenaires.

Les légumineuses constituent la troisitme super-famille par ordre
d’importance chez les angiospermes. Parmi les 17 4 19000 espéces
de Iégumineuses décrites, seulement 2800 ont été examinées pour la
nodulation racinaire. Cependant, la nodulation d’un nombre de plus
en plus grand d’espéces est peu a peu découverte (Moreira et al.,
1992, Jeder et al., 1996). Les légumineuses se répartissent en trois
familles : les Caesalpinioideae, les Fabaceae et les Mimosoideae.
Parmi les Caesalpinioideae, 1a nodulation est rare sauf dans la tribu
des Caesalpinieae et le genre Chamaecrista (Cassiae). Toutes les
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tribus des Fabaceae sont nodulées sauf les Dipterygeae. La nodula-
tion est générale chez les Mimosoideae, 4 I'exception de quatre
groupes de la tribu des Mimoseae et de quelques especes d’Acacia.

Le genre Acacia comprend plus de 1200 espéces, dont 140 sont
natives d’ Afrique (Harrier et al., 1995) : la plupart de celles-ci sont
capables de former des nodules fixateurs d’azote, mais 17 espéces
sont jusqu’a présent considérées comme incapables de noduler. Il
est possible de distinguer ces derniéres par analyse de 31 caractéres
morphologiques et aussi par des techniques moléculaires comme les
RAPD*. Il semble en outre que plusieurs de ces Acacia posseédent
des génes impliqués dans la nodulation mais qui ne s’expriment pas
(Harrier et al., 1995). Dupuy (1993), Lortet et al. (1996a, b), Ba
(1996) et Boivin et al. (ce volume) ont étudié différents aspects de
I’établissement de la symbiose chez les acacias sahéliens, en parti-
culier I’organogénése du nodule et I’identification des signaux sym-
biotiques.

Cette présentation est une revue bibliographique sur la diversité des
rhizobiums associés aux acacias, et développe plus en détail les
études menées au Sénégal.

. Effet de la nodulation des acacias
sur la croissance

Les informations concernant 1’effet de la nodulation sur la crois-
sance de I’arbre sont peu nombreuses et peu généralisables. La
quantification de 1’effet de la nodulation se heurte a un probleme
méthodologique. De plus, le facteur rhizobium n’est souvent pas
maitrisé, en particulier par faute d’une caractérisation suffisante
des souches. Cependant, il est communément reconnu que I’inocu-
lation des acacias avec des souches efficientes a un effet positif sur
la croissance des arbres au cours des stades jeunes (plantes en tubes .
ou en pépinires), et sur le taux de survie des jeunes plants apres
transplantation. Cet effet est pourtant trés controversé apres la pre-

* Voir liste des abréviations en fin d'article.
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miere année sur le terrain. La variabilité génétique intraspécifique
de la plante semble étre trés importante en ce qui concerne le
potentiel fixateur d’azote : les différences constatées entre indivi-
dus sont d’un facteur 2 a 3 dans le cas de Faidherbia albida
(Sanginga et al., 1990). NDoye et al. (1995) ont pu, par des mé-
thodes isotopiques, quantifier I’azote fixé par les Acacia et montrer,
qu’excepté A. seyal, les acacias comme A. raddiana, A. senegal ou
Faidherbia albida (syn. Acacia albida) présentent un faible poten-
tiel fixateur d’azote.

Turk et Keyser (1992) ont étudié la spécificité des rhizobiums pour
la nodulation et la fixation d’azote chez les arbres, dont plusieurs
espeéces d’Acacia. D’autres essais concernant des Acacias
d’ Australie ont été réalisés par le Cirad-forét en Cote d’ivoire, au
Bénin et dans les iles Cook (Prin ef al., 1993). Sutherland et al.
(1995) ont par ailleurs rapporté des essais d’inoculation de divers
Acacia au Kenya. Plusieurs essais d’inoculation en milieu paysan
ont été effectués au Sénégal par le MIRCEN.

Les études portant sur la quantification des effets de la nodulation
sur la croissance et les essais d’inoculation se sont heurtés le plus
souvent au manque de données sur les microsymbiontes. Les
souches de rhizobium utilisées sont souvent mal caractérisées, et
I’inoculum mal contrdlé dans son devenir, faute de moyens d’iden-
tification fiable. Ce sont 14 certaines des raisons pour lesquelles plu-
sieurs équipes dans le monde se sont intéressées ces derniéres
années a la caractérisation et a la taxonomie des rhizobiums.

§Taxonomie et diversité
des rhizobiums d’acacia

La taxonomie des Rhizobiaceae a connu de profonds remaniements
au cours des dix derniéres années, du fait de 1’abandon du spectre
d’hdte comme important critére pris en compte pour la définition des
especes et de 1’adoption des critéres généralement retenus pour la
classification bactérienne (Vandamme et al., 1996). L'étude des
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genes codant pour I'’ARN ribosomique 168 a démontré [a proximité
phylogénétique entre les genres Rhizobium et Agrobacterium d’une
part, et entre Bradyrhizobium, Rhodospeudomonas et Nitrobacter
d’autre part (Jarvis et al., 1986 ; Willems et Collins, 1992 ; Willems
et Collins, 1993 ; Yanagi et Yamasato, 1993 ; Sawada et al.; 1993;
de Lajudie et al., 1994 ; Van Berkum et al., 1996). Ces relations phy-
logénétiques ont été confirmées par d’autres techniques de taxono-
mie complémentaires, permettant de caractériser les bactéries a
différents niveaux de la cellule (taxonomie dite “polyphasique”), ce
qui a permis d’aboutir a une classification plus précise (Young et
Haukka, 1996). Puisque certaines branches d’Agrobacterium se
trouvent mélées avec des Rhizobium, on obtient une classification
nouvelle dans les genres Agrobacterium et Rhizobium pour laquelle
une nomenclature s’impose. Ainsi, on dénombre actuellement quatre
genres parmi les bactéries symbiotiques des légumineuses,
Rhizobium, Sinorhizobium, Azorhizobium, Bradyrhizobium, et une
vingtaine d’especes (tabl. 1); un cinqui¢me genre est reconnu, pour
lequel le nom de Mesorhizobium a été proposé (Lindstrom et al.,
1995; Jarvis et al., 1997).

11 est maintenant établi qu’une méme plante peut étre nodulée par des
symbiontes taxonomiquement différents (de Lajudie er al., 1994;
Nour ef al., 1994 ; Nour et al., 1995; Xu et al., 1995; Van Berkum et
al., 1996; Boivin et al., 1997). C’est le cas par exemple de Leucaena,
Phaseolus, Glycine, Sesbania, Acacia, Cicer, Medicago etc. (tabl. 1).

Les premiers isolements de rhizobiums sur des arbres ont été effec-
tués il y a plus d’un siécle, mais ce sont Allen et Allen (1936; 1939)
qui ont rapporté les premiers travaux majeurs. 1ls isolent une grande
collection de souches, toutes a croissance lente, a partir de 72 especes
d’arbres et arbustes & Hawat, et les classent dans des groupes d’ino-
culation croisée sur la base de leur infectivité (capacité a induire la
formation de nodules) et de leur effectivité (capacité & fixer ’azote
atmosphérique). Ainsi, jusqu'en 1964, on pensait que les arbres
n’étaient nodulés que par des rhizobiums a croissance lente (Graham
et Parker, 1964); plus tard, Trinick et al. (1965; 1968; 1980) mon-
trent cependant que des souches a croissance rapide sont capables de
noduler certains arbres appartenant aux genres Leucaena, Mimosa,
Acacia et Sesbania. Dreyfus et Dommergues (1981) montrent ensuite
que les especes d’Acacia se répartissent en trois groupes selon
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Genres

Especes

Plantes hotes

Références

Rhizobium
(Jordan, 1984)

R. leguminosarum
biovar viciae
biovar trifolii
biovar phaseoli

R. galegae

R. tropici

R. elti
R. hainanensis

Pisum, Vicia, Lathyrus, Lens
Trifolium

Phaseolus vulgaris L.
Galega orientalis

P vulgaris L., Leucaena

Phaseolus vulgaris L.
Plus. esp. de regions arides

Jordan, 1984

Jordan, 1984

Jordan 1984

Jordan 1984
Lindstrém et al., 1989
Martinez-Romero

et al., 1991

Segovia et al., 1992
Chen et al., 1994

(Meso) rhizobium [R.] loti Lotus Jarvis et al., 1982
(croissance [R.] huakuii Astragalus sinicus, Acacia  Chen et al.,, 1991
rapide) [R.] ciceri Cicer arietinum Nour et al., 1994
[R.] tianshanense 13 espéces tropicales. Chen et al., 1995
[R.] mediterraneum  Cicer arietinum Nour et al., 1995
Cluster U (a, b, ¢} Acacia, Prosopis de Lajudie et al., 1994
[R.]genosp. 3 & 4 Cicer arietinum Nour et al., 1995
Sinorhizobium S. meliloti Medigaco, Melilotus, Jordan, 1984; de Lajudie
(de Lajudie Trigonella et al., 1994
et al., 1994) S. fredii Glycine max Chen et al., 1988;
de Lajudie et al., 1994
S. saheli Sesbania sp. de Lajudie et al., 1994
S. teranga Sesbania, Acacia de Lajudie et al., 1994
S. medicae Medicago Rome et al., 1996
S. sp. Acacia, Prosopis Nick et al., en préparation
Azorhizobium A. caulinodans Sesbania rostrata Dreyfus et al., 1988
(Dreyfus et al., A sp Sesbania rostrata Rinaudo et al., 1991
1988)
Bradyrhizobium B. japonicum Glycine max, G. soja Jordan, 1982
(Jordan, 1982) B. sp. Vigna, Lupinus, Mimosa Jordan, 1982
Acacia Dupuy et al., 1984
Aeschynomene Alazard, 1985;
Young, 1991
B. elkanii Glycine max Kuykendal et al.,, 1992

B. liaoningensis

Glycine max, G. soja

Xu et al,, 1995

1 Tableau 1
Classification des bactéries symbiotiques fixatrices d'azote
de la famille des Rhizobiaceae.
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gu’elles sont nodulées par Rhizobium, Bradyrhizobium ou indiffé-
remment par les deux espéces. A I'intérieur de ces 3 groupes, la spé-
cificité de nodulation est variable selon les souches.

Depuis, plusieurs études, dans différentes régions du monde, ont €té
consacrées a I’inventaire des arbres capables de noduler (en parti-
culier en ce qui concerne le genre Acacia) et a la caractérisation de
la diversité naturelle des microsymbiotes associés. Au Brésil,
Magalhaes er al. (1986), de Faria et al. (1984 ; 1987), Moreira et al.
(1992 ; 1993) ont inventorié les légumineuses nodulées de la forét
amazonienne, et Moreira et al. (1993) ont mis en évidence la grande
diversité des rhizobiums associés a ces plantes (une vingtaine de
groupes différents). Les isolats de nodules d’Acacia sont retrouvés
principalement dans le grand groupe des Bradyrhizobium.

Zhang et al. (1991) ont étudié 60 isolats de nodules d’A. senegal et
de Prosopis juliflora du Soudan et ont montré qu’ils se repartissent
en 12 groupes sur la base de 1’analyse de 115 caracteres phénoty-
piques. Ces souches sont caractérisées par une température maxi-
mum de croissance élevée (38-44 °C) et une grande résistance au sel
(3 %). L’analyse de ces souches par des techniques moléculaires a
confirmé ces résultats phénotypiques, justifiant la création d’au
moins deux nouvelles especes de Sinorhizobium (Zhang et al.,
1992 ; Zahran et al., 1994 ; Lindstrom et Zahran, 1993 ; Haukka
et al., 1994 ; Nick et al., 1995, Nick et al., 1996).

En Chine, I’analyse taxonomique de 63 isolats correspondant a
21 espéces de légumineuses d’une région tropicale, dont certaines
espéces d’Acacia, montre également une grande diversité avec
3 groupes de Bradyrhizobium et 3 groupes de souches a croissance
rapide (Gao et al., 1994).

Au Maghreb (Maroc, Tunisie, Lybie), les isolats d’Acacia forment
plusieurs groupes de rhizobiums proches de Bradyrhizobium,
Sinorhizobium et de Mesorhizobium (Khbaya et al., 1995).

Des collaborations se sont établies entre les équipes qui travaillent
sur la diversité des souches d’Acacia, notamment en Afrique, pour
essayer de relier taxonomiquement les divers nouveaux groupes de
rhizobiums identifiés indépendamment.

Au Sénégal, une grande diversité de souches a ét€ mise en €vidence
parmi les rhizobiums d’Acacia et de nombreux groupes taxono-
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miques ont été identifiés. Une approche polyphasique a été utilisée
pour caractériser et étudier les relations taxonomiques de nouveaux
isolats (a croissance rapide) d’Acacia et de Sesbania au Sénégal (de
Lajudie et al., 1994). Deux méthodes fines (au niveau de I’espece)
ont d’abord été employées simultanément, la technique SDS-PAGE
pour analyser les protéines cellulaires totales et le systéme miniatu-
ris¢ APl 50 (BioMérieux) qui permet de tester I’utilisation de
147 composés organiques comme seule source de carbone. Les deux
approches faisaient apparaitre le méme groupage des souches, et plu-
sieurs caractéres discriminants permettaient de distinguer les trois
groupes entre eux et aussi des autres especes de rhizobiums. Le pre-
mier groupe (T) rassemble 10 souches d’Acacia et 13 souches de
Sesbania; le second groupe (S) comprend 5 souches de Seshania; le
troisieme groupe (U) est constitué de 24 souches d’Acacia. Les
hybridations ADN : ARN et le séquencage de ’ADNr 16S ont été
employées pour déterminer les relations phylogénétiques, et les
hybridations ADN : ADN ont permis d’établir le statut d’especes de
ces groupes. Les résultats des différentes techniques employées dans
cette approche de taxonomie polyphasique étaient parfaitement en
accord pour conclure que les deux groupes T et S représentaient
2 nouvelles especes, phénotypiquement distinctes, pour lesquelles
nous avons proposé les noms de teranga et saheli. Un autre résultat
de cette étude polyphasique a été de proposer une premicre étape
dans la révision des genres Agrobacterium et Rhizobium, déja préco-
nisée par plusieurs auteurs, qui consiste & renommer cette branche.
La régle de priorité prévalant en matie¢re de nomenclature, le nom de
Sinorhizobium a été retenu, le genre a été révisé, et Rhizobium meli-
loti a été reclassé comme Sinorhizobium meliloti.

Par contre, le troisieme groupe (U), formé exclusivement d’isolats
d’Acacia, montrait une hétérogénéité génétique considérable par
hybridation ADN : ADN, et aucun niveau d’hybridation significatif
avec son plus proche voisin phylogénétique R. loti. L’analyse d’une
quinzaine de souches par rep-PCR confirme cette hétérogénéité. Par
contre, les résultats obtenus sur une vingtaine de souches du groupe
U par la technique ARDRA montrent la grande homogénéité phy-
logénétique de ces souches, confirmée par la séquence de I’ADN
168 trouvée identique chez 4 représentants du groupe.

En conclusion, ces souches pourraient donc étre distinguées par
phénotypie, SDS-PAGE, hybridations ADN : ADN, rep-PCR, mais
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présentent une méme séquence d’ ARN 16S. En outre, des résultats
préliminaires de séquengage 23S suggérent d’importantes diffé-
rences a ce niveau (Neyra, en préparation). Ces résultats suggérent
en théorie (Vandamme et al., 1996) de proposer la création de trois
nouvelles especes pour classer les souches du groupe U; cependant,
considérant le fait que les souches du groupe U restent néanmoins
tres proches par les différentes techniques, posseédent la méme
séquence d’ARN 16S et présentent parfois des valeurs d’hybrida-
tion ADN : ADN a la limite du significatif, nous ne proposerons
probablement qu’une seule espece.

Localisation des rhizobiums
dans le sol et nodulation des acacias
dans la nature

D’une fagon générale, il est difficile d’observer la nodulation des
arbres dans la nature. Les nodules sont souvent trés petits (quelques
millimetres), parfois difficiles a distinguer d’une racine, et il est fré-
quemment délicat d’apporter la preuve qu’une racine nodulée trou-
vée dans le sol a proximité d’un arbre appartient de fait a cet arbre.
Par ailleurs, les nodules sont parfois absents, comme dans les foréts
en équilibre ol ’azote n’est généralement pas le premier facteur
limitant (de Faria er al., 1984). Une situation analogue pourrait exis-
ter dans la région du Ferlo au Sénégal ol, dans une zone précise
comprise entre 14 et 22 m de profondeur, le sol présente des fortes
teneurs en nitrate allant jusqu’a 180 mg.I'! (Deans et al., 1994).
Dans cette zone, aucune population de rhizobiums n’a pu étre déce-
lée. En outre, ’humidité du sol semble étre un facteur important
pour la nodulation et la fixation d’azote chez les Acacia (Danso et
al. 1992 ; Roupsard, ce volume). Dupuy (1993) a pu metire en €vi-
dence des centaines de petits nodules roses sur Faidherbia albida au
cours de la saison séche dans un sol humide de riziére en
Casamance (Sénégal), alors qu’il n’a jamais pu trouver de nodule
sur des racines de F. albida en zone séche quelle que soit la saison.
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Par ailleurs, Dione et Neyra (non publi€) ont pu déterrer des arbres
avec leurs racines, et mettre en évidence de nombreux petits nodules
(0,5-2 mm) sur les racines secondaires d’A. raddiana et ’A. sene-
gal au cours de la saison d’hivernage dans la région du Ferlo (zone
séche). Ces nodules étaient rouges a 'intérieur et présentaient une
forte activité réductrice d’acétylene (ARA). Cette difficulté de trou-
ver des nodules d’arbres dans la nature oblige a trouver un biais
pour isoler des rhizobiums : la plupart des souches d’arbres sont iso-
lées au laboratoire par piégeage sur une plante-hote cultivée en tube-
en présence d’échantillons de sols prélevés dans la nature, généra-
lement sous 1’arbre d’intérét.

A partir d’échantillons de sols prélevés en surface ou a divers niveaux
de profondeur (jusqu’a 34 m) dans différentes régions et écotypes du
Sénégal, Dupuy et al. (1991 ; 1994) ont isolé 84 souches a croissance
lente capables de noduler Faidherbia albida (syn. Acacia albida).
L’analyse des protéines totales de ces souches comparées aux
souches de référence par €lectrophorese (SDS-PAGE) montre que la
plupart (90 %) des souches de Faidherbia albida se répartissent dans
6 groupes dont 3 contiennent des souches de Bradyrhizobium de réfé-
rence (B. japonicum, B. elkanii, Bradyrhizobium sp.) et 3 ne sont
constitués que d’isolats de Faidherbia albida du Sénégal.

Le séquengage de I’ADN codant pour I’ARN 168 de représentants
de 5 de ces groupes confirme leur appartenance a la branche ARN de
Bradyrhizobium-Rhodopseudomonas, et montre que 4 des nouveaux
groupes constituent une branche séparée aussi distante de B. japoni-
cuwn que des genres Afipia, Blastobacter et Rhodopseudomonas
(Dupuy et al., 1994). 11 n’existe pas de relation entre groupement
électrophorétique et profondeur; par contre, il existe une relation
entre groupement €électrophorétique et origine géographique (Dupuy
et Dreyfus, 1992).

Neyra et al. (1996) ont également mis en évidence des souches a
croissance rapide en profondeur (jusqu’a 32 m) capables d’induire la
nodulation sur A. fortilis et A. senegal. NDiaye (1996) n’a trouvé
aucune relation entre le groupement électrophorétique de 60 souches
d’A. tortilis par SDS-PAGE et leur origine géographique.

NDiaye (1996) a par ailleurs étudié la diversité d’une collection de
62 isolats de nodules d’Acacia tortilis raddiana de diverses prove-
nances du Nord Sénégal et de Tunisie, incluant quatre souches
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d’origine de la Mauritanie et du Burundi. Toutes ces souches sont
des rhizobiums a croissance rapide. Leur analyse par la technique
SDS-PAGE fait apparaitre une grande hétérogénéité de profils. Les
résultats montrent que vingt et une des souches étudiées se regrou-
pent avec S. teranga, S. fredii, R. tropici, M. huakuii et M. plurifa-
rium, suggérant que ces souches appartiennent a ces espéces. Les
quarante et une autres souches sont séparées des especes décrites et
forment plusieurs groupes nouveaux ; il est nécessaire de faire appel
a d’autres techniques complémentaires pour préciser leur place
taxonomique. Aucune relation n’a pu étre établie entre 1’origine
géographique et écologique et le groupe électrophorétique. Les
souches tunisiennes, mauritaniennes et sénégalaises se groupent en
mélange dans S. teranga et dans deux des nouveaux groupes. Des
souches provenant de zones salées (Diama) sont groupées avec des
souches d’autres provenances. A I'intérieur du “groupe U” (de
Lajudie et al., 1994) sont retrouvées des souches de diverses pro-
fondeurs (0-15 cm, 50-100 cm, 31-32 m), suggérant ’identité des
populations de rhizobium en surface et en profondeur, de facon ana-
logue a ce qui avait été montré dans le cas de Bradyrhizobium par
Dupuy et al. (1994).

. Conclusion

=

3

Une grande diversité des rhizobiums a été mise en évidence ces
derniéres années sur les 5 continents. Les études récentes émanent
pour un grand nombre des pays en développement, ou il semble
que persiste encore une grande diversité, comme en Amérique
latine (Martinez-Romero et al., 1991), au Mexique (Segovia et al.,
1993), en Chine (Chen et al., 1988 ; 1991), sur le pourtour du bas-
sin méditerranéen (Nour et al., 1994 ; 1995 ; Rome et al., 1996), en
Afrique (Soudan, Sénégal, Maroc, Tunisie, Lybie, Afrique du
Sud), et dans la région correspondant a I’ancienne URSS. Il reste
certainement encore beaucoup a découvrir puisque seule une ving-
taine d’espéces de rhizobiums sont jusqu’a présent nommeées pour
quelque 19000 légumineuses répertoriées. En particulier en ce qui
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concerne les acacias, de nombreux nouveaux groupes de rhizo-
biums ont été identifiés par différentes équipes dans le monde,
pour lesquels un travail de caractérisation polyphasique est néces-
saire pour aboutir a une révision dans la taxonomie. D’ ores et déja,
il est établi que les acacias peuvent €tre nodulés par trois especes
de Sinorhizobium, S. teranga bv. acaciae (de Lajudie et al., 1994)
et deux especes non encore nommées (Nick er al., en préparation),
une espece de Mesorhizobium (de Lajudie et al., 1994), M. huakuii
(Chen er al., 1991), plusieurs groupes de Bradyrhizobium (Dupuy
et al., 1994 ; Ndiaye, 1996) et de nombreux groupes encore insuf-

fisamment caractérisés.

Abréviations

SDS-PAGE : Electrophorese sur Gel de Polyacrylamide en présence de

Sodium Dodecy] Sulphate.

API : Appareils et Procédés d’Identification.

