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&i Introduction 

Comme toutes les plantes, les légumineuses sont attaquées par les 
nématodes phytoparasites. Une synthèse 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 à plusieurs niveaux : 
en modifiant les exsudats racinaires, ces parasites peuvent influencer 
négativement la survie des bactéries dans la rhizosphère et leur fixa- 
tion sur les poils absorbants ; ils peuvent également inhiber la nodu- 
lation ; enfin, les nématodes perturbent la fixation de l'azote, suite à 
une modification des activités enzymatiques nécessaires à ce proces- 
sus. L'effet des parasites est alors comparable à une sénescence accé- 
lérée du nodule. 

Aucune recherche n'a portée sur les légumineuses du genre Aca- 
cia. Or, dans les pays à climat sec, la plantation de ces arbres est 
présentée comme une solution aux problèmes de désertification, 
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d'érosion et de baisse de fertilité, précisément grâce à leur aptitude 
à développer cette symbiose rhizobienne qui leur permet de sur- 
vivre dans les sols les plus pauvres. Si des facteurs environnemen- 
taux non contrôlables, comme les nématodes phytoparasites, sont 
susceptibles de prévenir la mise en place de cette symbiose, le pro- 
cessus de valorisation des sols pourrait être remis en cause ou 
retardé. L'incidence du parasite sur le développement de l'arbre 
lui-même ne constitue d'ailleurs qu'un aspect du problème. Si le 
projet de reboisement vise à réhabiliter des terres destinées à 
l'agriculture, il faut aussi s'assurer que ces Acacia ne vont pas fa- 
voriser la prolifération de parasites qui pourraient provoquer des 
dégâts sur les cultures ultérieures. 

C'est la raison pour laquelle l'incidence du facteur "nématodes phy- 
toparasites" a été étudiée au Sénégal où ces parasites sont particu- 
lièrement abondants. 

Matériels et méthodes 

Les résultats exposés font référence aux articles où les matériels et 
méthodes employés sont exposés dans le détail (Duponnois et al., 
1995 ; 1997a; 1997b). 

Résultats 

Les nématodes parasites des Acacia 
au Sénégal 

Des échantillons de sol prélevés dans la rhizosphère 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 difîïcile d'affirmer que ces nématodes, notamment les 
ectoparasites, sont bien inféodés aux Acacia, dans la mesure où il 
est rare, en saison humide, que l'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 à prouver que Scutellonema cavenessi et Tylenchorhynchus 
gladiolatus, c'est-à-dire les deux principales espèces parasites des 
cultures céréalières, se reproduisent effectivement sur A. raddiana, 
A. seyal et A. senegal. 

Mécanisme de résistance des acacias 
aux nématodes 

Le développement des nématodes sur l'Acacia a été étudié avec les 
nématodes à galles du genre Meloidogyne et trois espèces d'aca- 
cias : A. seyal, E albida et A. holosericea, c'est-à-dire deux espèces 
africaines et une espèce australienne. 

Le facteur de multiplication des nématodes varie avec la taille de 
l'inoculum, l'âge de la plante au moment de l'inoculation et le 
temps de contact entre le parasite et la plante, ce dernier paramètre 
déterminant le nombre de générations potentielles. 

Sur une durée de 105 jours (trois générations environ), après ino- 
culation de 150 juvéniles au stade cotylédons, le facteur de multi- 
plication de M. mayaguensis sur A. holosericea s'élève à 34,1, 
alors qu'il n'est que de 14,4 sur A. seyal et de 3,3 sur t;: 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 
espèces. Sur la base de ce critère, A. holosericea peut être consi- 
déré comme un bon hôte pour Meloidogyne alors que F: albida est 
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un mauvais hôte, 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 la pénétration 

Les plantules d'Acacia ont été inoculées avec 150 juvéniles de 
M. mayaguensis à différents stades phénologiques : semis, cotylé- 
dons, jeunes feuilles, et phyllodes pour A. holosericea. Dix jours 
après l'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-à-dire le pourcentage d'individus qui ont pénétré 
les racines par rapport au nombre de juvéniles inoculés, est très 
faible, ne dépassant pas 4 %, alors que pour A. seyal et A. holoseri- 
cea, il peut atteindre 80 à 100 % (tabl.1). D'une manière générale, le 
taux de pénétration diminue avec l'âge de la plante. 