ARDRA : Amplified rDNA restriction analysis.

rep-PCR : Polymerase Chain Reaction utilisant les amorces rep.
RAPD : Random Amplified Polymorphic DNA.
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2 Introduction

Les bactéries capables d’infecter et de former des nodosités fixa-
trices d’azote sur les racines ou les tiges des plantes appartenant a
la famille des Légumineuses sont communément appelées rhizo-
biums. Une des caractéristiques principales de cette association
symbiotique est sa spécificité. En effet, une souche donnée infecte
un nombre limité d’espéces végétales, appelé spectre d’hote de la
bactérie. De récents progrés dans la connaissance des mécanismes
aboutissant a I’infection et & la formation d’un nodule ont montré
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qu’un dialogue moléculaire était a I’origine de la reconnaissance
entre le symbionte bactérien et sa plante-hdte (fig. 1).

Les genes bactériens dits de nodulation (génes rod, nol, noe), qui
comprennent les génes de structure et les génes régulateurs, jouent un
role central dans ce dialogue. En présence d’inducteurs végétaux (fla-
vonoides, bétaines), les protéines régulatrices NodD sont activées et
induisent I’expression des génes de structure (Fellay er al., 1995).
L’expression des génes structuraux conduit a la production de signaux
bactériens extracellulaires ou facteurs Nod, qui jouent un réle essen-
tiel dans le processus d’infection et 1’organogenése des nodules
(Dénarié et al., 1996). Tous les facteurs Nod décrits sont constitués
d’un squelette de 3 a 6 résidus N-acétyl-D-glucosamine, substitué par
une chaine d’acyl au niveau de I’extrémité non réductrice et portant
divers motifs structuraux aux deux extrémités de la chaine oligosac-
charidique. La nature de I’acide gras et des autres décorations dépend
de la souche ou de I’espéce de rhizobium (Dénarié er al., 1996).

La reconnaissance entre une protéine régulatrice NodD donnée et un
ensemble particulier d’inducteurs végétaux détermine un premier
niveau de spécificité dans I’interaction symbiotique. La structure des
facteurs Nod, contr6lée par un ensemble de génes nod dits spéci-
fiques, détermine un deuxiéme niveau de spécificité. Chez de nom-
breuses especes de Rhizobium, les génes de nodulation sont portés par

V Rhizobium
r protéine w
NodD
S —
Exct.étion de genes nod
signaux
(flavonoides, ‘
bétaines)
protéines
L Nod J
o ———
Induction de modifications Facteurs Nod

morphologiques et cytologiques
sur la racine de la plante-hote

1 Figure 1
Echanges de signaux contrélant
les interactions symbiotiques précoces.
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des plasmides, dont le transfert entre rhizobiums pourrait étre respon-
sable de modifications du spectre d’hote.

Les rhizobiums ne forment pas un groupe taxonomique homogene. Ils
sont répartis en quatre genres différents : Rhizobium, Bradyrhizobium,
Sinorhizobium et Azorhizobium. Certains d’entre eux sont phylogéné-
tiquement plus proches de bactéries non symbiotiques comme Agro-
bacterium ou Rhodopseudomonas que d’autres rhizobiums (Young,
1994 ; Martinez-Roméro, 1994). Leur classification, a I'image de la
taxonomie bactérienne, est basée sur une approche polyphasique qui
ne retient plus les propriétés symbiotiques comme critére taxono-
mique (Graham erf al., 1991). En effet, une méme légumineuse peut
étre nodulée par différentes especes de rhizobiums (le soja est nodulé
par S. fredii et B. japonicum) tandis qu’une méme espece peut regrou-
per des bactéries de spécificités d’hote différentes (R. leguminosarum
est divisé en trois biovars bv. viciae, bv. trifolii et bv. phaseoli).

L'intérét agronomique et écologique des rhizobiums repose essentiel-
lement sur leurs propriétés symbiotiques. I est donc capital de pouvoir
apprécier la diversité des souches sur la base de ce critére. Or, jusqu’a
présent, seuls les tests de nodulation réalisés en laboratoire, longs, fas-
tidieux et limités, permettent de classer les souches en fonction de leur
spectre d’hote. L’ objectif de ce travail est de proposer une nouvelle
approche, alternative aux tests de nodulation, permettant de classer les
souches en fonction de leur spécificité symbiotique. Pour cela, une
collection de souches isolées d’Acacia et de Sesbania a été utilisée
pour rechercher des marqueurs potentiels de la spécificité d’hote
parmi les différents déterminants moléculaires de la nodulation préa-
lablement identifiés (plasmides, inducteurs, génes nod, facteurs Nod).

Matériels et méthodes

jié

oy

%

Construction de souches surproductrices

Le plasmide pA28, portant le géne NodDI! de la souche Rhizo-
bium sp. NGR234 (Price et al., 1992) a été introduit dans des déri-
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vés résistants a la streptomycine des souches sauvages de rhizo-
bium par croisement triparental. Les tansconjugants ont été sélec-
tionnés a 37 °C sur milieu YM (de Lajudie et al., 1994) additionné
de tétracycline (10 pg. ml!) et streptomycine (100 pg. ml). La
présence du plasmide a été vérifiée par extraction plasmidique
rapide et digestion enzymatique (Sambrook et al., 1989).

Détection des facteurs Nod
en chromatographie sur couche mince

A partir d’une culture de nuit, les cellules surproductrices ont été
diluées a une absorbance A = 0,02 a2 600 mm dans un volume final
de 2,5 ml et mises a incuber a 30° C pendant 24 h en milieu V (Lortet
et al., 1996) en présence de tétracycline 5 pg. ml"!, d’apigénine 1 uM
et d’acétate radioactif 10 pCi (**C, 56 mCi. mmol-!, Amersham)
ou de sulfate radioactif 10 pCi (*S, 1000 mCi. mmol-!, Amersham).
1 ml du surnageant bactérien des cultures radioactives a été extrait
au butanol et déposé sur plaque de chromatographie (100 % octadé-
cyl, Sigma) selon la méthode décrite par Spaink er al. (1992).
Les composés radioactifs ont été visualisés aprés une semaine
d’exposition en présence d’un film autoradiographique ( Kodak
X-OMAT K).

§ Résultats et discussion

Corrélation entre les profils
chromatographiques des facteurs Nod
et la spécificité d’héte des rhizobiums

La majorité des rhizobiums 2 croissance rapide isolés d’Acacia et de
Sesbania au Sénégal appartiennent aux espéces Sinorhizobium saheli
(souches de Sesbania), S. teranga (souches d’Acacia et de Sesbania)
ou au groupe U (souches d’Acacia) (de Lajudie ez al., 1994).
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Des tests de nodulation réalisés avec une collection de ces rhizo-
biums ont montré que les isolats d’'une méme plante présentent le
meéme spectre d’hdte, qui est différent pour les souches d’Acacia et
celles de Sesbania, quelle que soit leur position taxonomique
(Lortet et al., 1996). Toutes les souches d’Acacia nodulent A. sene-
gal, A. raddiana, A. nilotica, Prosopis juliflora et Leucaena leuco-
cephala, mais aucune des especes de Sesbania testée. Tous les
isolats de Sesbania induisent des nodules fixateurs d’azote sur
S. rostrata, S. grandiflora et S. pubescens, mais ne nodulent pas
A. senegal, A. nilotica, P. juliflora et L. leucocephala et, dans cer-
tains cas, nodulent trés pauvrement A. raddiana. Le fait que ’es-
pece S. teranga comprenne deux types de souches de spécificités
d’hote distinctes nous a conduits a la diviser en deux biovars, aca-
ciae et sesbaniae.

Des souches appartenant aux 4 groupes ainsi définis ont été rendues
surproductrices de facteurs Nod par I’introduction de genes régula-
teurs NodD hétérologues portés par des plasmides multicopie
(Lortet et al., 1996). Les surnageants des suspensions bactériennes
cultivées en présence d’acétate marqué ont ét€ exiraits au butanol et
analysés en chromatographie sur couche mince (CCM) selon la
méthode décrite par Spaink er al. (1992) (Lortet et al., 1996).
L’analyse chromatographique des facteurs Nod des souches surpro-
ductrices a montré que (fig. 2) : i) les souches isolées d’une méme
plante ont des profils similaires (présence de nombreuses bandes
communes); ii) les profils des souches d’Acacia sont facilement
distinguables de ceux des souches de Sesbania, seules les souches
d’Acacia produisant des molécules sulfatées (Lortet et al., 1996).
Par contre, aucune corrélation n’a pu étre établie entre le spectre
d’héte d’une souche, son contenu plasmidique, la nature des induc-
teurs et la présence de séquences homologues a des génes nod spé-
cifiques codant des substitutions particuliéres des facteurs Nod.
Nous proposons donc que I’analyse chromatographique des facteurs
Nod soit utilisée comme méthode de classification des rhizobiums
sur la base de leur spectre d’héte. Une des premiéres applications
pourrait étre de I’associer a la taxonomie pour la description des
biovars (des souches de la méme espéce mais de spécificités d’hote
différentes définissent différents biovars) ainsi que pour 1’analyse
de la diversité symbiotique des rhizobiums en vue de la conserva-
tion de leur biodiversité.
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ORS ORS ORS ORS ORS ORS ORS ORS

1040 1001 929 1073 19 1013 604 611
Groupe U S. teranga S. teranga S. saheli
bv. acaciae bv. sesbaniae
I Figure 2

Séparation en chromatographie sur couche mince

des facteurs Nod de souches surproductrices d'Acacia

et de Sesbania; (+) induit par un flavonoide; (-) non induit.
La radioactivité est visualisée aprés 3 & 8 jours d’exposition
avec un film Kodak X-OMAT K.

Détermination de la structure chimique
des facteurs Nod

Les facteurs Nod de souches surproductrices appartenant aux
especes S. saheli, S. teranga bv sesbaniae, S. teranga bv. acaciae ou
au groupe U ont été purifiés par HPLC (High Pressure Liquid
Chromatography) et leur structure déterminée par LSIMS (Liquid
Secondary Ton Mass Spectrometry) et |H-RMN (Proton Resonance
Magnetic Nuclear) (fig. 3).

Toutes les souches produisent des molécules dont I’extrémité non
réductrice porte un groupement O-carbamoyl, un groupement
N-méthyl et une chaine d’acyl en C18 : 0, C18 : 1 ou C16 : 0. Par
contre, les extrémités réductrices des facteurs Nod des souches
d’Acacia et de Sesbania sont tres différentes : elles sont partielle-
ment sulfatées pour les souches d’Acacia, et généralement double-
ment glycosylées (un groupement arabinose et un groupement
fucose) pour les souches de Sesbania. L'espece A. caulinodans iso-
1ée de S. rostrata produit des facteurs Nod de structure identique a
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I Figure 3
Représentation schématique de la structure chimique des facteurs
Nod des rhizobiums d’Acacia et de Sesbania (voir tabl. 1).

celle des facteurs Nod des Sinorhizobium de Sesbania (Mergaert
et al., 1997). Par ailleurs, R. tropici, qui peut noduler A. senegal,
synthétise des facteurs Nod de structure trés proche de celle de nos
souches d’Acacia (Poupot et al., 1993). Ces résultats montrent que
les similitudes ou les différences observées entre les profils chro-
matographiques refletent des homologies ou des variations dans la
structure des facteurs Nod et confirment donc la relation étroite
existant entre la spécificité d’hdte et 1a structure des facteurs Nod,
indépendamment de la taxonomie. Par ailleurs, les caractéristiques
structurales uniques des souches de Sesbania (S. saheli, S. teranga
bv. sesbaniae, A. caulinodans) témoignent d’une trés forte pression
de sélection de la part de la plante-héte.

Plante-héte Souche ou espece Substitutions

R1 R2

R3

Acacia S. teranga bv. acaciae C18:1,C18:0 So;H
Acacia Rhizobium sp. ORS1001 C18:1,C18:0 S0;H
Sesbania S. saheli C18:1,C16:0 Fuc
Sesbania S. teranga bv. sesbaniae C18:1,C16:0 Fuc

D-Ara
D-Ara

I Tableau 1
Structure chimique des facteurs Nod des rhizobium isolés
d'Acacia et de Sesbania au Sénégal. Seule la structure
des facteurs Nod prépondérants est donnée dans ce tableau.
La position du groupement carbamoy! n’est pas précisément
déterminée (C-3, C-4 ou C-6 de I'extrémité non réductrice).
Fuc = fucose ; Ara = arabinose ; Substitutions R1, R2, R3 :
voir figure 3.
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Homogéneéité des profils
chromatographiques des facteurs Nod
d’isolats d’Acacia raddiana de positions
taxonomiques variées

Pour confirmer I'intérét de I’analyse chromatographique des fac-
teurs Nod dans la caractérisation symbiotique des rhizobiums, une
collection de souches récemment isolées d’une méme espece végé-
tale, A. raddiana, a été étudiée. L analyse électrophorétique des pro-
téines cellulaires totales (SDS-Page) a montré que toutes les souches
isolées d’A. raddiana au Sénégal se répartissent en 11 groupes taxo-
nomiques différents (de Lajudie, résultats non publiés). Une quin-
zaine de souches réparties dans les différents groupes ont été
modifiées par introduction du géne NodDI de Sinorhizobium sp.
NGR234 cloné sur un plasmide multicopie (¢f matériels et mé-
thodes). A une exception pres, toutes les souches surproductrices
présentent des profils extrémement proches (fig. 4). L’homogénéité
obtenue est supérieure a celle des profils de souches isolées de
diverses espéces d’Acacia ou maintenues en laboratoire depuis de
nombreuses années. Ces résultats suggerent que, dans des conditions
oll les bactéries sont en compétition, la plante exerce une pression de
sélection en faveur des souches, produisant une population de fac-

8 o | SBessosvs
I T S A T S S S S |

ORS ORS ORS ORS ORS ORS ORS ORS ORS ORS ORS
1237 1231 1254 1233 1080 1081 1083 1425 1427 1423 1244

R.tropici 528 56 53 S. teranga

I Figure 4
Séparation en chromatographie sur couche mince des facteurs
Nod de souches surproductrices d'Acacia raddiana. (+) : induit par
un flavonoide (-) : non induit. La radioactivité est visualisée aprés
3 a 8 jours d’exposition avec un film Kodak X-OMAT K.
52B, 53 et 56 représentent des numéros de groupe taxonomique.
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teurs Nod présentant des particularités structurales bien définies.
Une telle technique de caractérisation globale des facteurs Nod
pourrait donc étre intéressante pour le suivi du pouvoir de nodulation
des inoculums.

. Conclusion

Le développement d’une méthode de caractérisation symbiotique des
rhizobiums basée sur I’analyse des facteurs Nod, simple, standardi-
sable et permettant une analyse globale du potentiel de nodulation
d’une souche donnée présenterait un grand intérét a la fois dans le
domaine fondamental et dans le domaine appliqué. Elle permettrait :

i) d’introduire un parametre « nodulation » dans la classification
taxonomique actuelle des rhizobiums.

i) de pouvoir apprécier la diversité symbiotique des rhizobiums et
donc de conserver des souches présentant des potentiels de nodula-
tion différents.

iii) de disposer d’outils permettant d’évaluer la stabilité de carac-
teres symbiotiques dans le sol.
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Introduction

La salinisation des terres constitue un facteur limitant dans certaines
zones du Sénégal (Sine, sud du Bassin Arachidier, zone Centre-
Ouest du Sénégal), affectant de grandes surfaces et limitant la pro-
duction végétale. Ainsi, dans la région de Fatick, la salinité a
entrainé la disparition quasi totale des espéces ligneuses et herba-
cées et la régression des foréts a Acacia seyal. L’ effet du sel se tra-
duit plus particulierement par une réduction de la disponibilité en
azote pour les plantes, due essentiellement a une faible nitrification
(Mengel et Kirkby, 1982) et a une absorption racinaire préféren-
tielle du chlore par rapport au nitrate (Osmond et al., 1980). Aussi,
les plantes fixatrices d’azote, par leur capacité a assimiler 1’azote
atmosphérique en association avec les rhizobiums, semblent les
plus aptes a résister aux conditions salines. Cependant, il est néces-
saire que les bactéries (et les plantes associées) présentent une tolé-
rance au sel. Il s’agit alors de sélectionner les rhizobiums tolérants
au sel capables de noduler Acacia seyal et de fixer 1’azote, theme de
I’étude que nous présentons dans cette communication.
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Matériel et méthodes

Les tests de tolérance au sel et d’effectivité ont été réalisés sur
31 souches de rhizobium isolées a partir des nodules développés sur
des racines d’A. seyal (Weaver et Frederick, 1982) mis en culture dans
du sol prélevé dans des zones du Sénégal différant par leur teneur en
sel. Les rhizobiums isolés ont ét¢ maintenus dans un milieu YEM
(Vincent, 1970) gélosé a 4 °C. L’ évaluation de la tolérance au sel a été
effectuée par culture des souches sur du milieu YEM gélosé ou liquide
renfermant des teneurs croissantes en NaCl. Deux répétitions ont été
réalisées pour chaque traitement. La croissance des rhizobiums est
évaluée par l'apparition de colonies dans les boites de Petri.
L’effectivité des souches les plus tolérantes au sel a été évaluée sur
plante entiere (5 plantes pour chaque souche et 3 répétitions par
plante) par la mesure de la fixation d’azote selon la technique ARA de
dosage de I’activité réductrice d’acétylene (Hardy er al., 1973).

Pour la souche sélectionnée, les cinétiques de croissance sont éta-
blies par la mesure de 1’évolution de la densité optique (spectro-
photometre a 550 nm) des cultures dans le milieu YEM liquide,
pour des concentrations salines allant de 0 a 16 g. I'! de NaCl.

La compétitivité de la souche sélectionnée vis-a-vis des souches
natives du sol a été étudiée en milieu salé sur du sol de la station de
Bel-Air (Dakar). Cet essai a été réalisé en serre sur des sols non sté-
rilisés enrichis en NaCl par I’apport, une semaine aprés repiquage et
pendant 3 jours successifs (a raison de 100 ml par gaine et par jour)
de diverses solutions salines permettant d’obtenir une concentration
de 0, 8, 12 et 16 g NaCLI'! dans les gaines. Les plantules ont été cul-
tivées dans des pots contenant 2 kg de sol. L’inoculation a été réali-
sée au moment du repiquage des plantules dans les gaines. Pour son
identification, la souche a été transformée par conjugaison bacté-
rienne avec une souche d’Escherichia coli qui renferme un plasmide
contenant le géne gusA. Ce géne code pour une enzyme, la B-glucu-
ronidase, qui, en présence de X-gluc (acide 5-bromo-4-chloro-3-
indolyl glucuronique), donne un précipité bleu qui colore ainsi les
nodules induits par la souche transformée. La compétitivité est éva-
luée apres 30 jours par la mesure du nombre de nodules colorés en
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bleu, contenant la souche transformée, par rapport au nombre total
de nodules par plante. La coloration est obtenue apres trempage des
racines nodulées, sous vide, dans une solution tamponnée de X-Gluc
(2 %) et agitation toute une nuit dans un bain-marie (37 °C).

L’effectivité de cette souche en présence de sel a été testée par ino-
culation de jeunes germinations d’A. seyal avec la souche sélection-
née non transformée. L’ expérience, basée sur le méme principe que
la précédente, a été réalisée dans des gaines contenant du sol stéri-
lisé (120 °C, 2 fois 1 heure). Apres 40 jours de culture, 1’évaluation
de la croissance est effectuée par mesure de la hauteur des plantes
et de la matiere séche en comparaison & des témoins non inoculés.
La teneur en azote des parties aériennes est dosée par la technique
du micro Kjedhal (Rinaudo, 1970).

. Résultats et discussion

Sélection d’une souche tolérante au sel
et efficiente pour A. seyal

La mise en culture des différentes souches isolées de nodules
d’A. seyal sur milieu gélosé enrichi en concentrations croissantes
en NaCl montre que la quasi totalité des 31souches peut croitre sur
des milieux contenant 8 g. I'! NaCl (fig. 1). Au-dela de cette
concentration, les deux tiers des souches peuvent se développer
dans un milieu contenant des teneurs en sel égales a 14 g 1'! NaCl.
et seulement dix souches sur un milieu contenant 16 g. I"! NaCl. Si
quelques-unes des 21 souches tolérant 14 g. I'* NaCl proviennent
de sols non salés, par contre, toutes les souches tolérant 16 g. I'!
sont originaires de zones salées de Fatick (zone centre-ouest du
Sénégal). La méme expérimentation, réalisée en milicu liquide,
isole les mémes souches tolérantes.

L’évaluation de I’effectivité des 10 souches retenues pour leur tolé-
rance au sel montre que toutes n’ont pas la méme capacité a fixer
I’azote (tabl.1). Ainsi, la souche 339, dont I’activité réductrice d’acé-
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I Figure 1
Evolution du nombre de souches pouvant croitre dans un milieu
YEM gélosé en fonction de la teneur en NaCl du milieu.
Souches de Rhizobium isolées de nodules développés
sur racines d'A. seyal semés dans des sols de différentes
origines géographiques.
Numéro ISRA ARA (nmol C,H,.plante’.h"") Effectivité
265 116 e
266 487 e
271 191 e
326 103 e
328 1148 E
330 1263 E
336 130 e
339 47 i
341 746 E
342 335 e
| Tableau 1

Effectivité des souches de Rhizobjum sélectionnées pour leur
tolérance au sel. Mesure par ARA (activité réductrice d’acétyléne)
pour A. seyal, E : souche trés effective, e : souche effective,

i : souche ineffective.
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tyléne est trés faible, semble ineffective pour A. seyal. Par contre, les
souches ISRA 341, 328 et surtout 330 se montrent trés effectives. La
souche ISRA330, qui présente une bonne tolérance au sel et la
meilleure effectivité pour A. seyal, a été sélectionnée pour réaliser les
expérimentations d’inoculation en conditions salines.

Une étude plus fine de la croissance de cette souche en milieu
liquide en présence de différentes concentrations en sel montre que
seule la concentration 2 16 g. 1"l de NaCl a un effet inhibiteur sur la
croissance de la souche (fig. 2). Comme cela a déja ét€ observé lors
de cultures de souches bactériennes tolérantes au sel (Kassem et al.,
1985), la croissance est méme plus importante lorsque le milieu est
enrichi avec 8 g. I'! de NaCl, alors que des cinétiques de croissance
identiques sont observées pour les souches se développant en
absence de sel ou en présence de 12 g. I'! de NaCl.

0,50

0,40

0,30

0,20

unités DO a 550 nm

0,10

0,00 ! J
0 5 10 15 20 25

Temps (jours)
| Figure 2
Cinétique de croissance de la souche ISRA 330 pour différentes
concentrations en sel. Cultures réalisées en milieu YEM liquide
et croissance évaluée par mesure de la densité optique (DO)
de la culture a 550 nm.
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Compaéititivité
de la souche ISRA 330

Afin de vérifier que, malgré la présence de souches de rhizobiums
natives du sol, la souche ISRA 330 est une des plus compétitives
pour coloniser les racines d’A. seyal, quelles que soient les condi-
tions salines du sol, nous avons réalisé des cultures avec inocu-
lation dans un sol non stérilisé. Pour diftérencier les nodules issus
de cette souche de ceux formés par les souches natives, les bacté-
ries de la souche ISRA 330 ont regu, par transformation génétique,
le géne GusA leur conférant une couleur bleue par révélation in
vitro en présence de X-Gluc. Apres 30 jours de culture dans
diverses conditions salines, il apparait que les racines d’A. seyal
développent des nodules dont le nombre par plante décroit en
fonction de la teneur en sel, & I’exception de la teneur a 8 g. 1!
(tabl. 2). La majorité de ces nodules est occupée par des rhizo-
biums transformés d’ISRA 330 dont le nombre évolue dans le
méme sens en fonction de la concentration en sel. Cependant, ces
nodules représentent toujours plus de 80 % des nodules totaux. Ce
résultat montre que la souche ISRA 330 est tres compétitive lors-
qu’elle est inoculée aux plantes en présence des souches natives
du sol.

Nombre de nodules par plante Pourcentage (%)
NaCl (g.I'") Total contenant contenant ISRA 330gusA
ISRA 330gusA souches indigénes / total
0 23 202 3b 87
8 28 243 4b 86
12 12 102 2b 83
16 9 g2 1° 89
I Tableau 2

Nombre et pourcentage de nodules d’Acacia seyal contenant

la souche de Rhizobium ISRA 330gusA en fonction de la teneur
en NaCl du sol. Moyennes de 5 répétitions. Dans chaque ligne,

les valeurs suivies d'une méme lettre ne sont pas significativement
différentes a p = 0,05 d’aprés le test de Newmann et Keuls.
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Effet de l'inoculation d’A. seyal
avec la souche ISRA 330

Leffet de la souche sur le développement des A. seyal associés a été
étudi€ par inoculation dans des sols stérilisés contenant des concen-
trations croissantes en NaCl. Tout d’abord, on peut noter que la pré-
sence de sel inhibe la formation de nodules sur des plantes témoins
mises au contact de la flore bactérienne contaminante (tabl. 3).
Dans ce cas, I'apparition de nodules n’est observée qu’en absence
de NaCl, et en faible quantité (2 mg par plante), ce qui tendrait a
montrer que les bactéries présentes sur la station expérimentale de
Bel-Air ne sont pas spécifiques & A. seyal. Par contre, une masse de
nodules 5,5 fois plus importante se développe sur les racines des
acacias inoculés avec la souche ISRA 330 en absence de sel. De
plus, chez les plantes inoculées, la nodulation est possible a toutes

NaCl Nodules ARAP ARAS
(g1 MS (mg) (nmol C,H,.h"1.plante ') (nmolC,H,.h"".mg1)
Témoin
20¢ 11,54 4,4¢
0,0 0 0
12 0,0 0 0
16 0,0 0 0
ISRA 330
0 11,02 95,52 10,40
8 4,0 be 48,20 13,730
12 1,7¢ 26,3¢ 16,62
16 1,1¢ 10,549 10,50
I Tableau 3

Effet de l'inoculation avec la souche ISRA 330 sur la fixation
symbiotique d'A. seyal. Lactivité fixatrice est évaluée par

la mesure de ractivité réductrice d’acétyléne par plante (ARAP)
ou par mg de matiére séche de nodules (ARAS) sur 4 plantes
ageées de 40 jours cultivées en serre dans des gaines contenant
2 kg de sol stérilisé et inoculées (ou non) avec la souche
1SRA330. Pour chaque colonne, les valeurs suivies

d'une méme lettre ne sont pas significativement différentes

au seuil de 5 % d'apres le test de Newmann et Keuls.
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les concentrations en sel, méme si la masse séche de nodules dimi-
nue en fonction de la teneur en NaCl (masse 10 fois moins impor-
tante 3 16 g. I'! par rapport au témoin). La mesure de I’activité
fixatrice par la technique ARA montre que les nodules développés
par la souche ISRA 330 sont plus effectifs, en absence de sel, que
ceux fournis par les souches contaminantes. En effet, cette activité,
qu’elle soit exprimée par plante (pour ’ensemble des nodules) ou
par mg de matiere seche de nodules, est supérieure dans les nodules
formés par la souche ISRA 330. Si la concentration en sel a un effet
négatif sur 1’activité exprimée par plante, elle a par contre un effet
positif aux faibles concentrations (8 et 12 g. I'!) sur I’activité expri-
mée en unité¢ de matiere séche de nodules, ce qui semble indiquer
que la souche est aussi effective, sinon plus, a ces concentrations en
sel qu’en absence. Ce résultat va dans le sens des observations faites
lors des études de cinétique de croissance de la souche ISRA 330 en
présence de différentes concentrations en sel.

En ce qui concerne la croissance des plantes, on peut noter que I’ino-
culation limite I’effet négatif du sel observé chez les témoins (tab. 4).

NaCl Hauteur MS % N N total
(g (cm) (mg) {(mg.plante')
Témoin
30,22 9152 2,4 21,78
15,7 ¢d 430 be 3,0 12,8 @b
12 15,7 ¢d 255 od 3,6 9,1b
16 g2e 2104 1,6 46°
ISRA 330
0 29,02 7428 2,6 19,1 8
8 2280 527 3,2 17,82
12 19,4 be 595 b 3,3 20,08
16 13,49 290 od 2,4 7,00
| Tableau 4

Effet de inoculation avec la souche ISRA 330 sur la croissance
des parties aériennes et la teneur en azote des plantes d'A. seyal.
Moyenne des hauteurs et des matiéres séches (MS) des parties
aériennes de 4 plantes aprés 40 jours de culture en gaine. Les
valeurs suivies d'une méme lettre ne sont pas significativement
différentes au seuil de 5 % d’aprés le test de Newmann et Keuls.



Diaw-GUENE, CAMPA, GUEYE — Sélection de souches de rhizobium d’Acacia seval tolérantes au sel ¥ 395

Ainsi, un apport de NaCl 4 8 g. I"! provoque une diminution des hau-
teurs de tiges et des masses séches des parties aériennes d’environ
50 % chez les témoins et 30 % chez les plantes mises en présence
de la souche ISRA330. L'effet le plus marqué est observé en pré-
sence de 12 g. I'! NaCl, ol la matiére séche des parties aériennes des
plantes inoculées représente 2,3 fois celle des plantes témoins.
Compte tenu de cette différence de croissance entre témoins et ino-
culés, on observe un effet positif de I’inoculation sur la teneur en
azote des plantes exprimée en mg d’azote par plante, alors qu’au-
cun effet significatif n’est noté sur cette teneur exprimée en pour-
centage.

Conclusion

Ces résultats montrent qu’il existe une diversité pour la tolérance
au sel des rhizobiums isolés d’Acacia seyal et que les souches iso-
lées des sols salés semblent plus aptes a tolérer des doses élevées
en sel dans le milieu que celles d’origine non saline. De plus, il
apparait que toutes ses souches tolérantes ne présentent pas la
méme effectivité pour A. seyal. La sélection de rhizobiums pour
une symbiose effective en milieu salin nécessite donc deux cri-
téres : tolérance du rhizobium au sel et effectivité du rhizobium en
présence de la plante-hdte. De méme, si I’on envisage de réintro-
duire dans un sol salé une espéce fixatrice d’azote en présence de
rhizobia sélectionnés tolérants au sel et effectifs pour I’espece, il
semble indispensable de controler qu’ils soient également compé-
titifs vis-a-vis des souches natives du méme sol. La souche ISRA
330 présente toutes ces caractéristiques pour A. seyal.

L’inoculation avec cette souche permet de contrebalancer I’effet
inhibiteur du sel sur la croissance et la fixation d’azote chez
A. seyal. La souche ISRA330 pourrait donc étre utilisée pour I’ino-
culation d’A. seyal en pépiniere dans le but de réhabiliter les zones
salées a Acacia seyal.
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§ Introduction

Comme toutes les plantes, les légumineuses sont attaquées par les
nématodes phytoparasites. Une synthése des nombreux travaux réali-
sés pour analyser les interactions entre la symbiose rhizobienne et les
nématodes phytophages a été effectuée par Huang (1987). L'effet
dépressif des attaques de nématodes se situerait & plusieurs niveaux :
en modifiant les exsudats racinaires, ces parasites peuvent influencer
négativement la survie des bactéries dans la rhizosphere et leur fixa-
tion sur les poils absorbants; ils peuvent également inhiber la nodu-
lation ; enfin, les nématodes perturbent la fixation de I’azote, suite &
une modification des activités enzymatiques nécessaires a ce proces-
sus. L’effet des parasites est alors comparable & une sénescence accé-
1érée du nodule.

Aucune recherche n’a portée sur les légumineuses du genre Aca-
cia. Or, dans les pays a climat sec, la plantation de ces arbres est
présentée comme une solution aux problemes de désertification,
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d’érosion et de baisse de fertilité, précisément grice a leur aptitude
a développer cette symbiose rhizobienne qui leur permet de sur-
vivre dans les sols les plus pauvres. Si des facteurs environnemen-
taux non contrdlables, comme les nématodes phytoparasites, sont
susceptibles de prévenir la mise en place de cette symbiose, le pro-
cessus de valorisation des sols pourrait étre remis en cause ou
retardé. L'incidence du parasite sur le développement de 1’arbre
lui-méme ne constitue d’ailleurs qu’un aspect du probleme. Si le
projet de reboisement vise a réhabiliter des terres destinées a
I"agriculture, il faut aussi s’assurer que ces Acacia ne vont pas fa-
voriser la prolifération de parasites qui pourraient provoquer des
dégats sur les cultures ultérieures.

C’est 1a raison pour laquelle I’incidence du facteur “nématodes phy-
toparasites” a été étudiée au Sénégal ol ces parasites sont particu-
lierement abondants.

Matériels et méthodes

Les résultats exposés font référence aux articles ol les matériels et
méthodes employés sont exposés dans le détail (Duponnois et al.,
1995; 1997a; 1997b).

Résultats

Les nématodes parasites des Acacia
au Séenéegal

Des échantillons de sol prélevés dans la rhizosphere de A. holoseri-
cea, A. tortilis, A. raddiana, A. senegal et Faidherbia albida ont
révélé la présence des genres de nématodes les plus fréquemment
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rencontrés sur les cultures : Meloidogyne, Pratylenchus, Helicoty-
lenchus, Tylenchorhynchus, Hoplolaimus et Scutellonema. Cepen-
dant, il est difficile d’affirmer que ces nématodes, notamment les
ectoparasites, sont bien inféodés aux Acacia, dans la mesure ou il
est rare, en saison humide, que I’arbre ne soit pas entouré d’herba-
cées sur lesquelles les nématodes peuvent éventuellement se nour-
rir. Dans ce cas, il est nécessaire de recourir aux expériences en
serre qui permettent de mettre en présence les nématodes et les aca-
cias. Une étude de ce type réalisée en 1994 (Kane, comm. pers), ten-
drait a prouver que Scutellonema cavenessi et Tylenchorhynchus
gladiolatus, c’est-a-dire les deux principales espéces parasites des
cultures céréaliéres, se reproduisent effectivement sur A. raddiana,
A. seyal et A. senegal.

Mécanisme de résistance des acacias
aux nématodes

Le développement des nématodes sur I’Acacia a été étudié avec les
nématodes a galles du genre Meloidogyne et trois especes d’aca-
cias : A. seyal, F. albida et A. holosericea, c’est-a-dire deux especes
africaines et une espéce australienne.

Multiplication

Le facteur de multiplication des nématodes varie avec la taille de
I'inoculum, I’dge de la plante au moment de Vinoculation et le
temps de contact entre le parasite et la plante, ce dernier paramétre
déterminant le nombre de générations potentielles.

Sur une durée de 105 jours (trois générations environ), apres ino-
culation de 150 juvéniles au stade cotylédons, le facteur de multi-
plication de M. mayaguensis sur A. holosericea s’éléve a 34,1,
alors qu’il n’est que de 14,4 sur A. seyal et de 3,3 sur F. albida. En
deux mois, mais avec un inoculum de 1000 juvéniles de M. java-
nica, il a atteint 94,8 sur A. holosericea, alors que sur une période
de presque 5 mois, il n’a pas dépassé 8,7 et 4,4 pour les deux autres
especes. Sur la base de ce critere, A. holosericea peut €tre consi-
déré comme un bon héte pour Meloidogyne alors que F. albida est
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un mauvais hdte, A. seyal occupant une position intermédiaire
(Duponnois et al., 1995).

Cependant, le facteur de multiplication est la résultante de plusieurs
étapes du cycle biologique du nématode : d’abord la pénétration des
juvéniles dans les racines, puis la formation des cellules géantes et
enfin le développement en adultes. Pour déterminer le mécanisme de
la “résistance”, nous avons étudié chacune de ces étapes.

Etude de Ia pénétration

Les plantules d’Acacia ont été inoculées avec 150 juvéniles de
M. mayaguensis a différents stades phénologiques : semis, cotylé-
dons, jeunes feuilles, et phyllodes pour A. holosericea. Dix jours
apres I’inoculation, les nématodes situés dans les tissus sont dénom-
brés selon la méthode de De Guiran (1967). Pour F. albida, le taux de
pénétration, c’est-a-dire le pourcentage d’individus qui ont pénétré
les racines par rapport au nombre de juvéniles inoculés, est trés
faible, ne dépassant pas 4 %, alors que pour A. seyal et A. holoseri-
cea, il peut atteindre 80 a 100 % (tabl.1). D’une maniére générale, le
taux de pénétration diminue avec I’dge de la plante.

Examen histopathologique

Cette étude a été réalisée avec Meloidogyne mayaguensis, espece la
plus virulente du genre au Sénégal. Les coupes histologiques mon-
trent que ces nématodes induisent toujours la formation de cellules
géantes caractéristiques dans les tissus racinaires des trois espéces
d’Acacia et I’apparition de galles (Duponnois et al., 1997a). Ces cri-
teres sont ceux qui permettent de reconnaitre une plante hote a
Meloidogyne. Autrement dit, Meloidogyne provoque dans les racines
d’Acacia la réaction tissulaire qui est a la base de son développement
en adulte (Lamberti et Taylor, 1979). Une couche externe de cellules
subéreuses ainsi que de nombreuses cellules a vacuoles de couleur
brune, caractéristique des cellules phénoliques, apparaissent unique-
ment sur les coupes de F. albida.

Développement en adultes

Apres s’étre fixés dans les tissus, les juvéniles de cette espéce par-
thénogénétique mitotique évoluent normalement en femelles sur
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une période d’environ un mois. Lorsque les conditions, notam-
ment alimentaires, sont mauvaises, ils peuvent évoluer en males
qui, contrairement aux femelles sont mobiles. Il est possible de
dénombrer les nématodes adultes et de calculer ainsi le taux de
développement, c’est-a-dire le pourcentage d’individus adultes par
rapport au nombre de juvéniles qui ont pénétré les racines (Cadet
et Memy, 1976). Pour F albida, le taux de développement ne
dépasse jamais 30 % et il diminue avec 1’4ge de la plante (tabl.1).
Pour A. seyal et A. holosericea, le taux de développement est rela-
tivement faible lorsque 1’inoculation intervient au stade semis. A
partir du stade cotylédon, la totalité des juvéniles parvient au stade
adulte. Le pourcentage de développement diminue, comme pour
F. albida, lorsque la plante est plus 4gée. Dans le cas de F. albida
et A. seyal, les miles apparaissent en proportion importante
(25 %), mais uniquement lorsque la plantule est attaquée au
moment du semis (Duponnois et al., 1997a).

Stade Paramétre (%) F. albida A. seyal A. holosericea®

Semis pénétration 4 79 47
développement 28 26 9
males 25 23

Cotylédons pénétration 2 11 99
développement 10 1380 91
maéles 0 4 2

Jeunes feuilles pénétration 0 5 15
développement 0 31 116
méles 0 1 5

Phyllodes® pénétration 17
développement 63
maéles 2

2 Espéce comportant des phyllodes.
b | e pourcentage calculé peut dépasser 100 % car ces paramétres sont estimés sur des séries différentes.
¢ Présentes uniquement sur A. holosericea

I Tableau 1
Comparaison des pourcentages de pénétration,
de développement en adultes de M. mayaguensis
sur 3 espéces d'Acacia (Inoculum 150 J2).
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Influence des nématodes sur la symbiose
rhizobienne fixatrice d’azote

Plusieurs expériences ont été réalisées avec diverses espéces
d’Acacia et des inoculums croissants de nématodes variant dans des
proportions de 1 a 10, en présence de plantes témoins non infestées.
Les nématodes sont apportés lorsque les plantules ont entre 6 et
8 semaines. L’inoculation des rhizobium n’est pas contrdlée, elle se
produit naturellement et systématiquement, au Sénégal, dans nos
conditions de culture sous abri (Dreyfus, comm. pers). Les résultats
obtenus, dans nos conditions expérimentales (fig.1), permettent
cependant de classer les Acacia en 4 catégories, en fonction de I'ef-
fet des nématodes sur la nodulation :

« Effet inhibiteur : A. holosericea, A. mangium, A. seyal, A. nilotica;
* Peu d’effet : A. sclerosperma, A. trachycarpa et A. lysipholia;
« Effet stimulateur : F. albida, A. senegal et A. raddiana;

Nombre de nodules. plante -1
{Nodules plants infestés - nodules plants non infestés)

v o o ) o 0
- - bt o ') - — 139 o~

D A. nilotica
|—_'___" A. seyal
:' A. mangivm
] A holosericea

A. sclerosperma [] 1 Figure 1

Influence
des nématodes
sur la nodulation

A. trachycarpa []

,,,,,,, I f;ijiP_hciia_ o des différentes
. abid | A

A. senegel i:| En?:g?;e:gribre
peeeD e
A it et
A. hilliana i toutes expériences

confondues.
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« Effet inducteur, Cette quatriéme catégorie regroupe les deux es-
peces d’Acacia qui, dans le cadre de 1’expérience, n’ont pas nodulé
naturellement en absence de nématodes : A. tumida et A. hilliana.

Influence des nématodes
sur le développement végétatif des Acacia

Taux de mortalité

Tous les plants d’A. holosericea inoculés au semis et au stade coty-
1édons meurent trés rapidement (tabl. 2). Cing pour cent disparais-
sent encore lorsque ’intervention intervient au stade jeunes feuilles.
A ’opposé, aucun F. albida ne dépérit en présence de nématodes.
A. seyal occupe une position intermédiaire, la mortalité des plants
infestés n’est que de 30 % au stade semis et 6 % au stade cotylédons
(Duponnois et al., 1997a).

Stade F. albida A. seyal A. holosericea

Semis 0 . 30 100
Cotylédons 0 6 100
Jeunes feuilles 0 0 5

Phyllodes 0

I Tableau 2
Evolution du taux de mortalité (%) des 3 espéces d’'Acacia
en fonction du stade phénologique du plant au moment
de l'inoculation des nématodes (Inoculum 150 J2).

Incidence des nématodes sur la croissance des Acacia

Dans les expériences précédentes, plusieurs parametres végétatifs
ont été mesurés : hauteur, biomasse aérienne et biomasse racinaire
(tabl. 3). Comme elles correspondent a des durées et des séries
d’inoculum variables, les données ont été pondérées par rapport au
témoin et analysées avec les résultats nématologiques exprimés en
nombre de juvéniles par g de biomasse aérienne et par g de bio-
masse racinaire, puis traitées au moyen d’une analyse factorielle
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Espéce Durée Inoculum Hauteur Biomasse Biomasse J2/BR J2/BA
aérienne  racinaire

A. holosericea 7 1 81 74 92 377 232
5 78 56 97 517 392
10 57 42 74 103 110
A. seyal 7 1 73 80 46 6 8
5 66 62 43 26 22
10 64 51 46 56 53
A. trachycarpa 10 1 104 116 139 4 1
10 5 104 104 151 1 0
10 10 97 106 156 6 3
A. sclerocarpa 10 1 89 80 95 16 4
10 5 79 71 78 10 2
10 10 86 89 96 6 1
A. tumida 10 1 95 101 48 0 0
10 5 98 131 79 0 0
10 10 115 211 84 8 2
A. hilliana 10 1 113 147 64 114 39
10 5 103 92 59 129 40
10 10 115 153 122 93 60
A. holosericea 10 1 85 60 64 14 5
10 5 83 45 69 44 15
10 10 68 37 56 25 7
A. mangium 10 1 114 145 195 22 16
10 5 93 83 121 88 40
10 10 104 108 160 34 20
A. lysipholia 10 1 109 127 84 0 0

10 5 75 55 45 13
10 10 95 127 96 0 o]
F. albida 19 1 116 189 108 1 3
19 5 127 242 99 1 2

19 10 111 156 94 0

I Tableau 3

Influence des nématodes sur le développement végétatif

des Acacia et sur la multiplication des nématodes exprimés en

pour cent du témoin. (Durée : durée de I'expérience en semaines;
Inoculum : exprimé en taille relative) IG : indice de galle; J2 juveniles
de Meloidogyne ; BA : biomasse aérienne; BR : biomasse racinaire).
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Espéce Durée Inoculum Hauteur Biomasse Biomasse J2/BR J2/BA
aérienne  racinaire

A. senegal - 19 1 111 272 127 0 0
19 5 106 234 107 1 1
19 10 109 227 93 0 0

A. raddiana 19 1 133 324 77 16 11
19 5 131 281 62 5 5
19 10 124 257 82 16 14

A. nilotica 19 1 162 625 45 52 6
19 5 128 317 37 39 19
19 10 125 314 34 20 8

A. mangium 19 1 87 92 26 51 39
19 5 90 113 27 55 44
19 10 86 109 24 45 39

I Tableau 3 (suite et fin).

des correspondances (Duponnois et al., 1997b). Le premier facteur
décrit I’essentiel de la variabilité contenue dans le tableau {(environ
70 %). 11 oppose les variables relatives aux populations de néma-
todes aux variables relatives a la croissance de la plante (hauteur et
biomasse aérienne) (fig. 2). Les points correspondant aux valeurs
factorielles obtenues pour les trois niveaux d’inoculation ont été
projetés le long de ce facteur, sous forme de courbes de Gauss pour
chaque espéce d’Acacia. La largeur de la courbe donne une indica-
tion sur la variabilité des résultats. Les Acacia se répartissent de la
gauche vers la droite selon un gradient décroissant d’infestation en
nématodes et un gradient croissant en développement végétatif.
A. holosericea, A. hilliana, A. mangium, A. seyal et A nilotica sont
les plus infestés et ceux qui poussent le moins bien, alors
qu’A. fumida, A. lysipholia, A. albida, A. trachycarpa et A. senegal
sont les plus résistants et ceux qui se développent le mieux. Les
réponses végétatives sont plus hétérogenes lorsque les Acacia sont
tres sensibles. Mais, pour la plupart des espéces, la réaction de la
plante a un faible nombre de nématodes est souvent peu différente
de celle obtenue avec un inoculum tres fort (fig. 3).
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Inoculums faibles ( 100, 500, 1000 J2)
Développement des nématodes TRA
Développement végétalif
SCL
HI
L HOL
MAN

SEN

Inoculums forts (1000, 5000, 10000 J2)

HOL
A

I Figure 2
Répartition des espéces d'Acacia selon leur niveau de résistance
aux nématodes et selon les séries d'inoculum. Chaque espéce
d'Acacia est représentée par une courbe de Gauss qui prend
en compte la variabilité de la réponse pour les trois niveaux
d'inoculums. (ALB : £ albida, HIL : A. hilliana, HOL : A. holosericea,
LYS : A. lysipholia, MAN : A. mangium, NIL : A. nilotica, RAD :
A. raddiana, SCL : A. sclerosperma, SEN : A. senegal, SEY :
A. seyal, TRA : A. trachycarpa, TUM : A. tumida) .
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A F2
Qosse aérienne
Nématodes Lo
+
NIL

I Figure 3

Répartition des différentes espéces d'Acacia en fonction de leur
réponse végétative et de leur aptitude & multiplier les nématodes.
Les points correspondant & chaque espéce végétale ont été
regroupés dans une ellipse. (ALB : F. albida, HIL : A, hilliana,

HOL : A. holosericea, LYS : A. lysipholia, MAN : A. mangium,

NIL : A. nilotica, RAD : A. raddiana, SCL : A. sclerosperma, SEN :
A. senegal, SEY : A. seyal, TRA : A. trachycarpa, TUM : A. tumida).