Examen histopathologique 

Cette étude a été réalisée avec Meloidogyne mayaguensis, espèce 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 espèces 
d'Acacia et l'apparition de galles (Duponnois et al., 1997a). Ces cri- 
tères sont ceux qui permettent de reconnaître une plante hôte à 
Meloidogyne. Autrement dit, Meloidogyne provoque dans les racines 
d'Acacia la réaction tissulaire qui est à la base de son développement 
en adulte (Lamberti et Taylor, 1979). Une couche externe de cellules 
subéreuses ainsi que de nombreuses cellules à vacuoles de couleur 
brune, caractéristique des cellules phénoliques, apparaissent unique- 
ment sur les coupes de F: albida. 

Développement en adultes 

Après s'être fixés dans les tissus, les juvéniles de cette espèce 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 mâles 
qui, contrairement aux femelles sont mobiles. Il est possible de 
dénombrer les nématodes adultes et de calculer ainsi le taux de 
développement, c'est-à-dire le pourcentage d'individus adultes par 
rapport au nombre de juvéniles qui ont pénétré les racines (Cadet 
et Memy, 1976). Pour E albida, le taux de développement ne 
dépasse jamais 30 % et il diminue avec l'âge de la plante (tabl.1). 
Pour A. seyal et A. holosericea, le taux de développement est rela- 
tivement faible lorsque l'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 
E albida, lorsque la plante est plus âgée. Dans le cas de E albida 
et A. seyal, les mâles apparaissent en proportion importante 
(25 %), mais uniquement lorsque la plantule est attaquée au 
moment du semis (Duponnois et al., 1997a). 

Stade Paramètre (%) E albida A. seyal A. holosericeaa 

Semis pénétration 4 79 47 

développement 28 26 9 

mâles 25 23 O 

Cotylédons pénétration 2 11 99 

développement 10 1 3ab 91 

mâles O 4 2 

Jeunes feuilles pénétration O 5 15 

développement O 31 116 

mâles O 1 5 

PhyllodesC pénétration 

développement 

mâles 

a Espèce comportant des phyllodes. 
Le pourcentage calculé peut dépasser 100 % car ces paramètres sont estimés sur des séries différentes. 

Présentes uniquement sur A. holosericea 

1 Tableau 1 
Comparaison des pourcentages de pénétration, 
de développement en adultes de M. mayaguensis 
sur 3 espèces d'Acacia (Inoculum 150 J2). 
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lnfluence des nématodes sur la symbiose 
rhizobienne fixa trice d'azote 

Plusieurs expériences ont été réalisées avec diverses espèces 
d'Acacia et des inoculums croissants de nématodes variant dans des 
proportions de 1 à 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 contrôlée, 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.l), permettent 
cependant de classer les Acacia en 4 catégories, en fonction de l'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 : E albida, A. senegal et A. raddiana; 

Nombre de nodules. plante -1 
(Nodules plants infestés - nodules plants non infestés] 

y g k ? o w o 2 g :  
A. nilofica 

0 A. seyaI 

A. mangium 

A. holosericea 

A. sclerosperma O 

A. trachycarpa II 
U A. lysipholia 

- - - - - , - - - - - - - - - - - -  
F. albida 

A. senegal 0 
A. raddiana 0 
------------------ 

A. tumida O 
1 

A. hilliana 1 

1 Figure 1 
Influence 
des nématodes 
sur la nodulation 
des différentes 
espèces d'Acacia 
exprimées par 
la différence 
entre le nombre 
moyen de nodules 
des plants infestés 
et celui des plants 
non infestés, 
toutes expériences 
confondues. 
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Effet inducteur. Cette quatrième catégorie regroupe les deux es- 
pèces d'Acacia qui, dans le cadre de l'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- 
lédons meurent très rapidement (tabl. 2). Cinq pour cent disparais- 
sent encore lorsque l'intervention intervient au stade jeunes feuilles. 
A l'opposé, aucun E 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 E albida A. seyal A. holosericea 