Discussion

L’étude histopathologique révele que les Acacia étudiés, y compris
F. albida sur lequel Meloidogyne ne se multiplie pratiquement pas,
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présentent les caractéristiques génétiques d’une plante hote
(Duponnois et al., 1997a). Lorsqu’un juvénile réussit a pénétrer dans
les racines, il est capable d’induire la formation de cellules géantes
(de Guiran et Netscher, 1970). D’apres ces résultats, il semble que la
résistance de F. albida s’exerce au niveau de la pénétration des néma-
todes dans les racines. Dans 1’état actuel de nos connaissances, il n’est
pas possible de savoir si la faible pénétration de parasites dans les
racines de F. albida ne provient pas simplement d’un défaut d’attrac-
tion des nématodes par les exsudats racinaires. Cependant, la présence
d’une assise de cellules corticales subéreuses difficile a traverser, et de
vacuoles phénoliques toxiques pour les nématodes (Mateille, 1994),
dont I’existence pourrait résulter d’une réaction de la plante a la pré-
sence des parasites, laissent penser qu'il pourrait s’ agir a 1a fois d’une
résistance mécanique et d’une résistance physiologique. D’ailleurs, le
fait que la plupart des Acacia réagissent plus a la présence des néma-
todes qu’a I'importance de l'inoculum renforce cette hypothese
(Duponnois et al., 1997b).

Pour A. seyal et A. holosericea, aucun signe caractéristique de résis-
tance n’est apparu au moment ol les observations ont été faites. Ce
dispositif se met probablement en place plus tardivement, comme
I’indique la diminution progressive du taux de pénétration au fur et
a mesure que la plantule se développe.

Pour une espece parthénogénétique comme M. mayaguensis, |’ ap-
parition de males résulte d'une déficience alimentaire, induite par
exemple par un surpeuplement dans les tissus végétaux (Taylor et
Sasser, 1978). Ce phénomeéne pourrait expliquer que le quart des
adultes soient des males lorsque A. seyal est inoculé au semis. Dans
ce cas, la racine séminale héberge plus d’une centaine de juvéniles.
Cette proportion de méles aurait certainement été plus importante si
les plantules ne dépérissaient pas avant que les nématodes aient pu
accomplir leur cycle complet de développement. Le méme phéno-
meéne de mortalité des plants explique le tres faible développement
en adultes observé pour A. holosericea.

Cependant, un déficit du développement en adultes apparait pour
des plants inoculés au stade jeunes feuilles ou phyllodes, qui ont
pourtant un systéme racinaire bien développé. Il peut s’agir soit
d’un probléme technique de repérage des nématodes dans des tissus
lignifiés, soit d’une disparition réelle des femelles si, par exemple,
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la rigidité des tissus est telle qu’ils ne se déforment pas suffisam-
ment pour permettre le développement physique de la femelle. A
trois semaines, un calcul simple permet de constater que celle-ci
occupe un volume environ 500 fois plus grand que le juvénile !

La classification des Acacia en espéces tolérantes, résistantes ou
sensibles, sur la base de la réponse végétative de la plante en pré-
sence des nématodes, est plus délicate pour les légumineuses que
pour les autres plantes, en raison de I’interférence avec la symbiose
rhizobienne. L’impact des nématodes sur le développement de la
plante est la résultante de deux effets antagonistes : I’effet dépressif
provoqué par la destruction mécanique des racines qui ne permet
plus a la plante de s’alimenter normalement, par exemple en eau, et
I’effet stimulant résultant de la symbiose rhizobienne, affectée ou
non par les parasites. Une espece résistante peut paraitre sensible si
I’attaque des parasites inhibe seulement la nodulation. Une espéce
sensible peut paraitre résistante si |’attaque des parasites stimule ou
déclenche la nodulation. 1 arbre parasité se développe alors beau-
coup mieux que celui qui ne I’est pas. Il s’agit apparemment d’une
symbiose a trois partenaires, dont 1’un est un parasite.

Le cas le plus remarquable est apporté par A. tumida et A. hilliana
qui ne nodulent pas dans nos conditions expérimentales, sauf en pré-
sence des nématodes. Les parasites provoquent alors une stimulation
de croissance qui se traduit par une augmentation de la biomasse
aérienne de respectivement 170 et 130 % par rapport au témoin non
inoculé (Duponnois et al., 1997a). Rapporté a la masse de nodule,
ceci permet de calculer un rendement, qui traduit éventuellement
I'efficacité de la souche de rhizobium. Dans notre expérience, c’est
pratiquement le méme pour les deux especes végétales : respective-
ment 88 et 98 mg de matiere végétale aérienne séche par mg de
nodules (biomasse séche).

5
4

. Conclusion

Les conséquences de I’action pathogeéne des nématodes sur les
Acacia vont dépendre de I’utilisation qui sera faite des arbres. En
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pépiniere, les arbustes sont généralement élevés dans de la terre non
stérilisée prélevée a proximité des habitations, ol sévissent les
nématodes a galles inféodés notamment aux cultures maraichéres.
Les especes les plus sensibles comme A. holosericea ou A. seyal
peuvent ne pas résister a ces attaques de nématodes. En revanche,
les especes d’Acacia rendues tolérantes par la symbiose rhizobienne
se développeront (A. hilliana par exemple), mais leur transfert dans
les zones a reboiser peut avoir des conséquences graves, si ces sols
sont ensuite destinés a 1’agriculture. Les nématodes phytoparasites
introduits par les plants peuvent empécher la valorisation, par les
cultures, de I’enrichissement du sol induit par les arbres.

Dans le cas de cultures associées, la tolérance ou la résistance des
arbres, c’est-a-dire leur aptitude & multiplier des nématodes sans en
souffrir, n’est paradoxalement pas forcément négative, méme s’ils
servent de “réservoir d’infestation”. Dans des syst¢mes de culture
intensifs comme le maraichage, cette propriété pourrait étre exploi-
tée pour maintenir dans le sol, pendant la période d’interculture, un
niveau suffisant en organismes antagonistes des nématodes, suscep-
tibles d’agir dés la plantation de la culture. Cependant, les meilleurs
candidats pour la réhabilitation agronomique et biologique des sols
restent les acacias résistants et dont la nodulation est stimulée par la
présence des nématodes, comme A. albida, A. senegal, A. trachy-
carpa, A. lysipholia ou A. tumida.
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« Introduction

Deux types principaux de microorganismes peuvent intervenir
dans les processus d’absorption de 1’azote et du phosphore par la
plante : les bactéries symbiotiques fixatrices d’azote (Rhizobium,
Bradyrhizobium) et les champignons mycorhiziens (endomycorhi-
ziens et ectomycorhiziens).

Dans le sud du Sahara, ou les problémes de déforestation et de
désertification sont particulierement graves, la recherche d’especes
nouvelles en vue de leur introduction constitue un facteur important
dans 1’amélioration des reboisements. Dans ce cadre, de nom-
breuses especes d’acacias australiens ont été testées. La réussite des
introductions est cependant conditionnée d’une part par la présence
d’une microflore symbiotique indigéne compatible avec 1’essence
exotique et, d’autre part, par la sensibilité de ces especes ligneuses
aux pathogeénes présents dans les zones de reboisement.
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Les nématodes phytoparasites, particulierement ceux du genre
Meloidogyne (Netscher, 1970), provoquent des dégits importants
sur le plan agronomique. Ces nématodes sont ubiquistes et poly-
phages (De Guiran et Netscher, 1970). Le genre regroupe une cin-
quantaine d’especes observées dans toutes les régions et sous tous
les climats (Sasser et Carter, 1985). Il existe 3 espéces majeures
dans les zones tropicales et subtropicales : M. javanica, M. inco-
gnita et M. arenaria (Prot, 1984).

Si différentes données concernant la présence de Meloidogyne sur
certains acacias australiens sont disponibles (Duponnois et al.,
1997), toutefois, la qualité d’hote des Acacia pour ce nématode est
largement ignorée. Une étude visant a classer les acacias australiens
en fonction de leur tolérance et de leur sensibilité a M. javanica a
été réalisée (Duponnois et al., 1997). Leur sensibilité au nématode
différe selon I’espece : A. sclerosperma, A. hilliana, A. holosericea
et A. mangium sont sensibles alors qu’A. trachycarpa, A. tumida et
A. lysiphloia le sont peu. Leur tolérance est aussi variable :
A. sclerosperma, A. hilliana, A. mangium, A. trachycarpa et A. lysi-
phloia sont tolérants envers M. javanica, alors que le développe-
ment d’A. holosericea est significativement inhibé, au contraire
d’A. tumida dont la croissance est stimulée.

A. holosericea apparaissant comme une espece trés vulnérable vis-
a-vis du nématode a galles, nous avons choisi cette essence comme
modele biologique pour 1’étude de I'impact du nématode sur la
symbiose fixatrice d’azote et de I’effet des champignons mycorhi-
ziens sur cette relation pathogénique.

Matériels et méthodes

Effet de M. javanica sur la symbiose fixatrice
d’azote avec A. holosericea

Des plants d’A. holosericea ont été mis en culture dans des tubes de
300 ml, remplis par du sol stérilisé. Au moment des semis, diffé-
rentes souches bactériennes ont €té inoculées. Aprés un mois de



DUPONNOIS, et al. — Interactions entre les symbioses bactériennes et fongiques et les nématodes i galles 'V 415

culture en serre, la moitié des plants inoculés par une souche bacté-
rienne donnée a été inoculée par M. javanica a raison de 1000 juvé-
niles par plant. Deux mois apres, les plants ont été dépotés et la
biomasse aérienne ainsi que la teneur en azote des parties aériennes
ont été mesurées. Les résultats sont exprimés en % des valeurs obte-
nues avec les plants non inoculés.

Interaction M. javanica / Endomycorhize/
A. holosericea

Le champignon endomycorhizien utilisé est Glomus sp. Il a été mul-
tipli€ sur du sorgho dans des pots de deux litres remplis de sol auto-
clavé et placés dans une serre a température ambiante. Au bout de
douze semaines, les plants sont arrachés et les systémes racinaires,
soigneusement lavés a 1’eau du robinet, sont coupés en fragments de
1 a 2 cm. Des échantillons de racines mycorhizées de 1 gramme
(poids frais) sont ensuite inoculés au moment du repiquage des
jeunes plantules d’A. holosericea. Les témoins sont constitués
d’A. holosericea mis en culture en présence de fragments racinaires
non mycorhizés. Aprés un mois de croissance, les plants sont ino-
culés par des juvéniles de M. javanica a raison de 3000 J2 par plant.
Au bout d’un mois et demi de confrontation, les plants sont arrachés
et différents paramétres sont mesurés : le taux de mycorhization par
la technique de Kormanik et Mc Graw (1984), le taux de multipli-
cation du nématode et le développement végétatif de la plante.

Interaction M. javanica / Ectomycorhize/
A. holosericea

La premiere étape a eu pour but de constituer une collection de
champignons ectomycorhiziens appartenant au genre Pisolithus.
Des carpophores ont été collectés au Sénégal et le mycélium a été
mis en culture pure. Trente souches ont été ainsi obtenues, dont 24
isolées sous Eucalyptus camaldulensis. Les 6 autres provenaient de
Melaleuca leucodendron, Melaleuca sp., Casuarina equisetifolia,
Acacia auriculiformis, A. holosericea et A. mangium.
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Ces souches ont ensuite été testées pour leur aptitude 2 mycorhizer
de jeunes plants d’A. holosericea en utilisant la technique
“Sandwich” en conditions axéniques (Chilvers et al., 1986). Les
exsudats fongiques de 35 souches ont été recueillis par congélation
et décongélation successives. Des ccufs de Meloidogyne ont été
désinfectés a 1’eau de javel (20 %, 2 mn) et rincés a I’cau distillée
sous une hotte a flux laminaire. Une fraction (100 ul) de cette pré-
paration a été immergée dans 100 pl d’exsudat. Aprés ajout de 2 ml
d’eau distillée, I’ensemble a été mis a incuber dans une étuve a
25 °C pendant 24 heures. Chaque traitement comprend 5 répéti-
tions. Les ceufs ont été ensuite colorés au Bleu de Meldola (0,10 %)
afin de distinguer les ceufs morts des ceufs vivants. La concentration
phénolique de chaque souche a ét€ préalablement déterminée par la
technique de Marigo (1973).

. Résultats et discussion

Effet de M. javanica sur la symbiose fixatrice
d’azote avec A. holosericea

L’inoculation des plants par des souches bactériennes n’a pas empé-
ché la pénétration et le développement des juvéniles a I'intérieur des
racines. En effet, des galles caractéristiques ont été observées chez
tous les plants inoculés par le nématode avec ou sans souche bacté-
rienne. Par contre, les effets stimulants des souches bactériennes (en
particulier des isolats de Bradyrhizobium) ont ét€ réprimés lorsque
M. javanica a été inoculé (tabl. 1). Parfois, des nécroses importantes
ont été observées, entrafnant soit une perte de biomasse soit la mort
systématique des plants.

La symbiose mycorhizienne
La symbiose mycorhizienne est un phénomene général chez la plu-

part des végétaux terrestres (Harley et Harley, 1991). Ce type de
symbiose améliore en particulier la nutrition phosphatée et azotée
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Isolat Genre Hote Origine Inoculation M. javanica
Sans Avec
BM N BM N
ORS 117  Bradyrhizobium A. albida  Nord Sénégal 62,0 19,0 -56,7 -30.8
ORS 166 = Bradyrhizobium A. albida Casamance 151,6 64,9 55 19,1
ORS 170  Bradyrhizobium  A. albida Casamance 142,6 nd 55,2 37,3
ORS 180  Bradyrhizobium A. albida  Nord Sénégal 43,8 6,4 - 34,0 -4.2
ORS 188  Bradyrhizobium A. albida  Nord Sénégal 161,6 nd 5,3 10,6
ORS 191  Bradyrhizobium A. albida  Nord Sénégal 160,3 43,6 8,3 0,0
ORS 1001 Rhizobium nd Nord Sénégal 58,0 3,2 - 46,7 6,3
ORS 1009 Rhizobium A. laeta  Nord Sénégal 2,7 254 -63,0 -431
ORS 1016 Rhizobium A. laeta  Nord Sénégal 14,2 1,0 - 64,1 13,8
ORS 1020 Rhizobium  A.senegal Sud Sénégal 85,1 0,0 -459  -337
ORS 1030 Rhizobium A. senegal Dakar -15,5 -18,3 -71,2 -50,8
ORS 1035 Rhizobium A. senegal  Niange Dieri 648 -28,2 -304 -394
ORS 1036 Rhizobium A. senegal  Niange Dieri 163,1 68,1 34 8,5
ORS 1040 Rhizobium A. senegal  Thiatal Gotal 29,9 -12,1 -526 -254
ORS 1047 Rhizobium A. horrida Dakar -5,8 4,9 -618 -475
ORS 1057 Rhizobium  A. mollissima Dakar 15,5 2,1 -59,3 -13,8
ORS 1071 Rhizobium A. senegal Djokoul -162 -10,4 -66,6 -33,1
ORS 1073 Rhizobium A. senegal Djokoul 49,7 47,8 - 62,8 4,2

nd : non déterminé

1 Tableau 1
Effet de Meloidogyne javanica sur 1a symbiose fixatrice d'azote
entre Acacia holosericea et plusieurs souches de Rhizobium
et Bradyrhizobium. BM : Biomasse aérienne. N : teneur en azote.
Ces deux parameétres sont exprimés en % des valeurs
des traitements témoins non inoculés avec les bactéries.

(Tinker, 1984). Elle stimule aussi la fixation symbiotique de 1’azote
(Linderman et Paulitz, 1990). Ces symbiotes fongiques peuvent
aussi améliorer la tolérance de la plante a différentes pathologies ou
avoir un effet toxique contre le microorganisme pathogéne
(Rosendahl et Rosendahl, 1990). Des informations trés fragmen-
taires sont disponibles concernant 1’état mycorhizien des acacias
(Warcup, 1980; Reddell et Warren, 1986; Le Tacon et al., 1989).
Celles-ci ne concernent que 4 % des especes connues. Parmi ces
dernieres, 68 % sont a MVA (Mycorhize a Vésicules et a
Arbuscules), 22 % a ECM (Ectomycorhize) et 10 % possédent la
double symbiose. Les champignons endomycorhiziens ont été par-
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Biomasse aérienne
(mg de matiére séche. plante

N

800

400

200

ticuliérement étudiés sur A. holosericea. Ba et al. (1996) ont inven-
torié les Glomales associ€s a cette espece d’Acacia au Burkina
Faso. Différentes expériences ont montré que les champignons
endomycorhiziens pouvaient stimuler la croissance de la plante hote
mais aussi améliorer la nutrition minérale de la plante en particulier
au niveau du phosphore mais aussi au niveau de la fixation symbio-
tique de I’azote (Guissou, 1994 ; Comet et Diem, 1982).

En ce qui concerne les ectomycorhizes, les données de la littérature
montrent que de nombreuses espéces d’Acacia australiens peuvent
contracter une symbiose de type ectomycorhizien (Warcup, 1980;
Ducousso, 1990). Mais, contrairement aux champignons endomyco-
rhiziens, I’ importance des ectomycorhizes sur la croissance d’A. holo-
sericea n’a pas été mise en évidence (Reddell et Warren, 1986).

Interactions Meloidogyne javanica | endomycorhize /
A. holosericea

Nous avons montré que le champignon endomycorhizien Glomus
sp. stimule la croissance des plants et améliore Ia tolérance des
plants a I’effet pathogéne de M. javanica ou M. mayaguensis (fig.1).
De plus, il est apparu que lorsque la mycorhize avait atteint son

avec Glomus sp. 4 800

sans Glomus sp.

0 100 250 2000 0 100 250 2000

Nombre de juvéniles inoculés par plant

I Figure 1
Effet d'un champignon endomycorhizien Glomus sp. sur la biomasse
aérienne (mg matiére séche) de plant de A. holosericea inoculé
ou non par M. mayaguensis.
* : significativement différent par rapport au témoin d'apres l'analyse
de variance a un facteur controlé (P< 0,05).
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stade ultime de développement (présence de spores autour des
racines), 'infection par le nématode était trés réduite (4000 juvé-
niles issus des racines sans spores contre 90 issus des racines avec
spores). En conséquence, lorsque les relations symbiotiques entre la
plante et le champignon endomycorhizien se sont bien développées,
cet organe a une action antagoniste contre le nématode phytopara-
site.

Interactions Meloidogyne javanica/ ectomycorhize /
A. holosericea

Lors de I’établissement de ce type de symbiose, un manchon mycé-
lien (e manteau) se forme autour de la racine courte. Cette structure
pourrait constituer une barriére contre la pénétration du nématode.
Certains champignons ectomycorhiziens (Pisolithus tinctorius,
Paxillus involutus) produisent de grandes quantités de substances
phénoliques lorsqu’ils sont cultivés en culture pure (Duponnois et
Garbaye, 1990) qui pourraient étre toxiques pour ces nématodes.
Des études anatomiques et histochimiques ont démontré que les
ectomycorhizes provoquent également une accumulation de com-
posés phénoliques dans les cellules corticales (Malajczuk et al.,
1984) qui pourraient avoir une incidence sur le développement des
nématodes dans les racines. Enfin, il a été montré que les ectomy-
corhizes provoquent des modifications qualitatives et quantitatives
des exsudats racinaires (Rambelli, 1973). Cette faculté serait sus-
ceptible de perturber les mécanismes d’attraction du nématode vers
la plante.

Pour toutes ces raisons, un programme d’étude a été élaboré pour
connaitre I'impact de champignons ectomycorhiziens du genre
Pisolithus (communément observé au Sénégal) contre le nématode
M. javanica. Trois isolats fongiques se sont avérés compatibles avec
A. holosericea. D’autre part, il a été montré que deux d’entre eux
produisent des substances toxiques pour la capacité des ceufs a
éclore. Enfin, ces champignons inhibent la pénétration des juvéniles
dans les racines (Senghor et Duponnois, 1996). Les travaux actuels
visent maintenant a montrer I’effet de ces champignons sur le cycle
de développement de M. javanica.
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Fey

- Conclusion

TR

Ces travaux montrent que |’introduction d’essences forestiéres exo-
tiques est a manipuler avec précautions en particulier vis-a-vis de
certains pathogeénes indigénes. Le choix de ’arbre doit se faire de
maniére intégrée, en prenant en compte de multiples paramétres, et
en ne se limitant pas aux qualités intrinseéques de ’essence fores-
tiere choisie. En foresterie tropicale, les arbres du genre Acacia ont
&té plus particulierement €tudiés car ils montrent une résistance a la
sécheresse et aussi, grice a la symbiose fixatrice d’azote, ils peu-
vent se développer dans des sols carencés en azote. Toutefois,
comme les nématodes du genre Meloidogyne inhibent de fagon
spectaculaire cette symbiose, il ne suffit pas de disposer d’un couple
arbre-bactérie fixatrice d’azote performant, mais aussi d’une espece
ligneuse résistante a ce nématode. Dans le cas contraire, il sera
nécessaire de doter 1’arbre de microorganismes antagonistes de ces
nématodes préalablement sélectionnés, comme les champignons
mycorhiziens.
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Introduction

Les mycorhizes vésiculaires arbusculaires (MVA) sont des associa-
tions symbiotiques entre les racines des plantes cultivées ou non et
les filaments mycéliens des champignons Zygomycetes de 1’ordre
des Glomales. Les Glomales peuvent conquérir des sites écolo-
giques trés contrastés, allant des zones humides aux zones seches,
probablement 2 cause de leur biotrophie obligatoire. Cette associa-
tion mutualiste permet, dans des conditions favorables de culture,
un développement optimal des partenaires symbiotiques. Ainsi, la
symbiose joue-t’elle un rble important dans la restauration des sols
dégradés, dans I'alimentation hydrique et la prophylaxie des plantes
contre les agents pathogénes (Strullu et al., 1991; Diop, 1996).
Hétérotrophes, ces micro-organismes telluriques tirent de la plante
hote les ressources énergétiques et carbonées dont ils ont besoin
pour accomplir leur cycle biologique (germination, croissance,
reproduction.).
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Dans les régions sahéliennes d’Afrique, les effets de la sécheresse
et de la surexploitation des ressources végétales ont abouti 4 une
fragilisation et a un appauvrissement des sols. La dégradation du
couvert végétal pour des usages domestiques affecte les champi-
gnons arbusculaires. De plus, I'apport d’intrants chimiques dans
une agriculture destinée a nourrir une population a forte croissance
démographique se fait le plus souvent en 1’absence d’étude d’im-
pact sur les micro-organismes associés (Baylis, 1975). II est pour-
tant admis que l'optimum de développement des champignons
symbiotiques se situe dans les sols déficients en phosphore, azote,
potassium, conditions caractéristiques des régions sahéliennes. Il
est par conséquent important de prendre en considération les cham-
pignons mycorhiziens pour un meilleur équilibre des terres.

Au Sénégal, I’étude de la biodiversité des Glomales reste le parent
pauvre de I’écologie microbienne. La valeur agronomique relative
des isolats indigénes est inconnue. Les travaux sur la mycorhiza-
tion ont longtemps été réalisés avec des Glomales d’origine tempé-
rée. L’étude taxonomique est encore un goulot d’étranglement du
fait de leur biotrophie obligatoire. Elle se fait sur des spores multi-
nucléées qui se forment de maniere asynchrone durant leur cycle de
développement (Strullu et al., 1997). Les critéres taxonomiques en
vigueur (couleur des spores ou sporocarpes, taille et nombre de
membranes des spores, forme de rattachement de 1’hyphe) discri-
minent plusieurs Zygomyceétes symbiotiques. D’aprés Morton et
Benny (1990), I’ordre des Glomales est subdivisé en deux sous-
ordres, celui des Glominae (avec les familles des Glomaceae et des
Acaulosporaceae) et celui des Gigasporinae (avec la famille des
Gigasporaceae).

Le caractére symbiotique obligatoire des champignons MVA rend
difficile leur identification par des critéres uniquement morpholo-
giques. En complément, des études de caractérisation moléculaire
sont effectuées pour analyser la variabilité génétique des Glomales.
Le principe de I’approche moléculaire de détection et d’identifica-
tion est basé sur I’amplification in vitro de I’ADN de régions
variables du génome. Parmi les régions utilisables en taxonomie
moléculaire, 'unité de transcription des ARN ribosomiques est
celle qui a retenu le plus I"attention des taxonomistes moléculaires.
Cette unité de transcription, répétée de nombreuses fois dans le
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génome, est constituée par les génes codant les ARN 18§, 258 et
5,8S et par une région ITS (internal transcribed spacer) transcrite
éliminée lors de la maturation des ARN ribosomiques. Les régions
ITS amplifiées présentent des polymorphismes de séquences per-
mettant de détecter les variabilités génétiques des champignons, en
particulier des champignons ectomycorhiziens (Gardes et al.,
1991 1993 ; Henrion et al., 1994). L’ utilisation d’amorces univer-
selles pour étudier le polymorphisme des régions ITS présente
néanmoins un risque d’amplifications parasites, ce qui explique
probablement le peu d’études moléculaires réalisées a ce jour pour
cette région chez les champignons MVA. Des amorces spécifiques
ont été surtout utilisées pour étudier une partie du génome de ces
microsymbiotes (Simon e al., 1992). Cependant, le taux de varia-
bilité relativement faible de cette région peut étre un obstacle pour
une identification fine des champignons MVA a I'aide de tech-
niques simples.

Dans cette étude, nous avons d’abord caractérisé morphologiquement
les Glomales du Sénégal associés a A. albida, préservé la qualité de
I’incoculum selon une méthode de culture continue monoxénique et
finalement montré que, sous certaines conditions, I’amplification des
régions ITS est un outil valable pour la caractérisation de champi-
gnons MVA cultivés in vitro et en serre.

. Matériels et méthodes

Dynamique saisonniere des Glomales
au Sénégal

La dynamique de la population de Glomales est étudiée en saison
humide et séche dans les parcs a A. albida. Des prélevements de sols
et de racines fraiches sont effectués dans deux localités de la zone
sahélienne (Diokoul et Louga) et dans deux autres de la zone sou-
dano-guinéenne (Djinaki et Kabrousse). Pour chaque site, la distribu-
tion horizontale est suivie grice a des prélevements a 2 metres de la
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rhizosphere de 15 arbres, et la distribution verticale grice a des
forages effectués a 10 m d’un arbre adulte. Le systéme racinaire pivo-
tant de ’arbre descend jusqu’au niveau des nappes phréatiques situées
entre 1,50 et 4,50 m dans les localités soudano-guinéennes et entre
16,50 et 35 m dans les sahéliennes. Le nombre total de spores pour
100 g de sol est évalué par comptage sous la loupe binoculaire aprés
tamisage humide. La viabilité des spores est estimée en trempant les
spores dans un colorant vital MTT, 3- (4,5-diméthylthiazol-2-y1)-2,5
diphényltétrazolium bromide, selon les conditions décrites par An et
Hendrix (1988). Le degré de colonisation des racines d’acacia est éva-
lué apres éclaircissement au KOH a 90 °C pendant 1 heure et colora-
tion au bleu trypan (Phillips et Hayman, 1970).

Culture et caractérisation morphologique
des Glomales associés a A. albida

Les différents isolats MVA récoltés sont multipliés en serre en asso-
ciation avec des semis de poireau (Allium porum L.) et d’A. albida.
La culture a été réalisée dans des pots en plastique contenant du
“Terragreen” (Qil-Try Company, Chicago, USA) stérilisé (121 °C
pendant 1 h). A la plantation, un engrais (“osmocote” : 18N/6P/
12K) est ajouté dans chaque pot. Les semis sont arrosés avec de
I’eau distillée. Le dispositif est placé en serre avec une photopériode
de 16 h et une température de 24 °C. Au bout de 6 mois de culture,
les racines des plantes hotes sont bien colonisées par les différents
isolats MVA (% d’infection supérieur a 50 % dans tous les pots).
Les spores sont récoltées par tamisage humide (500 ym - 50 um) et
conservées au froid.

Des cultures monosporales des isolats MVA les plus représentatifs sont
réalisées dans des petits godets (Somapo-Sopirec, Diemeringer,
France) contenant du “Terragreen” stérile, le poireau constituant la
plante piege. Les plantes sont cultivées en chambre de culture suivant
les conditions suivantes : photopériode de 12 h avec une température
de 27 °C le jour et 24 °C la nuit et une humidité relative de 70 %. Apres
6 mois de culture, les spores sont récoltées par tamisage humide.

Les spores issues de cette culture monosporale sont caractérisées
par les critéres morphologiques. Sous le microscope, on mesure les
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diameétres de cinquante spores, on note la couleur, I’épaisseur de la
paroi, le nombre de couches qui forment la paroi, la dimension des
hyphes suspenseurs, leur diametre, leur mode d’attachement,
I’épaisseur des parois de I’hyphe suspenseur, quelquefois les orne-
mentations des spores. 11 est aussi utile d’observer des spores jeunes
autant que matures pour arriver a détecter I’ensemble des parties qui
forment la paroi totale. Le genre est détermin€ a partir de ces don-
nées. Quant aux especes, leurs clés d’identification sont pratique-
ment inexistantes. Une clé basée sur la morphologie pariétale
(Dalpé et al., en préparation) permet cependant de classifier cer-
taines d’entre elles. L’identification proprement dite se fait en
consultant les descriptions originales des especes MVA connues a
ce jour et recensées par Berch (1988) et Schenk et Pérez (1990).

Constitution de collections in vitro de Glomales
par culture continue

Les propagules (spores isolées, sporocarpes, formes intraracinaires
des Glomus : vésicules isolées ou fragments de 0,5 cm de long issus
de cultures monosporales) sont utilisées comme inoculum pour les
cultures axéniques. La désinfection superficielle des propagules
prélevées est réalisée suivant le protocole de Diop et al. (1994).
L’extraction des vésicules se fait sous la hotte en dilacérant délica-
tement les cellules des fragments mycorhiziens avec des aiguilles
fines stériles. La germination des propagules, disposées sur des
membranes de cellophane découpées et stériles, est réalisée sur des
milieux gélosés (0,8 % Bacto-agar Difco) a I’obscurité et a 27 °C.

Les racines isolées transformées de carotte et non transformées de
tomate sont utilisées comme partenaire végétal. L'entretien de ces
racines se fait a I’obscurité par des subcultures régulieres des par-
ties apicales dans le milieu de Strullu et Romand (1986).
L’établissement de la mycorhization se fait en inoculant de fagon
dirigée une propagule prégermée a c6té d’une racine isolée d’envi-
ron 7 cm de long avec quelques ramifications latérales. La culture
se fait dans des boftes de Petri (9 cm de diametre) contenant 40 ml
de milieu SR modifié (Diop, 1995).
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Caractérisation génétique des Glomales
Amplification enzymatique in vitro

L’utilisation de la PCR dans le domaine des mycorhizes MVA est
récente, ce qui explique I'absence de conditions expérimentales
standardisées. De plus, plusieurs auteurs ont mentionné la présence
d’inhibiteurs de la Tag DNA polymérase dans les extraits de cham-
pignons MVA (Sanders et al., 1995 ; Wyss et Bonfante, 1993). Nous
avons, dans un premier temps, mis au point des conditions d’extrac-
tion permettant une bonne amplification des séquences d’ADN
cibles. Les amorces utilisées dans cette étude sont complémentaires
de régions de I’ADN génomique ol sont situés les génes codant les
ARN ribosomiques (ARNr). Nous avons utilisé des amorces uni-
verselles ITS1/ITS4 (White er al., 1990) et des amorces spécifiques
VANS1-NS21 (Simon et al., 1992).

Des spores de champignons MVA, obtenues soit a partir des cul-
tures monosporales en serre [Gigaspora margarita 124 ; Glomus
caledonium (122, 130 et 134), Glomus mosseae 120 et Glomus
aggregatum 132, Glomus sp. 135], soit a partir des cultures axé-
niques en boites de Petri (Glomus mosseae FT SR 103, Glomus
caledonium 113, Glomus fasciculatum FT SR 105), sont utilisées
pour I’extraction d’ADN. Les spores provenant des cultures en
conditions non axéniques subissent préalablement une désinfection
superficielle. Elles sont placées dans des microtubes a centrifuger
et mises en suspension dans une solution de lyse (Tris-HC] 50 mM
pH 7,2, EDTA 50 mM 3 %, SDS 50 mM 1 %, 2-mercaptoéhanol).
Les suspensions de spores sont placées au four & micro-ondes pen-
dant 30 secondes, puis 2 80 °C pendant 10 minutes apres dilution
avec du tampon de lyse (Goodwin et Lee, 1993). Les extraits sont
déprotéinisés par addition d’un volume de phénol-chloroforme-
alcool isoamylique (25 : 24 : 1) puis I’ADN est précipité par
2 volumes d’éthanol en présence d’acétate de sodium et d’un
“entraineur” inerte. Aprés lavage, les culots d’ADN sont séchés,
remis en suspension dans un tampon contenant du NaCl (100 mM),
puis traités au 2-butoxyéthanol de fagon a €liminer les contami-
nants polyphénoliques et polysaccharidiques (Manning, 1991).
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Le milieu réactionnel (volume final de 50 ul) contient I’ADN fon-
gique, les amorces (80 pmol de chaque), des dNTP (200 pm), du
MgCl, (1,5 mM), un tampon permettant une activit€ maximale de
I’enzyme (Tris HCI 75 mM pH9, (NH,) ,50, 20 mM, Tween 20 a
0,01 %) et de la Taq Polymérase. Les tubes sont ensuite placés dans
un thermocycleur programmé : aprés une dénaturation initiale
(95 °C, 3 min), 30 cycles de dénaturation (95 °C, 1 min 30 s)/hybri-
dation des amorces (50 °C, 30s)/€longation (72 °C, 2 mn) sont
effectués et suivis d’une élongation finale (72 °C, 15 mn). La taille
et la pureté des fragments d’ADN amplifiés sont vérifiés par élec-
trophorese en gel d’agarose (1,2 %). La migration des échantillons
s’effectue a 50 volts pendant 30 mn et les fragments d’ADN sont
visualisés sous lumiere UV apres coloration au bromure d’ethidium.

Analyse sélective et analyse des régions ITS

L’utilisation des régions produites in vitro n’étant pas toujours pos-
sible (souche ne sporulant pas ou peu in vitro par exemple), nous
avons réalisé une amplification sélective en deux étapes de la région
ITS des champignons MVA a partir de spores obtenues en serre.
Pour cela, une premiére amplification MVA-spécifique a été réali-
sée en utilisant la paire d’amorces VANS1-ITS4. Ceci permet une
amplification de I’ensemble du geéne codant le petit ARN riboso-
mique ainsi que 'intégralité de la région ITS. La taille importante
de I’amplifiat (supérieure a 2 kpb) impose une augmentation de la
durée de 1’étape d’élongation (4 mn) et une diminution du nombre
de cycle (25). Une partie aliquote est ensuite réamplifiée a I’aide
d’amorce ITS1-ITS4 dans des conditions standards. Afin de mettre
en évidence un éventuel polymorphisme dans les séquences des
régions ITS amplifiées, les produits d’amplification par ITS1-ITS4
obtenus a partir de différentes préparations d’ADN de spores MVA
ont été digérés par des enzymes de restriction a coupure fréquente
(Hinf 1) dans les conditions optimales décrites par les fournisseurs.
Les fragments de restriction obtenus sont analysés par électropho-
reése sur gel d’agarose Nusieve (FMC Bioproducts) 3,5 % dans du
TAE (Tris-acétate 40 mM, EDTA 1 mM) a 5 volts/cm pendant
5 heures (gel 20 x 20 ¢m) ou pendant 1 heure (gel 12 x 6 ¢cm). La
visualisation des fragments d’ADN est effectuée sous lumiere UV
apres coloration au bromure d’éthidium.
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Analyse d’une portion amplifiée de ’'ARN 18S
par formation d’hétéroduplex

Le couple d’amorces VANS1-NS21 offre la possibilité d’amplifier
en une seule étape et de fagon MVA-spécifique une partie du géne
codant I’ARN 18S. A cet égard le choix de cette région semble
s’imposer pour une identification simple et rapide des champignons
MVA cultivés ou non en conditions axéniques. Toutefois, a la vue
des séquences actuellement disponibles dans les banques de don-
nées, il apparait que le degré de variabilité de la région amplifiée est
tres faible. De ce fait, une simple comparaison de profils de restric-
tion ne permet pas une distinction non ambigu€ des différentes
especes MVA. Pour pallier cet inconvénient, nous avons analysé les
variations de séquence de la région amplifiée par VANS1-NS21 par
la technique des hétéroduplex (Delwart er al., 1993). Pour cela, les
amplifiats obtenus a partir des différents extraits de spores sont
mélangés deux a deux et ajustés a 100 mM en NaCl. Aprés une
dénaturation (98 °C, 3 mn), les ADN sont placés a 4 °C pendant une
heure puis les homo- et hétéroduplex formés sont séparés par élec-
trophorese en condition non dénaturante dans un gel de polyacryla-
mide 5 % (acrylamide : bisacrylamide, 28 : 2). Pour faciliter la
comparaison entre les différentes séquences, il est préférable de réa-
liser les confrontations entre des séquences équivalentes présentant
un pourcentage d’homologie inférieur a 98 %. Les confrontations
sont donc réalisées de préférence en mélangeant I’amplifiat obtenu
pour une souche de Glomus a tester avec celui provenant de
Gi. margarita 124.

Résultats et discussion

Statut mycorhizien de I'Acacia albida

Cette étude montre que les racines de I’A. albida sont associées a
différentes espéces de champignons MVA dans les zones sahélienne
et soudano-guinéenne du Sénégal. Cette association se manifeste
depuis les horizons superficiels des sols jusqu’au niveau des nappes



Diop, et al. — Biodiversité des Glomales associés a A. albida

V¥ 431

phréatiques. Aussi bien en surface qu’en profondeur, les Glomales
des genres Glomus et Gigaspora sont prépondérants. Le potentiel
mycorhizien (nombre et viabilité des spores, infection des racines)
est présent aux stades jeune et adulte de I’arbre, indépendamment
des saisons et des caractéristiques pédologiques des sols. Les loca-
lit€s de la zone soudano-guinéenne (Djinaki et Kabrousse) ont plus
de propagules mycorhiziennes que celles de la zone sahélienne
(Louga et Diokoul). Les nombres des spores collectées et viables
sont plus importants pendant la saison des pluies que pendant la sai-
son s¢che (environ 108 % de plus pour le nombre total de spores et
262 % de plus de spores viables). En outre, ces propagules sont plus
nombreuses dans la rhizosphére des jeunes acacias que dans celle
des acacias dgés. Dans les horizons de sols profonds, les spores
diminuent en nombre mais présentent un taux de viabilité élevé. La
diminution des propagules MVA en profondeur est lie en grande
partie a la moindre quantité de matiere organique. Les coupes his-
tologiques des racines colorées montrent la présence de structures
caractéristiques des Glomales. Dans chaque zone écoclimatique, les
pourcentages de colonisation racinaire sont similaires et dépassent
50 % des racines observées. Différentes especes de champignons
MVA appartenant a 1’ordre des Glomales (Morton et Benny, 1990)
ont été identifiées. Le tableau 1 présente la collection de souches
entretenues in vivo.

Culture continue des Glomales d’Acacia albida
Glomus mosseae

La coculture in vitro d’une vésicule isolée de G. mosseae d’une
racine transformée de carotte aboutit 3 une importante production
de champignon. L’inoculum mere (vésicule) émet en général 2 a
5 hyphes de germination qui s’orientent souvent dans la méme
direction que la racine, puis se développent des hyphes secondaires
plus fins d’orientation quelconque. A partir d’un mois de culture, un
mycélium dense non septé couvre toute la gélose et le nombre de
spores produites peut dépasser plus de 6000 dans certaines boites de
Petri. Les spores apparaissent isolées ou groupées le long des
hyphes. Des paquets de 30 a 50 spores sont régulierement produits
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Champignons MVA  Caractéristiques Localisation Référence

Glomus mosseae Sporocarpes contenant 10-20 spores Diokoul 0,15 m 120
entourées d'un péridium jaune et épais. Kabrousse 1,50 m 126
Spores dorées a foncées ou jaune pales.

Glomus caledonium  Spores isolées et sporocarpes en majorité. Diokoul 16,50 m 121
Sporocarpes formées de 10-25 spores Djinaki 0,15m 127
entourées d’'un péridium cotonneux blanchatre. Louga 0,15m 130
Spores a paroi externe nettement hyaline Djinaki 4,50 m 129
facilement séparable de la paroi principale.

Glomus fasciculatum Spores isolées reliées par des filaments Louga 0,15m 123
jaune doré. Louga 34m 133

Trois parois dont l'intérieur membranaire
détectable sous coloration au Melzer.

Glomus aggregatum Spores isolées rattachées par un fitament, Kabrousse 0,15m 125
jaune pales a dorées, souvent difformes, Djinaki 4,50 m 128, 131
tuberculeuses. Louga 0,15 m 132

Glomus sp. Diokoul 0,15m 135

Gigaspora margarita Grosses spores isolées colorées en rose par  Louga 34m 124

une contamination bactérienne n'entrainant
pas de baisse de viabilité.

I Tableau 1
Fiche descriptive et localisation des champignons MVA
du Sahel mis en collection in vivo.

dans les thalles du champignon. Sous la loupe binoculaire, les
contacts racinaires (appressorium) et les vésicules intraracinaires
sont facilement visibles alors que la détection des arbuscules n’est
possible qu’aprés coloration des racines. Les subcultures & partir
des spores et fragments de mycorhizes obtenus in vitro montrent un
développement identique a celui de la culture de G. mosseae.
Certains thalles isolés ont une capacité de croissance et produisent
des hyphes mycéliennes comparables a ceux issus d’une vésicule
isolée, mais la production de spores néoformées a été relativement
faible et ne dépassait pas une centaine aprés 3 mois de culture.

Giomus fasciculatum

Le nombre moyen d’hyphes de germination d’une vésicule de
G. fasciculatum est identique a celui d’une vésicule de G. mosseae.
Les cultures réalisées en présence de racines isolées transformées
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de carotte et non transformées de tomate donnent une production
similaire de champignon. Les hyphes fongiques, de 4 4 6 pm de dia-
meétre, produisent des thalles en grand nombre, environ une tren-
taine de ces structures fongiques sont constituées au bout de 3 jours
de culture. La production des spores se fait préférentiellement dans
les thalles du champignon avec une densité de plus de 100 spores
par thalle, ce qui conduit a la formation de prés de 10 000 spores
dans une boite de Petri aprés 3 mois de culture. L’ importance de la
production de spores matures réduit les délais de subcultures du
champignon. Ainsi, des subcultures réalisées a partir des spores
néoformées de 3 semaines, transmettent la mycorhization a cent
pour cent, le champignon développe les mémes structures que celles
observées dans les premiéres cultures.

Glomus caledonium

La culture du champignon est réalisée a partir d’une spore (ou d’un
sporocarpe) isolée en présence de racine de tomate. Les hyphes de
germination entrent rapidement en contact avec leur hote, puis colo-
nisent toute la gélose. Toutefois, la biomasse est moins abondante
que celle des autres Glomus aprés 3 mois de culture, ce qui explique
probablement le peu de spores néoformées. Le nombre de ces
spores peut varier de 12 a plus de 100 dans certaines boites de Petri,
quel que soit I’inoculum mere. Peu de thalles sont produits a I'inté-
rieur d’un mycélium non septé.

Giomus aggregatum

Un fragment racinaire de poireau colonisé par G. aggregatum per-
met la multiplication in vitro du champignon en association avec
des racines isolées de tomate. Les hyphes rectilignes originaires en
grande partie des vésicules internes, riches en lipides, se dévelop-
pent au hasard sur la gélose qu’elles couvrent complétement au bout
d’un mois de culture. Cependant, ce développement extensif du
mycélium s’accompagne d’un nombre réduit de thalles qui appa-
raissent généralement apres 6 semaines de culture. Des spores iso-
lées de 30 a 80 um de diamétre s¢ forment en majorité le long de
gréles hyphes secondaires. En moyenne, prés de 700 spores sont
produites a la surface et dans la gélose aprés 3 mois de culture. Des
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condensations d’hyphes sont visibles parfois par grappes a I’extré-
mité des parties mortes du partenaire végétal et attestent du mode de
vie saprophytique de G. aggregatum. Au microscope inversé,
quelques vésicules intraracinaires sont visibles et les racines colo-
rées montrent une dominance de structures arbusculaires. Les sub-
cultures réalisées a partir de fragments de mycorhizes conservent le
méme développement mycélien que la culture du champignon, mais
la sporulation est plus tardive.