Semis 

Cotylédons 

Jeunes feuilles 

Phyllodes 

1 Tableau 2 
Evolution du taux de mortalité (%) des 3 espèces 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 paramètres végétatifs 
ont été mesurés : hauteur, biomasse aérienne et biomasse racinaire 
(tabl. 3). Comme elles correspondent à 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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Espèce Durée lnoculum Hauteur Biomasse Biomasse J2/BR JUBA 
aérienne racinaire 

A. holosericea 

A. seyal 

A. trachycarpa 

A. sclerocarpa 

A. tumida 

A. hilliana 

A. holosericea 

A. mangium 

A. lysipholia 

E albida 

1 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 l'expérience en semaines ; 
lnoculum : exprimé en taille relative) IG : indice de galle; J2 juvéniles 
de Meloidogyne ; BA : biomasse aérienne; BR : biomasse racinaire). 
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Espèce Durée lnoculum Hauteur Biomasse Biomasse JZBR J2iBA 
aérienne racinaire 

A. senegal 19 

19 

19 

A. raddiana 19 

19 

19 

A. nilotica 19 

19 

19 

A. mangium 19 

19 

19 

1 Tableau 3 (suite et fin). 

des correspondances (Duponnois et al., 1997b). Le premier facteur 
décrit l'essentiel de la variabilité contenue dans le tableau (environ 
70 96). Il oppose les variables relatives aux populations de néma- 
todes aux variables relatives à 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 espèce 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. mangiutn, A. seyal et A nilotica sont 
les plus infestés et ceux qui poussent le moins bien, alors 
qu'A. tumida, 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 hétérogènes lorsque les Acacia sont 
très sensibles. Mais, pour la plupart des espèces, la réaction de la 
plante à un faible nombre de nématodes est souvent peu différente 
de celle obtenue avec un inoculum très fort (fig. 3). 
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1 Figure 2 
Répartition des espèces d'Acacia selon leur niveau de résistance 
aux nématodes et selon les séries d'inoculum. Chaque espèce 
d'Acacia est représentée par une courbe de Gauss qui prend 
en compte la variabilité de la réponse pour les trois niveaux 
d'inoculums. (ALE : 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) . 

m4 Inoculurns faibles ( 100,500,1000 52) 

SCL 

HIL 

A TRA 
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lornasse aenenne 

1 Figure 3 
Répartition des différentes espèces d'Acacia en fonction de leur 
réponse végétative et de leur aptitude à multiplier les nématodes. 
Les points correspondant à chaque espèce végétale ont été 
regroupés dans une ellipse. (ALE : 15 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 révèle que les Acacia étudiés, y compris 
E albida sur lequel Meloidogyne ne se multiplie pratiquement pas, 
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présentent les caractéristiques génétiques d'une plante hôte 
(Duponnois et al., 1997a). Lorsqu'un juvénile réussit à pénétrer dans 
les racines, il est capable d'induire la formation de cellules géantes 
(de Guiran et Netscher, 1970). D'après ces résultats, il semble que la 
résistance de I;: albida s'exerce au niveau de la pénétration des néma- 
todes dans les racines. Dans l'état actuel de nos connaissances, il n'est 
pas possible de savoir si la faible pénétration de parasites dans les 
racines de i? 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 à traverser, et de 
vacuoles phénoliques toxiques pour les nématodes (Mateille, 1994), 
dont l'existence pourrait résulter d'une réaction de la plante à la pré- 
sence des parasites, laissent penser qu'il pourrait s'agir à la fois d'une 
résistance mécanique et d'une résistance physiologique. D'ailleurs, le 
fait que la plupart des Acacia réagissent plus à la présence des néma- 
todes qu'à l'importance de l'inoculum renforce cette hypothèse 
(Duponnois et al., 1997b). 