Gigaspora margarita

Les spores prégermées émettent en général un hyphe de germina-
tion, puis des hyphes secondaires ondulatoires et coenocytiques se
développent au hasard et colonisent les racines transformées de
carotte. De nombreux points de pénétration sont visibles aprés
quelques semaines. Le développement mycélien du champignon est
ponctué de la formation de plusieurs cellules auxiliaires ornemen-
tées. Apres deux mois de culture, la densité d’hyphes est importante
et on voit, dans certaines boites de Petri, des spores néoformées glo-
buleuses, blanchitres ou orangées. Quelques spores sont produites
apres 3 mois et des centaines d’unités d’infections sont visibles
apres coloration des racines.

Par des subcultures, en utilisant soit des spores matures, soit des
fragments mycorhiziens produits en conditions axéniques, on arrive
a constituer une collection de souches MVA. Le tableau 2 résume
les différents isolats MVA produits par ces méthodes de culture et
maintenus dans la collection “Forme Intraracinaire In Vitro
d’Arbusculo-Mycorhizes (FINTRAVAM)”. Cette collection est
actuellement maintenue en boites de Petri.

Analyse PCR

Des résultats positifs n’ont été obtenus que sur les extraits d’ADN
purifiés par un traitement au 2-butoxyéthanol. Apres ce traitement,
I’amplification en présence des amorces ITS1-ITS4 se traduit par la
présence de 2 bandes a 580 pb et 600- 630 pb lorsque I’ADN est
extrait 2 partir des spores récoltées en serre (fig. 1A), alors que seule
la bande 580 pb est visible lorsque des spores MVA produites in
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Espéce Référence  Origine Inoculum mére Particularités

Glomus mosseae FT SR 103 Kabrousse 1,50 m  Forme intraracinaire Culture et subcultures
Glomus mosseae FT SR 104 Diokout 0,15m  Forme intraracinaire Culture

Glomus fasciculatum FT SR 105 Louga 0,15m  Forme intraracinaire Culture et subcultures
Glomus fasciculatum FT SR 106 Louga 34m Forme intraracinaire Culture et subcultures
Glomus aggregatum  FT SR 107  Louga 0,15 m  Forme intraracinaire Culture et subcultures
Glomus aggregatum FT SR 108 Djinaki 4,50 m  Forme intraracinaire Culture et subcultures
Glomus caledonium 110 Kabrousse 0,15m  Spores Culture

Glomus caledonium 111 Djinaki 450m  Spores Culture

Glomus caledonium 112 Louga 0,15m  Spores Culture

Glomus caledonium 113 Diokoul 16,50 m Spores Culture

Gigaspora margarita 109 Louga 34m Spores Culture

I Tableau 2

Principales souches MVA mises en collection in vitro.

vitro sont utilisées (fig. 1B). La taille des régions ITS amplifiées a
partir des spores MVA est en accord avec les résultats obtenus dans
la littérature pour des génomes végétaux ou fongiques (Gardes et
Bruns, 1993; Henrion er al., 1994). Toutefois, généralement, un
seul produit d’amplification est obtenu pour les régions I'TS avec la
plupart des champignons ou végétaux testés. Les résultats obtenus
avec les spores produites axéniquement semblent montrer que les
amplifiats de taille supérieure a 600 pb proviennent d’un contami-
nant. L’amplification en présence de VANS1-NS21 génere & chaque
fois une bande de 550 pb environ (résultat non présenté) comme
cela était attendu (Simon er al., 1992).

Analyse des produits d’amplification
par 'endonucléase Hinf 1

Pour I’ensemble des extraits testés, cette méthode de double ampli-
fication permet I’obtention d’une seule bande a environ 580 pb pour
les champignons du genre Glomus et 2 500 pb pour Gigaspora
(fig. 2). L’analyse des produits de digestion obtenus par 1’endonu-
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I Figure 1

Amplification avec les amorces ITS 1 et ITS 4.

A - ADN extrait a partir d’'une suspension de spores

de Glomus sp. purifiée (piste 1) ou non (piste2)

par le 2-butoxyéthanol, et amplifié par les amorces

ITS1 et ITS4. Analyse sur gel d'agarose 1,2 %.

B - ADN extrait a partir de spores de obtenues in vitro (piste 1)
ou en serre (pistes 2 a 4) et amplifié par les amorces ITS1 et
ITS4. Analyse sur gel Nusieve 3,5 %. Pistes L : échelle de taille;
les tailles des principaux marqueurs sont indiquées en pb.

1 2 L

I Figure 2
Amplification sélective
de la région ITS.
ADN extrait & partir
de Gigaspora margarita
124 (piste 1) ou
de Glomus sp. (piste 2)
et amplifié en deux
étapes par les amorces
VANS1 et iITS4.
Analyse sur gel
d’'agarose 1,2 %.
Piste L : échelle de taille.
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I Figure 3
Profil de restriction Hinf! de la région ITS de quelques
champignons MVA,
Les régions ITS amplifiées spécifiquement a partir de Glomus
caledonium R11.1 (piste 1), G. caledonium M2.1 (piste 2),
G. mosseae 120 (piste 3), G. mosseae FT SR 103 (piste 4)
ou Gigaspora margarita 124 (piste 5) ont été digérées par Hinf |,
puis analysées sur gel Nusieve 3,5 %. Les tailles des principaux
marqueurs de I'échelle sont indiquées en pb.

cléase Hinf I (fig. 3) montre que les deux isolats de G. mosseae tes-
tés (120 et FT SR 103) donnent des profils identiques, avec deux
bandes & environ 340 pb et 180 pb. L’isolat G. caledonium 134
génere par contre un profil différent avec deux bandes & environ
360 pb et 220 pb. Ces résultats sont en accord avec ceux de Sanders
et al. (1995). L’analyse par I’enzyme Hinf 1 de la région ITS ampli-
fie a partir de l'isolat 122 de G. caledonium semble indiquer que
cet isolat appartient en fait & I’espece G. mosseae. En effet, ainsi que
le suggerent Sanders er al. (1995), la diversité observée dans la
région ITS des champignons MVA semble représentative de leur
diversité interspécifique plutdt que de leur diversité intraspéeifique.
Les produits de restriction de 1’amplifiat obtenu a partir de Gi. mar-
garita 124 présentent 4 bandes dont les tailles sont respectivement :
310 pb, 300 pb, 200 pb et 190 pb. Il est probable que ces différents
produits proviennent de deux régions ITS co-amplifiées d’environ
500 pb chacune. Ceci peut traduire la présence soit de deux types de
séquences ITS a Iintérieur d’un méme génome, soit de deux types
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de noyaux différents chez les spores MVA. Des résultats similaires
ont été observés pour certaines especes végétales appartenant aux
familles des Rosacées et Brassicacées (Campbell et al., 1993;
Capesius, 1993). L’existence de deux régions ITS différentes bien
que présentant un fort degré d’homologie a été par ailleurs montrée
chez G. mosseae (Sanders et al., 1995).

Migration des héteroduplex

Durant la migration, les hétéroduplex sont ralentis du fait de la pré-
sence de zones non parfaitement appariées ; le rapport entre les dis-
tances de migration des hétéroduplex et des homoduplex est
proportionnel au pourcentage d’homologie entre les séquences
confrontées. La figure 4A (comparer les puits 1 et 3 avec le puits 2)
montre que les séquences confrontées présentent un pourcentage
d’homologie appréciable.

Les résultats ainsi obtenus avec plusieurs souches de champignons
MVA sont représentés sur la figure 4. Sur la base du rapport de la
distance moyenne de migration des hétéroduplex et des homodu-
plex, mais aussi de la résolution des deux hétéroduplex formés pour
chaque confrontation, 5 groupes d’homologie peuvent étre établis :
groupe 1 : Gigaspora margarita 124 ; groupe Il : Glomus mosseae
120 et FT SR 103, Glomus caledonium 130 et 122; groupe III :
Glomus fasciculatum FT SR 105; groupe IV : Glomus sp MR,
Glomus aggregatum 132 ; groupe V : Glomus caledonium 134. Ces
résultats confirment donc la filiation de I’isolat 134 de G. caledo-
nium avec I'espéce G. mosseae prédite par ’analyse de restriction
de la région ITS. 1l convient également de noter que mis a part le
cas particulier des G. caledonium, les différentes especes morpho-
logiques sont placées dans des groupes différents. La méthode
d’analyse par hétéroduplex des séquences amplifiées est facile a
mettre en ceuvre en routine, et permet de mettre en évidence un
polymorphisme non détectable par RFLP. De plus, cette méthode
permet une évaluation directe du pourcentage d’homologie entre
deux fragments d’ ADN sans nécessiter leur séquencage.
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1 Figure 4
Analyse de migration des hétéroduplex.
Les hétéroduplex (he) ont été formés en mélangeant deux a deux les
régions de 'ARN 18S amplifiées par VANS1 et NS21 a partir ' ADN
provenant de champignons MVA puis séparés des homoduplex (ho)
et ADN simple brin (sb) par électrophorése en gel de polyacrylamide
5 % non dénaturant.
A - Confrontations Gigaspora margarita 124/ Glomus aggregatum 132
(piste 1); Glomussp.135/Glomus caledonium 130 (piste 2),
Gigaspora margarita 124/ Glomus sp 135 (piste3).
B- Confrontations Gigaspora margarita 124/Glomus caledonium 130
(piste 1); Gigaspora margarita 124/ Glomus caledonium 122 (piste 2);
Gigaspora margarita 124/ Glomus caledonium 134 (piste 3);
Gigaspora margarita 124/ Glomus sp 135 (piste 4);
Gigaspora margarita 124/ Glomus fasciculatum FT SR 105 (piste 5);
Gigaspora margarita 124/ Glomus mosseae 120 (piste6) et
Gigaspora margarita 124/ Glomus mosseae FT SR 103 (piste 7).

Conclusion

Les études histologiques du systéme racinaire pivotant de la légu-
mineuse arborescente Acacta albida montrent que la mycorhization
est effective jusqu’a 4,5 m dans les régions soudano-guinéennes et
4 plus de 35 m dans les régions typiquement sahéliennes du
Sénégal. C’est 1a premiére fois qu’une telle distribution en profon-
deur est mentionnée dans 1’ histoire des symbioses végétales. Ceci a
montré les grandes possibilités d’adaptation de ces symbiotes obli-
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gatoires que ne peuvent dévoiler les investigations généralement
réalisées sur des plantes a systéme racinaire peu profond tel celui
des graminées. La caractérisation par les criteres morphologiques
montre la diversité des especes MVA d’A. albida. Les champignons
appartiennent a I’ordre des Glomales selon la description de Morton
et Benny (1990). Les genres Glomus et Gigaspora sont prépondé-
rants aussi bien en surface qu’en profondeur des sols des diftérentes
zones €coclimatiques du Sénégal.

Le développement intense des champignons sur milieu SR modifié
(Diop, 1995), en présence de racines isolées, confirme les résultats
déja obtenus avec ce milieu et montre qu’il renferme les éléments
nutritifs nécessaires a la culture et a la multiplication des champi-
gnons MVA. La culture continue des souches MVA par des subcul-
tures sur le milieu SR modifié permet d’avoir une production
réguliére d’inoculum et surtout de maintenir pour la premiere fois la
permanence in vitro des souches MVA du Sahel. Il devient alors pos-
sible de vérifier si une souche conserve ou non son potentiel infec-
tieux au cours de multiples repiquages et méme d’approfondir au
niveau moléculaire la notion de permanence génétique. La culture
continue in vitro des souches sahéliennes d’A. albida, en plus de
permettre d’évaluer la qualité de I’inoculum, ouvre des possibilités
de production sans contaminants. Il convient maintenant d’adapter
ces systemes pour étudier en conditions contr6lées le rdle des parte-
naires symbiotiques en situation de stress.

Les travaux d’identification des champignons MVA par les outils
de la biologie moléculaire nous ont permis de mettre au point une
méthode d’extraction d’ADN bien adaptée a 1’étude de ces bio-
trophes obligatoires et de sélectionner une paire d’amorces ampli-
fiant la région ITS pour ’étude de la variabilité des espéces.
L’étude du polymorphisme des régions ITS et d’une portion de
P ARN 18S amplifiées a partir de différentes spores a confirmé la
diversité révélée par les études morphologiques des champignons
MVA d’A. albida. Ces régions semblent donc appropriées pour étu-
dier, dans les conditions que nous avons décrites, la variabilité
génétique des champignons MVA a partir de suspensions sporales
ou de fragments racinaires mycorhizés. Ces marqueurs molécu-
laires peuvent permettre de réaliser un diagnostic rapide de la qua-
1ité des souches maintenues in vitro dans des cultures et subcultures
par rapport a la souche monosporale ou monovésicule d’origine.
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Conclusion

Cacacia au Sénegal :
quelles orientations futures
pour la recherche ?

La plupart des textes de cet ouvrage (partie I & VI) ont fait 1’objet
d’une présentation orale lors de la réunion thématique intitulée :
« L’acacia au Sénégal ». Les trois journées ont été regroupées en six
sessions selon les thématiques scientifiques. Apres chaque session,
des débats ont été instaurés afin de dresser un bilan des recherches
dans la thématique présentée et d’envisager des prospectives de
recherche. Un débat de synthése, organisé a la fin de la troisiéme
journée, a permis de rassembler les réflexions partielles précédentes
afin d’établir des recommandations. Les lignes directrices et objec-
tifs prioritaires pourraient guider un programme pluridisciplinaire
axé sur I’acacia.

C’est le résumé de ces réflexions que nous tentons de présenter dans
cette conclusion. A cette occasion, nous remercions vivement 1’en-
semble des participants qui se sont généreusement, et parfois pas-
sionnément, prétés a cet exercice.

Objectifs généraux de développement,
valorisation et amélioration

Devant la place prépondérante qu’occupent les acacias dans le
paysage sahélien, aussi bien sylvopastoral qu’agropastoral, il
apparait prioritaire de maintenir et régénérer les milieux avec les
especes autochtones les plus adaptées et les plus utilisées.
L’utilisation d’espéces étrangeres doit &tre envisagée mais avec
des contrbles stricts. En effet, il est apparu que les especes intro-
duites, bien que tres performantes au stade jeune, pouvaient dispa-
raitre subitement aprés quatre 4 cing années d’exploitation. Par
ailleurs, les espéces locales sont traditionnellement exploitées en
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milieu paysan pour des usages bien précis qu’il sera difficile de
changer.

Bien souvent, les études réalisées au niveau du laboratoire rencon-
trent des difficultés au moment du transfert au champ. Les études
doivent donc dorénavant étre orientées sur les milieux, en se focali-
sant sur les usages agricoles et les aspects écologiques. A ce niveau,
il convient de séparer les approches liées aux zones sylvopastorales
(bois, chaleur) des zones agropastorales (fertilité, stabilité agricole).

Chaque objectif de développement (bois de chauffe, fourrage,
gomme, fixation des sols) induit un questionnement scientifique
propre. Par conséquent, la programmation des actions nécessite une
identification claire des objectifs. Cependant, au-dela de cette spé-
cificité, un certain nombre d’objectifs scientifiques généraux se
sont dégagés des discussions. Ils sont répertoriés ci-dessous, cha-
cun d’eux définit I’ objectif d’actions de recherche qu’il conviendra
de mettre en ceuvre pour élaborer une proposition de programme.

Enfin, il s’agit de prédire la pertinence socio-culturelle des mesures
proposées par les forestiers pour le maintien et la régénération. En
effet, de nombreux aléas perturbent ces écosysttmes fragiles
(sécheresse, saignée ou émondage des arbres). Des études sur la
physiologie de I’arbre et la modélisation des interactions avec 1’ef-
ficacité de I'utilisation de I'eau, la photosynthése, la fixation de
I’azote et 1a fertilité du sol sont indispensables.

Objectifs scientifiques

Trois axes prioritaires ont été retenus :

* le passage des conditions contr6lées aux conditions réelles pour
I’étude de I'individu;;

* le transfert d’échelle des connaissances de I'individu au peuple-
ment ;

* la prise en compte des aspects socio-culturels.

Les approfondissements des connaissances scientifiques qui sont
suggérés peuvent étre spécifiques d’un axe ou se retrouver dans
deux ou trois niveaux mais, dans ce cas, avec une appréciation 1ége-
rement différente.
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Le passage des conditions contrélées aux conditions
réelles pour I'étude de l'individu

Acquisition des données sur le fonctionnement
de l'arbre in situ

» Connaitre la disponibilité et 'usage des ressources en eau et en
€léments nutritifs dans la rhizosphere ;

 définir les interactions des facteurs environnementaux (eau, azote,
éclairement) ;

* étudier I'hétérogénéité fonctionnelle des racines (pivot et racines
superficielles) pour la fixation d’azote, le prélévement d’eau et
d’éléments minéraux ;

« comprendre et contrdler la phénologie de la fructification ;

« modéliser la reprise de végétation aprés émondage.

Elaboration des méthodes prédictives des caractéres

de I'adulte a partir des comportements des individus
jeunes

* Comparer semis, vitroplants, boutures et étudier I’'impact sur le
phénotype final ;

* suivre I’évolution, au cours de la croissance, des interactions avec
les organismes associés ;

* étudier les modes de propagation des individus (sexuée vs végéta-
tive) et d’occupation du territoire ; ’

* connaitre les réelles potentialités génétiques (i.e. connaitre le déter-
minisme de la qualité de la gomme - génétique vs milieu);

* définir les types des especes et le génotype des individus ;
+ sélectionner a 1’aide de marqueunrs moléculaire.

Evaluation de I'impact réel des stress

* Connaitre les faOcteurs génétiques de la résistance aux stress (i.e.
sécheresse) ;

» améliorer le potentiel génétique de la résistance ;
« identifier les especes réservoirs de caractéres génétiques intéressants ;

» évaluer le r6le des stress dans la structure de la rhizosphere et I’en-
racinement profond ;
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* évaluer la tolérance de la fixation de 1’azote a la présence d’azote
combing ;
« étudier la résistance aux métaux lourds.

Maitrise des partenaires symbiotiques

* Evaluer in situ I’utilisation potentielle des micro-organismes iden-
tifiés au laboratoire ;

* étudier la dynamique des populations bactériennes, symbiotiques
ou non, les transferts de génes, les modes de colonisation et la sta-
bilité (pérennité) de I’association ;

« évaluer les potentialités réelles de fixation de 1’azote in situ.

Le transfert d’échelle des connaissances
de l'individu au peuplement

Connaitre le fonctionnement des peuplements d’arbres

et d’espéces associées pour acquérir une capacité
de diagnostic a cette échelle

« Evaluer I’impact a long terme des pratiques de gestion (effet de
densité et des conditions culturales) ;

* connaitre la disponibilité et I’'usage des ressources en eau et en élé-
ments minéraux dans les peuplements agroforestiers ;

* étudier I’occupation de I’espace et 1’hétérogénéité fonctionnelle
des racines (pivot et racines superficielles) pour la fixation d’azote
et le prélévement en eau et en €léments minéraux ;

» comprendre et contrdler la phénologie de la fructification pour
ajouter une valeur a I’arbre conservé ;

* suivre 1'évolution de I’individu sous ’effet des perturbations
anthropiques et environnementales ;

« Etudier les interactions avec les organismes associés.

Connaitre la composition des peuplements
et son déterminisme

» Evaluer la diversité génétique des populations ;

» connaitre les pourcentages relatifs des espéces d’acacias par rap-
port aux autres plantes ;

« étudier les modes de reproduction (sexuée vs végétative) et leur
impact sur le peuplement;
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» caractériser les potentialités génétiques des especes ;

» comparer I’espace occupé par les racines superficielles et pro-
fondes;

» évaluer la tolérance de la fixation de I’azote a la présence d’azote
combiné ;

» évaluer in situ Iutilisation réelle des micro-organismes identifiés
au laboratoire ;

« étudier la dynamique des populations bactériennes, symbiotiques
ou non, leurs modes de colonisation et la stabilité (pérennité) des
associations ;

« évaluer les potentialités réelles de fixation de 1’azote in situ.

La prise en compte des aspects socio-culturels

* Evaluer les causes socio-culturelles et économiques des régres-
sions des écosystemes arborés ;

» comprendre les mécanismes d’évolution des peuplements sous
I’effet des perturbations anthropiques et environnementales ;

* ¢laborer des modeles prédictifs pour 1’évolution des peuplements
agroforestiers en s’attachant plus particulicrement a étudier le rdle
relatif de la reproduction, de la mortalité, de la densité et des effectifs;

« comprendre et contr6ler la phénologie de la fructification pour
ajouter une valeur (commerciale) a4 D’arbre vivant supérieure a
I’arbre mort.






Résumés

J. Vassal : « Les acacias au Sénégal : taxonomie, écologie,
principaux intéréts ».

On dénombre, au Sénégal, une douzaine d’espéces indigenes
du genre Acacia (Fabaceae Mimosoideae). A cette liste, il
convient d’adjoindre Faidherbia albida (Del.) A. Chev.
(=Acacia albida Del.), espece proche des acacias sensu
stricto mais qui s’en sépare par une somme de caracteres flo-
raux, palynologiques, ontogéniques, biochimiques, phénolo-
giques. Deux sous-genres d’acacias (sur les 3 reconnus par
Vassal, 1972) sont ici représentés : 1/ Acacia (= série
Gummiferae Benth.), groupe notamment caractérisé par la
présence d’épines stipulaires (A. nilotica subsp. tomentosa et
subsp. adstringens, A. seyal, A. ehrenbergiana, A. tortilis
subsp. raddiana, A. sieberana var. sieberana et var. villosa) ;
2/ Aculeiferum Vas. (= series Vulgares et Filicinae Benth.)
marqué en particulier par la présence d’aiguillons épars
(espéces a tendance sarmenteuse :@ A. ataxacantha,
A. macrostachya, A. kamerunensis) ou infrastipulaires (géné-
ralement par 2 : A. polyacantha subsp. campylacantha; par
1-3 : A. dudgeoni, A. senegal).

Sur le plan écologique, ces différents acacias colonisent les
domaines sahélien et soudanien, mordant en partie, au
nord, sur le domaine saharien (A. fortilis subsp. raddiana,
A. ehrenbergiana), au sud sur le domaine guinéen
(A. kamerunensis.). Ils sont généralement des éléments
marquants du paysage, des steppes septentrionales aux for-
mations boisées du sud. Plusieurs d’entre eux jouent un
rble socio-économique important voire décisif (Faidherbia
albida, arbre fourrager fertilisateur des sols; A. senegal,
source de la meilleure gomme arabique ; A. nilotica, four-
nisseur de tanin et de bois de feu, etc.). Ceci justifie leur
protection et leur emploi dans différents programmes de
plantation et d’aménagement sylvo-pastoral pour pallier
notamment les effets de la désertification dans la partie
sahélienne du pays.

Mots clés : Ecologie — Taxonomie — Ultilisations.
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Michel Grouzis, Elie Akpo : « Dynamigue des interactions arbre-

herbe en

milieu sahélien. Influence de I'arbre sur la structure et

le fonctionnement de la strate herbacée ».

Les observations réalisées sur les interactions arbre/herbe
dans le Sahel sénégalais (Ferlo, 280 mm de précipitations
annuelles) montrent que 1’arbre contribue & augmenter la
richesse floristique, modifie le cycle phénologique et accroit
la production et I’immobilisation minérale de la strate her-
bacée située sous son couvert. L’ impact positif de 1’arbre sur
la strate herbacée est principalement dii 4 I’amélioration des
disponibilités en eau et & I’augmentation de la fertilit€ du sol.

Mots clés : Arbre — Herbe — Interaction — Sahel — Sénégal.

Michel Grouzis, Macoumba Diouf, Alain Rocheteau, André Berger :
« Fonctionnement hydrique et réponses des ligneux sahéliens a

laridité ».

Le suivi, en conditions naturelles, des variations saisonniéres
du potentiel de tension de séve et de la conductance stoma-
tique, en relation avec les facteurs du milieu, a permis de
caractériser le régime hydrique et de modéliser le fonctionne-
ment stomatique de quelques especes du Sahel sénégalais. 1l
apparait une grande diversité de fonctionnements hydriques
liée non seulement a des criteres phénologiques mais aussi &
des caractéristiques hydriques originales telles que la remon-
tée de tension de séve en saison séche ou le déséquilibre ther-
modynamique sol-plante. Les valeurs de certaines variables
(PAR, DPVS, Tf, Ts) autorisant une conductance stomatique
maximale, obtenues a 1’aide d’un modele empirique, sont sug-
gérées pour Acacia tortilis et Acacia senegal.

Mots clés : Conductance stomatique — Ligneux — Modélisation —
Potentiel de tension de séve — Sahel.

Frederic Do, Alain Rocheteau, Amadou Lamine Diagne, Michel

Grouzis :

« Flux de séve et consommation en eau d’Acacia torti-

lis dans le Nord Ferlo ».

Dans la zone sylvo-pastorale, le débit de séve de trois indi-
vidus adultes d’Acacia tortilis de taille moyenne (7 m de
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hauteur et 65 cm de circonférence de tronc) a été suivi en
continu en 1996 en équipant troncs et pivots racinaires. La
densité de flux est mesurée par la méthode thermique des
aiguilles de Granier complétée par une correction automa-
tique du gradient vertical de température dans le bois. Les
résultats présentés concernent la période de janvier a la fin
de la saison des pluies.

Le cumul des précipitations a ét€ de 250 mm en 1995 et
150 mm en 1996 par rapport a une moyenne inter-annuelle
de 280 mm. En 1996, le front d’humectation n’a pas excédé
50 cm de profondeur et, en dega, I’humidité du sol est res-
tée tres faible, proche de -1,6 MPa sur au moins 4 m. Les
valeurs moyennes de flux et de consommation en eau sont
a prendre comme des ordres de grandeur, compte tenu de la
variabilité de la densité de flux de séve intra et inter-arbre.
La consommation journali¢re varie tres fortement avec la
saison, de 1 a 14 1j!, soit au maximum 0,5 mm.j"! en se
rapportant 2 la surface projetée de la couronne. Son évolu-
tion saisonniére est opposée a celle de I’évapotranspiration
potentielle, elle suit peu la disponibilité en eau de surface
induite par les pluies et apparait surtout liée a la phénolo-
gie foliaire. Faible en valeur absolue, la densité de flux est
maximale en saison séche «fraiche », entre 6 et 8 1.dm‘2.j‘1
en janvier-février, quasi-nulle au moment de la défeuillai-
son en mai au plus fort de a saison séche, elles remontent
progressivement ensuite. Tout au long de la saison, le flux
de séve mesuré dans le pivot racinaire est équivalent a celui
mesuré dans le tronc, signifiant ainsi une contribution
majeure des horizons de profondeur & I’alimentation
hydrique de I’arbre. L' évapotranspiration réelle estimée par
la variation du stock hydrique sur 400 cm de profondeur est
nulle en saison séche et ne rend pas compte de la consom-
mation en eau des arbres. Trois €léments fondamentaux
d’adaptation sont a retenir : des prélevements hydriques
profonds, une consommation particulicrement faible et une
certaine optimisation du rapport assimilation photosynthé-
tique/transpiration, puisque les échanges gazeux foliaires
les plus importants se réalisent dans les saisons ou les
pertes en eau par évaporation sont potentiellement les plus
faibles.

Mots clés : Adaptation — Demande évaporative — Flux de séve —
Pivot racinaire/transpiration/adaptation.



452

L’acacia au Sénégal

Olivier Roupsard, André Ferhi, André Granier, Frangois Pallo,
Denis Depommier, Bernard Mallet, Hélene Isabelle Joly, Erwin
Dreyer : « Fonctionnement hydrique et profondeur de préléve-
ment de I'eau de Faidherbia albida dans un parc agroforestier
soudanien ».

Faidherbia albida, arbre a usages multiples d’ Afrique semi-
aride, présente une phénologie inversée, qui souléve de nom-
breuses questions relatives a sa stratégie d’utilisation de
I’eau. Le fonctionnement hydrique d’arbres adultes a été
enregistré en parc agroforestier (Dossi, Burkina Faso,
924 mm de pluies).

Les racines de F albida plongeaient profondément, coloni-
saient les horizons les mieux alimentés en eau, et s’inter-
rompaient au voisinage de la nappe (-7,5 m). Au plus fort de
la saison séche, le potentiel hydrique des horizons colonisés
par les racines est modérément descendu, jusqu’a des
valeurs de -0,4 MPa, ce qui concordait avec les valeurs mini-
males de potentiel hydrique foliaire de base (-0,5 MPa). Ceci
indique que les arbres connaissaient des déficits hydriques
relativement modérés au cours de la saison séche.

La comparaison de la composition isotopique en oxygene
(8'80) du sol, de la séve et de la nappe, a montré que la nappe
contribuait majoritairement d la consommation en eau des
arbres au cours de la saison séche. Toutefois, apres le retour
des pluies, les arbres ont pu prélever en surface. Ceci était
cohérent avec la remontée simultanée des potentiels hydriques
de base.

Les F. albida ont montré de fortes transpirations en début de
saison séche, jusqu’a 400 litres par jour pour un arbre de
70 cm de diametre de tronc. La surface foliaire a peu varié
au cours de la saison séche, mais le flux de s¢ve rapporté a
I’ETP (F/ETP) et la conductance hydraulique sol-feuilles
(g, ) ont chuté de 50 %. En conséquence, les arbres ont fermé
leurs stomates, en raison de leur sensibilité aux variations
(modérées) de disponibilité en eau du sol, et/ou a I’augmen-
tation du déficit de saturation de I’air (VPD).

La croissance a ralenti, puis s’est interrompue en fin de sai-
son seche : elle a donc pu étre affectée par la sécheresse.
Mais la chute des feuilles s’est opérée apres le retour des
pluies, au cours du rééquilibrage des arbres en potentiels jus-
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qu’a des valeurs suboptimales. 11 semble donc qu’elle ait été
indépendante de la sécheresse.

Nous concluons que c’est I’efficience du systeme racinaire
de F. albida plutdt que son aptitude a résister a la sécheresse,
qui lui permet d’adopter une telle phénologie inversée. Les
réservoirs exploités par F. albida sont bien plus profonds
que ceux accessibles aux cultures, et la compétition pour
I’eau est probablement faible. De plus, en raison de leur
faible densité (10 arbres environ par hectare), les F albida
ne consommeraient qu’environ 5 % du volume des précipi-
tations annuelles. Ceci confirme 1’intérét de cette espece en
association agroforestiére, a condition bien sir que les sols
soient pourvus d’une nappe phréatique.

Mots clés : 8'80 — Flux de sédve — Phénologie inversée —
Phréatophyte — Potentiel hydrique.

Paul Ndour, Pascal Danthu : « Effet des contraintes hydrique et
saline sur la germination de quelques acacias africains ».

Notre étude a porté sur la germination de neuf espéces
ouest africaines du genre Acacia originaires de zones bio-
climatiques contrastées (Acacia albida, A. dudgeoni,
A. ehrenbergiana, A. nilotica adansonii, A. nilotica tomen-
tosa, A. raddiana, A. senegal, A. seyal et A. sieberiana)
soumises a une contrainte saline ou hydrique simulée par
apport, dans 1’eau d’imbibition des graines, de chlorure de
sodium (de 0 a 40 g/l correspondant a une pression osmo-
tique de 0 a -2,4 MPa), de polyéthylene glycol (PEG, 0 a
-2,1 MPa) ou de mannitol (0 a -1,7 MPa).

Nos résultats ont montré de fagon générale une baisse de la
capacité germinative liée a la baisse du potentiel hydrique des
solutions d’imbibition. A potentiel hydrique égal, les acacias
sont plus sensibles au stress salin qu’au stress hydrique. Cette
différence serait due a I’effet toxique du sel sur I’embryon.
Les contraintes hydriques simulées par le PEG et le mannitol
ne donnent pas des résultats équivalents, les réponses variant
selon les méthodes utilisées.

La tolérance au stress differe selon les espéces. A. raddiana
et A. senegal sont les plus tolérantes, tandis qu’A. nilotica
adansonii et A. nilotica tomentosa sont les plus sensibles.



454w

L’acacia au Sénégal

A. dudgeoni, I’espéce la plus ombrophile et A. ehrenber-
giana, I’espéce la plus xérophile, ont le méme niveau de
tolérance. La germination en condition de contrainte
hydrique n’est donc pas un bon marqueur de I’écologie des
plantes entiéres.

Mots clés : Contrainte hydrique — Ecologie de la germination —
Mannitol — Polyéthyléne glycol — Sel.

Mamadou Dione, Jacques Vassal : « Gommose et rythmes de
production gommiére chez Acacia senegal (L.) Willd ».

Cette note fait le point des connaissances sur les modalités
d’exsudation de la gomme arabique chez A. senegal. Elle
résume les résultats d’observations histologiques relatives a
I'initiation des poches gommeuses, par lyse cellulaire, dans
le phloéme subcambial, et leur développement centrifuge.
Elle rend compte par ailleurs du rdle inducteur des bles-
sures naturelles et artificielles et des principaux travaux
expérimentaux récemment effectués par les auteurs (station
forestiere de M’Biddi - Sénégal) concernant les relations
entre volume de production de gomme, sites topogra-
phiques, rythmes biologiques (phénologie foliaire) et cli-
matiques (température, pluviométrie et humidité relative de
I’ air). Il apparait que les pics de production gommiére, suc-
cédant a des saignées effectuées en période dite « oppor-
tune » (octobre/novembre), répondent & un déficit hydrique
(variable selon les sites dunaires) consécutif & un arrét des
pluies, a la chute du degré hygrométrique et & une hausse
temporaire des températures.

Mots clés : Défoliation — Gommose — Poches gommeuses —
Rythmes d'exsudation — Stress hydrique.

Abibou Gaye, Pape Ndiengou Sall, Samba Arona Ndiaye Samba :
« Bilan des recherches sur les introductions d’acacias australiens
au Sénégal ».

De nombreux essais d’introduction d’acacias australiens
ont été réalisés de 1973 a 1984 dans les stations expéri-
mentales de la Direction des Recherches sur les Pro-
ductions Forestiéres de I'ISRA. Ces introductions, qui ont
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intéressé une trentaine d’espéces, avaient pour principal but
d’étudier leur comportement et parfois les modes de ges-
tion & leur appliquer. Avec un recul, parfois supérieur a
10 ans, il apparaft que certaines de ces espéces sont adap-
tées aux conditions édapho-climatiques du Sénégal et pré-
sentent des propriétés et des productions intéressantes.
Parmi ces derni€res, cinq sont susceptibles de coloniser une
large gamme de milieux : Acacia holosericea et Acacia
tumida (bois, brise-vent), Acacia trachycarpa (bois, four-
rage), Acacia bivenosa et Acacia sclerosperma (protection
du sol). Les taux de survie de ces espéces sont pour la plu-
part €levés, et dépassent souvent 80 % (A. holosericea,
A. bivenosa et A. trachycarpa). Les Acacia australiens ont
une croissance relativement plus rapide que la plupart des
especes locales. Acacia holosericea et A. tumida peuvent
ainsi atteindre 4 2 6 m en moins de 8 ans. Ces especes sont
cependant peu longévives et dégénérent avant une dizaine
d’années de plantation.

Mots clés : Acacias australiens — Production — Productivité — Taux
de survie.

Denis Depommier : « Etude phénologique de Faidherbia albida :
effet de ’émondage, du site et de la dimension de V'arbre sur les
phénophases de I'espéce au Burkina Faso ».

Un suivi phénologique de Faidherbia albida a été réalisé
dans les parcs de Dossi et de Watinoma, terroirs aux condi-
tions climatiques et démographiques contrastées. A Dossi,
les cycles de feuillaison/défeuillaison des individus non
émondés présentent un périodisme régulier et synchrone
avec les saisons séches et pluvieuses. Les facteurs site et
dimension de I’arbre n’ont pas d’effets notables, alors
qu’on reléve une forte variation interannuelle de I’ampli-
tude et de I’étendue des stades d’apparition des feuilles, en
partie liée 4 des perturbations d’ordre sanitaire. Par contre,
les individus expérimentalement émondés de Dossi,
comme ceux traditionnellement émondés de Watinoma, ont
des rythmes phénologiques trés perturbés par 1’intensité et
la fréquence des coupes. L’émondage appliqué en fin de
saison séche a pour effet principal de prolonger 1'étendue
de la feuillaison, les coupes induisant sur la plupart des
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individus une refeuillaison quasi continue en saison des
pluies. La croissance est corrélativement prolongée et les
relations d’interface arbre-sol-culture sont modifiées. Mais
I’émondage a des conséquences négatives sur la floraison
et la fructification. Plus I’émondage est intense, plus la flo-
raison est affectée, en fréquence et en abondance. Par
conséquent, il réduit voire hypothéque totalement la pro-
duction fruitiere dans le cas de coupes fortes et répétées et
tend & occulter les effets liés & la saison, au site ou a la
dimension de ’arbre.

Mots clés : Croissance — Emondage — Parc — Phénologie — Site.

Claude Grignon : « Régulation de I'absorption de nitrate par la

racine ».

L’exploration du sol et la capture des ressources nutritives
par les racines sont régulées a des niveaux divers et intégrés.
La régulation s’exerce au niveau des génes des transporteurs,
du fonctionnement biochimique de ces derniers, et du déve-
loppement des racines. Elle intégre le fonctionnement des
racines dans celui de la plante entiere, grace a un flux d’in-
formations sur les conditions environnementales et sur les
besoins alimentaires de la plante. L’absorption de I’ion NO,
par les racines des végétaux terrestres, qui est la principale
voie d’entrée de 1’azote dans les chaines alimentaires, est un
exemple de cette intégration.

Les plantes disposent de plusieurs sortes de transporteurs de
NO;, révélés par les €wudes €lectrophysiologiques, et carac-
térisés plus récemment par les approches moléculaires. Mais,
bien que ces approches progressent vite, leurs résultats sont
encore trés parcellaires. Le premier niveau régulateur de 1’ab-
sorption est I’induction par NO; des génes de certains trans-
porteurs de cet ion. Les niveaux suivants intégrent
I’absorption aux métabolismes azoté et acido-basique. La
réduction et I’assimilation de NO;" produisent non seulement
des acides aminés, mais aussi des acides organiques. Ces
deux types de molécules organiques, renvoyés aux racines par
le phloéme, exercent des effets respectivement stimulateurs et
inhibiteurs sur I’absorption racinaire de NO5". Ainsi I’absorp-
tion est stimulée chaque fois qu’un nitrate est utilisé par le
métabolisme assimilateur, mais elle est inhibée quand la pro-
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duction d’acides aminés exceéde les besoins de la synthése
protéique. Il en résulte que le prélévement de NO,™ est stric-
tement dépendant de la vitesse de croissance de la plante. Ces
effets s’exercent au niveau du fonctionnement des transpor-
teurs, et aussi au niveau de leur abondance dans la membrane
plasmique (via une régulation de 1’expression de leurs génes).
L’absorption de NO,™ est intégrée au métabolisme carboné
grace 2 la stricte dépendance de I’influx racinaire de NO; vis-
a-vis de I'importation de photosynthétats par le phloeme.
Enfin, NO; régule le fonctionnement racinaire global a plu-
sieurs niveaux. Il facilite le transport de la séve du xyléme en
contrélant la perméabilité a ’eau des cellules racinaires, et la
conductance stomatique. D’autre part, il induit une proliféra-
tion différentielle des racines dans les régions du sol ou il est
abondant, spécialement quand la plante manque d’azote.

Mots clés : Intégration — Nitrate — Racine — Régulation —
Transport.

France Bernhard-Reversat, Jean Michel Harmand, Katell Uguen :
« Les litieres et la dynamique de l'azote dans divers biotopes &
acacia d’Afrique occidentale et centrale ».

L'enrichissement du sol en azote a partir de la liticre est un
processus complexe oil intervient la qualité des litieres qui doit
permettre I’accumulation d’humus tout en assurant un taux de
minéralisation de 1’azote satisfaisant pour la nutrition végé-
tale. Les facteurs en jeu comprennent les facteurs climatiques,
pédologiques et biotiques. Certains auteurs ont proposé un
classement de I’ensemble des facteurs aboutissant 4 la décom-
position qui vise & établir un modele hiérarchique. On examine
dans ce travail les résultats obtenus sur le cycle de I’azote dans
un ensemble de peuplements d’Acacia naturels ou plantés,
ainsi que dans un ensemble d’autres peuplements des mémes
régions, afin de mettre en évidence les relations entre les dif-
férents facteurs et de faire des hypothéses sur leur hiérarchie.

La pluviométrie est significativement corrélée avec I’apport
annuel d’azote pour chaque ensemble de végétation, avec la
minéralisation de I’azote du sol et avec la mesure de 1’azote
minéralis€ annuellement. On observe une relation entre la
teneur en azote des litieres et la teneur en azote de la matiere
organique du sol, avec une plus grande “efficacité” des litiéres
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Diégane
Dreyfus :

non-Acacia. Par contre, il n’y a pas de relation entre 1’azote
total du sol et I’apport par les litieres. La teneur en azote total
du sol dépend fortement de sa teneur en argile et, pour une
méme teneur en argile, on trouve de plus fortes teneurs en
azote sous Acacia que dans les autres végétations. La teneur
en azote total du sol est également corrélée avec 1’azote miné-
ralisable, ceci selon la méme fonction dans les deux types de
peuplement. Une minéralisation plus forte sous Acacia pour
une méme teneur en azote de la matiére organique traduit un
turn-over plus rapide.

L’essai d’application d’un modele hiérarchique suggére que,
dans les peuplements d’Acacia, 1’azote total du sol puisse étre
essentiellement li€ au taux d’argile, et présenter peu d’interfé-
rences quantitatives avec le cycle biogéochimique de I’azote.
Celui-ci parait essentiellement lié 4 la qualité de la ressource
et au climat exprimé par la pluviométrie. Pour I’ensemble non-
Acacia, la pluviométrie se fait sentir surtout sur la qualité de
la ressource. L’activité microbiologique est faiblement liée a la
qualité de la ressource telle qu’elle est prise en compte ici,
d’autres facteurs de qualité pouvant étre prépondérants.

Mots clés : Azote — Litiére — Minéralisation — Sol.

Diouf, Claudine Campa, Ibrahima Ndoye, Bernard
« Assimilation de I'azote chez Acacia albida Del. ».

Dans le cadre d’un programme d’amélioration du potentiel
fixateur d’azote chez Acacia albida, I’étude des mécanismes
d’assimilation primaire de I’azote chez cette légumineuse a
été entreprise, afin de définir les modes de transport de
I’azote dans la plante ainsi que les zones d’accumulation et
d’assimilation des composés azotés.

L’analyse des principales formes d’azote libre accumulées
dans des extraits végétaux de jeunes arbres inoculés montre
que, quels que soient I’organe ou 1’dge de la plantule, la
majorité de 1’azote est présent sous forme d’acides aminés
et d’amides, 1’abondance relative en azote uréidique étant
toujours inférieure a 12 %. Les mémes dosages, effectués
sur la séve de jeunes plants, fournissent des résultats simi-
laires, ce qui permet de classer A. albida parmi les légumi-
neuses 3 amides. On note également que, malgré la fixation
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efficiente de 1’azote atmosphérique par les nodules, le
nitrate du sol est absorbé et accumulé dans les racines,
témoignant d’un faible potentiel fixateur d’azote.

La présence de nitrate dans la s¢ve ainsi que de fortes acti-
vités nitrate réductase (NR) et glutamine synthétase (GS)
dans les feuilles indiquent également que, contrairement a la
plupart des ligneux, A. albida réduit dans ses feuilles la
majorité du nitrate accumulé dans les racines, aprés son
transport par les tiges.

La purification de la GS dans les racines et dans les feuilles
a permis d’isoler les deux isoformes GS1 et GS2 dans ces
organes. Cependant, la GS2, qui correspond a la forme chlo-
roplastique de 1’enzyme, est surtout représentée dans les
feuilles alors que la GS1, cytosolique, est principalement
présente dans les racines.

Par son mode de transport de I’azote fixé sous forme d’amides
et par I’importance relative des deux isoformes de la GS dans
ses feuilles et racines, A. albida présente des caractéristiques
d’assimilation de I’azote qui le rapprochent plus des modeles
décrits pour les Iégumineuses tempérées que pour les 1égumi-
neuses tropicales.

Mots clés : Amides — Fixation symbiotique — Glutamine synthé-
tase — Nitrate — Uréides.

Emile Duhoux, Antoine Galiana, Jeanne Ahée, Claudine

Franche :

Acacia ».

« Applications des cultures in vitro dans le genre

Les développements récents des biotechnologies végétales
appliquées au genre Acacia, dont quatre especes (4. nilotica,
A. senegal, A. tortilis et A. tortilis spp. raddiana) qui viennent
d’étre retenues prioritaires comme espéces de reboisement par
la FAO, ont suscité la revue d’une analyse bibliographique.

L’utilisation des cultures de tissus a conduit chez ces arbres
a la mise au point des techniques de micropropagation, d’or-
ganogenese (bourgeonnement adventif de cals), d’embryo-
genese somatique et de cultures cellulaires. Les différentes
voies de micropropagation (bourgeonnement adventif de
tige ou de racine, bourgeonnement axillaire, culture d’apex)
sont discutées en fonction de la nature juvénile ou mature
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des explants. Les conditions de 1’organogenése et de ’em-
bryogenese somatique sont présentées. Enfin, les quelques
tentatives de biosynthese de substances naturelles par 1’ utili-
sation des cultures in vitro sont rapportées.

Deux autres domaines d’activité, beaucoup moins dévelop-
pés dans le genre Acacia, font également appel a I’utilisation
des cultures in vitro : la nodulation in vitro et les transfor-
mations génétiques.