Pour A. seyal et A. Izolosericea, aucun signe caractéristique de résis- 
tance n'est apparu au moment où les observations ont été faites. Ce 
dispositif se met probablement en place plus tardivement, comme 
l'indique la diminution progressive du taux de pénétration au fur et 
à mesure que la plantule se développe. 

Pour une espèce parthénogénétique comme M. mayaguerisis, l'ap- 
parition de mâles résulte d'une déficience alimentaire, induite par 
exemple par un surpeuplement dans les tissus végétaux (Taylor et 
Sasser, 1978). Ce phénomène pourrait expliquer que le quart des 
adultes soient des mâles lorsque A. seyal est inoculé au semis. Dans 
ce cas, la racine séminale héberge plus d'une centaine de juvéniles. 
Cette proportion de mâles aurait certainement été plus importante si 
les plantules ne dépérissaient pas avant que les nématodes aient pu 
accomplir leur cycle complet de développement. Le même phéno- 
mène de mortalité des plants explique le très faible développement 
en adultes observé pour A. holosericea. 

Cependant, un déficit du développement en adultes apparaît pour 
des plants inoculés au stade jeunes feuilles ou phyllodes, qui ont 
pourtant un système racinaire bien développé. Il peut s'agir soit 
d'un problème technique de repérage des nématodes dans des tissus 
lignifiés, soit d'une disparition réelle des femelles si, par exemple, 



CADET, et ul. - Relations entre les nématodes et les Acacia : synthèse des travaux préliminaires V 409 

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 espèces 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 l'interférence avec la symbiose 
rhizobienne. L'impact des nématodes sur le développement de la 
plante est la résultante de deux effets antagonistes : l'effet dépressif 
provoqué par la destruction mécanique des racines qui ne permet 
plus à la plante de s'alimenter normalement, par exemple en eau, et 
l'effet stimulant résultant de la symbiose rhizobienne, affectée ou 
non par les parasites. Une espèce résistante peut paraître sensible si 
l'attaque des parasites inhibe seulement la nodulation. Une espèce 
sensible peut paraître résistante si l'attaque des parasites stimule ou 
déclenche la nodulation. L'arbre parasité se développe alors beau- 
coup mieux que celui qui ne l'est pas. Il s'agit apparemment d'une 
symbiose à trois partenaires, dont l'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 9% par rapport au témoin non 
inoculé (Duponnois et al., 1997a). Rapporté à la masse de nodule, 
ceci permet de calculer un rendement, qui traduit éventuellement 
l'efficacité de la souche de rhizobium. Dans notre expérience, c'est 
pratiquement le même pour les deux espèces végétales : respective- 
ment 88 et 98 mg de matière végétale aérienne sèche par mg de 
nodules (biomasse sèche). 

Les conséquences de l'action pathogène des nématodes sur les 
Acacia vont dépendre de l'utilisation qui sera faite des arbres. En 
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pépinière, les arbustes sont généralement élevés dans de la terre non 
stérilisée prélevée à proximité des habitations, où sévissent les 
nématodes à galles inféodés notamment aux cultures maraîchères. 
Les espèces les plus sensibles comme A. holosericea ou A. seyal 
peuvent ne pas résister à ces attaques de nématodes. En revanche, 
les espèces d'Acacia rendues tolérantes par la symbiose rhizobienne 
se développeront (A. hilliana par exemple), mais leur transfert dans 
les zones à reboiser peut avoir des conséquences graves, si ces sols 
sont ensuite destinés à l'agriculture. Les nématodes phytoparasites 
introduits par les plants peuvent empêcher la valorisation, par les 
cultures, de l'enrichissement du sol induit par les arbres. 

Dans le cas de cultures associées, la tolérance ou la résistance des 
arbres, c'est-à-dire leur aptitude à multiplier des nématodes sans en 
souffrir, n'est paradoxalement pas forcément négative, même s'ils 
servent de "réservoir d'infestation". Dans des systèmes de culture 
intensifs comme le maraîchage, cette propriété pourrait être exploi- 
tée pour maintenir dans le sol, pendant la période d'interculture, un 
niveau suffisant en organismes antagonistes des nématodes, suscep- 
tibles d'agir dès 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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