L’ensemble de ces résultats montre que ces especes ligneuses
sont en général assez récalcitrantes aux conditions de culture
in vitro : les phénomeénes d’organogenése sont rares, les taux
de multiplication par bourgeonnement axillaire peu élevés.
Cependant, I’enracinement assisté par culture in vitro donne,
dans les conditions optimales, un systéme racinaire compa-
rable a celui obtenu ex-vitfro et les résultats acquis ces
dernieres années suggérent la possibilité d’exploiter 1’em-
bryogenese somatique dans certaines especes.

Mots clés : Culture in vitro — Micropropagation — Organogenése —
Régénération —Transformation génétique.

Alain Borgel, Djibril Sané, Yamba Kparé, Mahécor Diouf, Marie-
Hélene Chevallier : « Culture in vitro d'acacias sahéliens : aspects
du microbouturage et de 'embryogenése somatique ».

La multiplication végétative in vitro de plusieurs sous-especes
d’acacias sahéliens (Acacia tortilis ssp. raddiana, A. nilotica
ssp. adstringens et ssp. tomentosa) a ét¢ étudiée sous diffé-
rents aspects : le microbouturage et, en particulier, le maintien
de la rhizogenése aprés plusieurs subcultures ; I’embryogenése
somatique & partir de plusieurs types d’explants; la détection
de variants sur la quantité d’ ADN nucléaire parmi les régéné-
rants de I’embryogenése somatique.

Deux protocoles sont proposés, le premier permet d’obtenir un
enracinement normal, ¢’est-a-dire formé de pivots a partir de
microboutures d’A. tortilis ssp. raddiana apres plusieurs sub-
cultures, I’autre permet de produire régulierement des em-
bryons somatiques de clones différents des espéces A. fortilis
ssp. raddiana, A. nilotica ssp. adstringens et ssp. lomentosa.

La nature de ’auxine (acide indole butyrique, AIB, ou acide
naphtaléne acétique, ANA) utilisée pour induire la rhizoge-
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nése des microboutures a une influence significative non
seulement sur la fréquence de 1’enracinement mais aussi sur
la morphologie du systéme racinaire qui se met en place.

La quantité d’ADN nucléaire des régénérants de 1’embryo-
geneése somatique a été mesurée par cytométrie en flux.
Dans plusieurs cas, des différences significatives par rap-
port aux témoins issus de graines ont été observées. Le pas-
sage par une phase de dédifférenciation peut provoquer un
doublement de la quantité d’ADN par noyaux sur les jeunes
embryons et les cals embryogenes.

Mots clés : Auxine — Culture in vitro — Cytométrie en flux —
Embryogenése somatique — Rhizogenése.

Isabelle Hippolyte : « Protéines glycosylées de cals in vitro
d’'Acacia Senegal. Evolution en fonction de différentes condi-
tions de culture et au cours de stress hydriques ».

Des cals d’Acacia senegal (L.) Willd cultivés in vitro pro-
duisent des protéines glycosylées. Une séparation par €lec-
trophorése sur gel d’acrylamide en conditions dénaturantes
permet de mettre en évidence deux d’entre elles de poids
moléculaires 30000 et 50000. Bien que présentes dans tous
les profils électrophorétiques et pour tous les milieux de cul-
tures testés, leur intensité varie en fonction de la composi-
tion hormonale du milieu.

Si I’on applique des conditions de stress hydrique, par addi-
tion de Polyéthyléne Glycol (PEG) 8000 au milieu de cul-
ture, la coloration au réactif de Schiff tend a disparaitre,
indiquant une disparition de ces glycoprotéines, d’autant
plus rapidement que le stress est important. Cependant, une
coloration au nitrate d’argent révele la présence de la partie
protéique de ces molécules tout au long de la culture, indi-
quant leur déglycosylation plutdt que leur disparition.

En revanche, sur le témoin sans PEG, la coloration spécifique
des sucres est visible pendant tout le cycle de culture.
Cependant, en fin de culture, la coloration apparait sur des
protéines de plus faible PM (21 000) ainsi que sur des molé-
cules de plus haut PM qui s’accumulent dans le “stacking gel”.

Le profil électrophorétique d’une gomme arabique du com-
merce fait apparaitre également un polypeptide glycosylé a



462 'V

L’acacia au Sénégal

50000 comme dans nos cultures d’A. senegal. Le nitrate
d’argent met en évidence des polypeptides & 30000 et
21000. Cependant, en 1’absence d’une détermination de la
composition de ces polypeptides, il n’est pas possible de
conclure a une identité avec ceux produits par nos cals.

Mots clés : Culture in vitro — Gomme arabique —Protéines glyco-
sylées — Stress.

Marie-Hélene Chevallier, Alain Borgel : « Diversité génétique des
acacias ».

Le genre Acacia comprend environ 1250 espéces dont la
majorité est originaire d’ Australie et seulement 134 d’ Afrique.
Certaines sont vitales pour I’économie locale des régions
sahéliennes. L'étude de la variabilité génétique des popula-
tions naturelles est un préalable indispensable pour définir les
stratégies de gestion des ressources génétiques. Une revue
comparative des travaux sur 1’organisation de la diversité
génétique des arbres forestiers, des acacias et de quelques aca-
cias africains est présentée. Les différents types de marqueurs
ainsi que leurs méthodes d’analyse sont décrits. Malgré la dis-
parité des mesures, une comparaison des niveaux de diversité
des especes est discutée en intégrant plusieurs échelles géo-
graphiques ou caractéristiques biologiques. La diversit€ géné-
tique des arbres est la plus grande dans le monde végétal.
L’aire de répartition et le systéme de reproduction en sont les
facteurs principaux. En revanche, la différenciation est faible
entre les populations. Le genre Acacia présente une structura-
tion trés hétérogéne de la diversité. Par comparaison avec les
acacias africains, les espéces australiennes sont les moins
variables au niveau intra-population mais présentent une plus
grande différenciation entre les populations qui correspondent
a des régions géographiques bien séparées. L allofécondation,
qui est la regle générale, connait quelques exceptions en parti-
culier chez des espéces africaines qui supportent un fort taux
d’autofécondation. Les différents niveaux de ploidie et de
quantité d’ ADN nucléaire peuvent aussi expliquer le maintien
de la diversité génétique et aident 2 la classification. Des résul-
tats expérimentaux sur des marqueurs isoenzymatiques sont
présentés sur les acacias africains. Il mettent en évidence les
relations taxonomiques dans deux complexes d’espéces agré-
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gés autour de marqueurs communs et/ou de niveaux de ploidie
communs. La classification déduite des résultats isoenzyma-
tiques enrichit celle énoncée précédemment sur la base de
caracteres morphologiques et cytologiques.

Mots clés : Complexe d'espéces — Isoenzymes — Polymorphisme —
Taxonomie — Tétraploide.

Catherine Cardoso, Marie-Héléne Chevallier, Alain Borgel,
Jean-Paul Brizard, Jean-Marc Leblanc : « Diversité génétique
de I'Acacia tortilis au Sénégal »

Acacia tortilis ssp. raddiana est I’unique représentant de 1’es-
péce en Afrique de I’Quest. Utilisé pour des besoins domes-
tiques, cet arbre fourrager est essentiel au maintien du
pastoralisme dans le Sahel. Au Sénégal, I’étude de sa diversité
génétique a porté sur cing systémes enzymatiques (six locus et
20 alleles) et une quinzaine de sites répartis dans la région
sahélienne du pays. Les zymogrammes obtenus montrent un
grand nombre d’alleles et des différences d’intensité de bandes
caractéristiques d’une hérédité tétrasomique des especes tétra-
ploides. Comme chez de nombreuses especes arborées, la
diversité intra-site est élevée avec une différenciation inter-site
faible. Toutefois, le niveau de diversité est nuancé en fonction
des conditions écologiques locales. Il est d’autant plus élevé
que le peuplement se trouve a4 proximité d’un point d’eau
accueillant les troupeaux pendant la saison seche. Les résultats
sont discutés en fonction de la polyploidie de I’espéce, de la
pression humaine et animaliere, et du mode de dispersion des
graines. La région de Podor semble, de par sa richesse allé-
lique, &tre une priorité pour la conservation de la variabilité de
cette espece

Mots clés : Diversité génétique — lsozymes — Sénégal —
Tétraploidie.

Jean-Claude Fenyo, Sylvie Servant-Duvallet, Marie-Claude
Vandevelde : « ldentifications chimique et physico-chimique des
exsudats d'acacias : Constances et variabilité ; chimiotaxonomie ».

La chimiotaxonomie des gommes exsudées par des acacias
a été abordée par Anderson a partir des classifications de
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Bentham et Vassal. Cette approche qualitative a récemment
fait ’objet d’une analyse chimiométrique a partir de neuf
parametres physiques et physico-chimiques, essentielle-
ment pour discriminer des échantillons provenant d’es-
peces proches. Les données bibliographiques concernant
134 exsudats confirment toujours la présence, en propor-
tions variables, des trois sucres neutres, galactose et arabi-
nose majoritaires, et de rhamnose, et également d’acide
glucuronique avec son dérivé 4-O-méthylé. Des traces de
mannose sont parfois signalées. Les édifices macromolécu-
laires branchés sont trés complexes et seul 1’exsudat d’A.
senegal a fait I’objet d’études poussées en raison de son
intérét commercial, sans pour autant que la structure fine en
ait été résolue. Il est par ailleurs remarquable qu’en pre-
miere approche, une seule corrélation évidente entre iden-
tification et origine concerne le signe (lévogyre ou
dextrogyre) du pouvoir rotatoire spécifique, qui est lié a la
série (au sens de Bentham) ou au sous-genre (au sens de
Vassal). Nos travaux ont permis d’expliquer la variabilité
des propriétés macromoléculaires, attribuée a I’'instabilité
du complexe arabinogalactane-protéine résultant du pro-
cessus de biosynthése. Les exsudats contiennent toujours
une faible proportion d’une protéine dont la composition
relative en amino-acides (principalement hydroxyproline et
sérine) semble constante. La localisation dans les tissus
d’espéces différentes et la détermination du rdle de cette
protéine dans les stades précurseurs du processus de bio-
syntheése et d’édification des polysaccharides permettraient
de mieux comprendre les corrélations entre la diversité
génétique et les propriétés chimiques et physico-chimiques
de ces Légumineuses.

Mots clés : Chimiotaxonomie — Complexe arabinogalactane-pro-
téine — Gomme arabique.

Mamadou Gueye, Ibrhima Ndoye : « Diversité génétique et fixa-
tion biologique de l'azote chez les acacias ».

La variabilité intra et interspécifique de la fixation biolo-
gique de I’azote a été étudiée chez les acacias. Cette varia-
bilit¢ se manifeste d’abord dans 1’aptitude des espéces
d’Acacia a former des nodules avec des souches de Rhi-
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zobium ou de Bradyrhizobium. Ensuite, il a été mis en évi-
dence une différence dans le potentiel fixateur d’azote entre
les especes d’Acacia : A. mangium, A. seyal et A. raddiana
ont un potentiel élevé alors qu’A. senegal, A. pellita et
Faidherbia albida ont un potentiel faible. La variabilité
intraspécifique des acacias a fixer I’azote a également été
observée dans le cas de F. albida : la provenance de
Kabrousse a le potentiel fixateur le plus élevé; les prove-
nances de Merina et Dangalma ne fixent pas d’azote. Cette
diversité traduit probablement 1’existence d’une variabilité
génétique chez Acacia.

Mots clés : Diversité — Potentiel fixateur d’azote — Nodulation.

Philippe de Lajudie, Nicolas Dupuy, Amadou Ndiaye, Marc Neyra,
Catherine Boivin, Moniek Gillis, Bernard Dreyfus : « Acacia :
nodulation et rhizobiums associés ».

Cette présentation propose une revue bibliographique de
certains aspects de la nodulation des acacias, en particulier
en ce qui concerne la diversité des rhizobiums qui leur sont
associés, au regard de la taxonomie générale des rhizobiums,
et développe plus en détails les derniers résultats obtenus au
Sénégal dans ce domaine.

Mots clés : Nodulation — Symbiose — Fixation d'azote — Taxo-
nomie des rhizobiums.

Catherine Boivin, Gilles Lortet, Jean Lorquin, Salif Ba, Nathalie
Méar, Myriam Ferro, Philippe de Lajudie, Jean-Claude Promé,
Bernard Dreyfus : « Utilisation des facteurs Nod pour la caracté-
risation symbiotique des rhizobiums : application aux souches
d’Acacia et de Sesbania du Sénégal ».

L’intérét agronomique et écologique des rhizobiums repose
essentiellement sur leurs propriétés symbiotiques. Il est donc
capital de pouvoir apprécier la diversité des souches sur la
base de leur pouvoir de nodulation. L’objectif de ce travail
est de proposer une nouvelle approche, alternative aux tests
de nodulation, permettant de classer les souches en fonction
de leur spécificité symbiotique. Au cours des premieres
étapes de l’interaction rhizobium-légumineuses, les rhizo-
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biums excrétent des molécules signal, appelées facteurs
Nod, qui jouent un r6le déterminant dans I’infection et la
nodulation des plantes-hotes. Leur utilisation potentielle
comme marqueur de la spécificité de nodulation a été éva-
luée a partir de 1’étude d’une collection de souches isolées
d’Acacia et de Sesbania au Sénégal. L’ analyse chromatogra-
phique des facteurs Nod de ces souches a montré que les
profils chromatographiques sont parfaitement corrélés a la
fois a la structure chimique des facteurs Nod et 2 la spécifi-
cité d’hoéte des souches, et plus particulierement & la plante
d’isolement. Une telle méthode de caractérisation globale
des facteurs Nod pourrait donc étre utilisée pour la caracté-
risation symbiotique des rhizobiums, en particulier pour
I’étude taxonomique, 1’étude de la biodiversité des souches
ou pour le contréle des inoculums.

Mots clés : Rhizobiums — facteur Nod — symbiose — nodulation.

Fatou Diaw-Guene, Claudine Campa, Mamadou Gueye
« Sélection de souches de rhizobium d'Acacia seyal tolérantes

au sel »,

Dans le but d’améliorer chez Acacia seyal, légumineuse
ligneuse pratiquant la symbiose avec des bactéries fixatrices
d’azote, 1’adaptabilité aux conditions de culture en milieu
salé, la sélection de souches de Rhizobium tolérantes au sel
et efficientes a été envisagée. Trente et une souches de
Rhizobium nodulant A. seyal ont été isolées a partir de sols
prélevés dans différentes zones du Sénégal. L'étude de la
croissance de ces souches en milieu salé et de leur Activité
Réductrice d’Acétylene (ARA) a permis de sélectionner
une souche trés efficiente et trés tolérante au sel, la souche
ISRA330, qui peut se développer méme en présence de 16 g
NaCl/l. L’inoculation d’A. seyal en conditions salines avec
cette souche améliore la croissance et le développement de
la plante. Une étude de la compétitivité de la souche
ISRA330, réalisée a différentes concentrations en NaCl en
utilisant la souche transformée ISRA330gusA, montre que
la souche ISRA330 est plus compétitive que les souches
natives du sol de la station expérimentale.

Mots clés : Compétitivité — Effectivité — Tolérance au sel.
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Patrice Cadet, Robin Duponnois, Khadidiatou Senghor
« Relations entre les nématodes et les Acacia : synthése des
travaux préliminaires au Sénégal »

Comme toutes les plantes supérieures, les Acacia sont attaqués
par de nombreuses especes de nématodes. Plusieurs enquétes
réalisées au Sénégal sur A. holosericea, A. tortilis et A. sene-
gal ont révél€ la présence des genres de nématodes les plus
fréquemment rencontrés sur les cultures dans la rhizosphere
des arbres : Meloidogyne, Pratylenchus, Helicotylenchus,
Tylenchorhynchus et Scutellonema. Tous les Acacia étudiés
peuvent étre considérés comme plantes hétes des nématodes a
galles (Meloidogyne), dans la mesure ot il y a toujours forma-
tion de cellules géantes dans les racines. La multiplication des
nématodes différe selon les espeéces d’Acacia. Celles ou la
pénétration et le développement sont élevés sont considérées
comme sensibles et inversement pour les espéces résistantes.
Dans le premier groupe se trouvent A. holosericea, A. man-
gium, A. hilliana, A. nilotica et dans le second : A. tumida,
A. lysipholia, A. albida et A. senegal. Mais, pour toutes ces
espéces, la résistance augmente avec 1’4ge de la plante, appa-
remment suite au durcissement du cortex racinaire : il s’agirait
donc d’une résistance mécanique. Dans le cas de Faidher-
bia albida, ce processus se double de I’apparition de cellules
phénoliques dans les tissus racinaires. Leur existence suggere
qu’un mécanisme de résistance physiologique pourrait égale-
ment intervenir. En revanche, la classification des Acacia en
espéces tolérantes, résistantes ou sensibles, sur la base de la
réponse végétative de la plante en présence des nématodes, est
beaucoup plus délicate, en raison de I’interférence de la sym-
biose rhizobienne. Une espéce résistante peut paraitre sensible
s1]’attaque des parasites inhibe la nodulation. Une espece sen-
sible peut paraitre résistante si 1’attaque des parasites stimule
la nodulation, I’arbre parasité se développe alors beaucoup
mieux que celui qui ne ’est pas. On est en présence d’une
sorte de “symbiose” a trois partenaires. Pour A. tumida et
A. hilliana, dans nos conditions expérimentales, les nodules
n’apparaissent que si les arbres sont infestés par les néma-
todes. Dans ce cas, il est possible de calculer un rendement
végétal des nodules qui, alors, s’est élevé a environ 90 mg de
maticre végétale par mg de nodule.

Mots clés : Meloidogyne — Nématodes phytoparasites —
Nodulation — Résistance — Sensibilité.
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Robin Duponnois, Khadidiatou Senghor, Amadou Moustapha
B4, Marc Ducousso, Patrice Cadet : « Interactions entre les sym-
bioses bactériennes et fongiques et les nématodes a galles chez
Acacia holosericea ».

Afin d’améliorer les reboisements, certaines espéces
d’Acacia d’origine australienne comme A. holosericea ou
A. mangium ont été introduites au Sénégal. Toutefois, il
s’est avéré que ces 2 espeéces étaient trés sensibles aux
nématodes du genre Meloidogyne et plus particulierement a
M. javanica, espéce prédominante au Sénégal. Cette sensi-
bilité entraine 3 inconvénients majeurs dans 1’utilisation de
ces 2 essences : (i) une inhibition de la croissance de 1’arbre
en plantation, (i1) une inhibition de la fixation biologique de
I’azote et enfin (iii) la création d’un réservoir permanent
pour ces nématodes phytoparasites susceptibles ainsi d’atta-
quer les cultures l€gumiéres adjacentes. En conséquence, il
est nécessaire d’équiper les jeunes plants de microorga-
nismes capables d’agir contre ces pathogenes. Les champi-
gnons mycorhiziens peuvent résoudre ce probleéme en
contrblant le développement des nématodes. Les acacias
australiens peuvent présenter 2 types de symbioses myco-
rhiziennes : des endomycorhizes a vésicules et a arbuscules
et des ectomycorhizes. Nous avons étudié I’effet de la sym-
biose ectomycorhizienne sur le cycle de développement de
M. javanica. Des souches de Pisolithus sp. (champignon
ectomycorhizogéne) ont été isolées et mises en culture pure
a partir de carpophores collectés dans les régions centre et
sud du Sénégal. Ensuite, des tests de compatibilité entre ces
isolats fongiques et de jeunes A. holosericea ont été réalisés
en conditions axéniques. Sur 33 isolats fongiques, seule-
ment 4 ont la capacité d’infecter A. holosericea. Ces
souches ont été étudiées pour leur impact sur 2 étapes du
cycle de développement de Meloidogyne : éclosion des
ceufs et pénétration des juvéniles dans la racine. Les exsu-
dats de 2 isolats (COI 019 et COI 032) induisent une toxi-
cité vis-a-vis de la viabilit¢ des ceufs et inhibent la
pénétration des juvéniles dans la racine. L'utilisation de ces
champignons ectomycorhiziens dans des programmes agro-
forestiers est discutée.

Mots clés : Rhizobium — Meloidogyne — Mycorhize.
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Tahir Abdoulaye Diop, Philippe Simoneau, Yolande Dalpé,
Christian Plenchette, Désiré Goeorges Strullu : « Biodiversité et
variabilité génétique des Glomales associés a Acacia albida
Del. au Sénégal ».

La biodiversité des Glomales associés 4 Acacia albida est étu-
diée en fonction de 1’dge de I’arbre, des saisons et des pro-
priétés physicochimiques du sol. Les Glomales sont récoltées
jusqu’a 1,5 et 4,5 m dans les régions soudano-guinéennes et
jusqu’a 16 et 35 m dans les régions sahéliennes. La culture in
vitro de la forme intraracinaire des Glomales en présence de
racines isolées a montré une diversité morphologique des
souches. En complément a cette taxonomie morphologique,
des marqueurs moléculaires ont permis d’étudier la variabilité
génétique des Glomales en comparant les variations de
séquences d' ADN extrait de spores et de fragments mycorhi-
ziens.

Mots clés : Biodiversité — Culture in vitro continue — PCR — RFLP.
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Du 3 au 5 décembre 1996, a l'initiative de la commission
scientifique du Monde végétal de I'Orstom et en association
avec l'Institut sénégalais de recherche agricole (Isra), une
quarantaine de chercheurs de disciplines et d'organismes
divers se réunissaient a Dakar (Sénégal) afin de rassembler les
résultats acquis et de confronter leurs expériences sur I'étude
des acacias.

Apres une partie introductive relative a la taxonomie et aux
usages des principaux acacias présents au Sénégal, vingt-cing
contributions, réparties en six grands thémes, sont rédigées par
des écologues, écophysiologistes, agroforestiers, physiologistes,
agronomes, biotechnologistes, généticiens, chimistes,
microbiologistes, nématologistes et mycologues. Chaque théme
est introduit par une synthése des travaux effectués dans la
thématique abordée. Ces contributions révelent l'intense activité
scientifique menée autour de l'acacia.

Les six themes rassemblent les recherches menées en
écologie/écophysiologie en relation avec la contrainte hydrique
(1™ partie), en agroforesterie (2° partie), en physiologie/agronomie
sur le cycle de l'azote (3° partie), en biotechnologies (4° partie), en
génétique sur la diversité des populations (5° partie) et dans
I'étude des organismes associés (6° partie).

Une partie de conclusion, directement inspirée des tables
rondes qui ont eu lieu lors de ces journées, fait le point sur les
recherches a développer en priorité dans le cadre d'un
programme pluridisciplinaire.

Cet ouvrage s'adresse aux lecteurs de niveau universitaire, aux
chercheurs, aux enseignants, aux organismes de
développement et de financement qui s’intéressent en
particulier aux zones arides et semi-arides.

Acacia — Ecologie — Diversité génétique — Fixation d'azote —
Biotechnologies.

T e T T
- = —

» TN

b R -
om édilionsmﬁ;
w4






