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AVANT - PROPOS 

Prdsentation du programme "ARBRIE - HERBE AU SAHEL" 

Le terme Sdhel désigne la frange du continent  africain  situé au sud Sahara entre les 
isohy2tes 1 O O m m  et 600mm. h g e  de 400 B 600 km, cette €range qui s'étire de l'océan 
Atlantique B l'Ouest, B la mer Rouge B l'Est, SUT une longueur  d'environ 5000 km est 
caractérisée par un climat tropical sec oh les savanes,  végktation  caract6ristique de ces 
milie&  couvrent de vastes  espaces  estimés A près de 4 millions de km2 (Malaise 1973). 

Ces  espaces jouent un rôle socio-économique important aussi bien SUT le plan de 
l'agriculture  (zones de cultures  pluviales de mil, sorgho)  que  celui de l'élevage puisque 
la végétation spontannée constitue la base de l'alimentation  du bétail dans les syst8mes 
d'élevage pratiqués (type  transhumant). 

Ces  milieux  subissent  cependant une forte dégradation  due  d'une part B une skcheresse 
intense, permanente et généralisée  qui  sévit  depuis une vingtaine  d'années (Hare 1983, 
Snijders  1986,  Grouzis et al. 1989,  Carbonnel et Hubert 1992) et d'autre part B une 
anthropisation croissante  (forte  croissance  démographique,  extension  des  surfaces 
cultivées,  diminution  voire  disparition  des  jachères: CILSS  1984, Lericollais et Milleville 
1991). 

Dans les milieux  sahéliens, la réhabilitation passe par le rétablissement de la strate 
ligneuse  afin de concilier au mieux  les  nécessités de la production herbacée (culture, 
espèces pastorales) et  la stabilité  du  milieu. En effet, on admet généralement 
l'hypothbe  selon laquelle les arbres améliorent  les  conditions  du  milieu  (propriktés 
physi,ques  du sol, niveau trophique) et favorisent le développement de  la  strate herbacée 
(Tiedeman et Klemmedson 1977, Vacher 1984, Joffre 1987). 

Parmi les nombreuses études entreprises sur la végétation sahélienne, plusieurs ont mis 
en évidence les multiples  aspects  des  variations de la structure spécifique de la strate 
herbacée en relation avec  les  conditions  édapho-climatiques (Bille 1977, Comet 1981, 
Barral et aL 1983, Cissé 1986, Grouzis  1988), la mise en place de  cette  strate (Cissé 
1986, Grouzis et aL 1986,  Carrikre  1989)  ainsi  que son déterminisme  hydrique (Comet 
1981) et trophique (Penning De Vries et Djitkye  1982). 



En ce qui concerne la strate ligneuse, la ph6nolsgi.e de ces  espkces a kt6 relike aux 
variations des  conditions  ,Ccologiques  (Poupon 1980, Grouzis et Sicot 1980) et pour 
certaines, Pa productivité a CtC CvduCe (Poupon 1980, Van Paraet  1983, Toutain et QL 
1983). E* Paspect ation de l’azote atmosphCPique p z  Pes %6$mmineuses 
arborescentes a tC abord6 @omergues et Dreyfus  1981). 

En d6pit de ces investigations, il existe peu de connaissances sur les esp2ces autochtones 
utilisables d a m  les op$rations de  r6habibilktion et encore moins s u  %es int$raetions 
arbre-herbe en zone saMlierne (Jung 1970, Bernard-Reversat 1982) alors  que les 
comais~ances SUT ces int6ractions constituent. la base de la compr6hension du 
fondsrnement des savanes, et donc, des moyens B mettre en oeuvre pour la 
rehabilitation des systhmes  cologiques dCgradCs. Cette thCrnatique a par contre 6tC 
relativement bien divelopp6e pour d’autres zones biochatiques telles que %‘Europe du 
sud (Vacher 1984,  Mamidou 1987, Joffre 1987), l’AmCrique du sud (Ovalle 1986, Chde 
et  Avendans 1988, Jacksic et Fuentes 1980), l’Australie  (Christie  1975,  Walker et Noy- 
Meir 1982) et au sud du continent Africain  (Knoop et Walker  1985). 

C‘est pourquoi, l’Institut Français de Recherche  Scientifique pour  le Développernent  en 
Cooperation (ORSTOM), par son Département Milieux et Activités  Agricoles ( 
m i s  en place au Sénégal le programme ‘I 

Ce prognmne, initié et coordonné par M. Grouzis a CtC réalisé par 1’Cquipe du 
laboratoire d’E~ologie VégCtale de Dakar. L‘objectif est d’ktndier les interactions entre 
les ligneux et les herbacees afin de préciser  les  relations d’mtagonismes (compétition) 
et de synergie (complimentanté)  entre les  deux  composantes de l’Ccosyst2me sahélien, 
en caractkisant les  che es exploitées et les m k c ~ s r n e s  qu’elles mettent en jeu pour 
%‘utilisation  des  ressources notamment l’eau et les ClCments  minCraux. 

Ce programme comprend quatre parties  menées B diffirentes Cchelles (secteur 
Ccologique,  niveau  stationne1 et niveau  de la plante): 

- une  étude phyto-écologi ue (Ferlo): Influence du couvert sur l’organisation  spatiale, la 
structure spécifique et  \a productivité  de la  strate  herbacée; les déterminants 
écologiques, 

- une  étude stationnelle (station expérimentale,  Ferlo): étude du bilan hydrique d’une 
steppe BAcacia fortilis et Balanites aegyptiaca - bilan  hydrique de la  state herbacée, de la 
strate ligneuse, et analyse du partage de  l’eau entre espèces herbackes et arborescentes, 



- une étude écophysiologique  au  niveau de la  plante  entière, in situ (station 
expérimentale, Ferlo):  étude des  tensions  de  sèves, de la conductance stomatique de six 
espèces arborescentes, étude des potentiels hydriques  des  sols correspondants. Analyse 
d'un éventuel partage de l'eau entre espèces  ligneuses et des adaptations 
écophysiologiques à la sècheresse. 

- une étude écophysiologique  au  niveau  de la plante  entière,  en lysimètre (Centre 
ORSTOM B Dakar): étude  de la transpiration et de la croissance d'Acacia to~iZk et 
d%lcacia senegal. Hypothèse testée d'une meilleure adaptation 8 la sècheresse et B de 
faibles niveau de  nutrition azotée d'Acacia tortiZis. 

La th&e qui  est présentée ici concerne la troisikme partie, mais fera parfois appel aux 
r6sultats et interprCtations  des trois autres. 
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INTRODUCTION 

Le Sahel est une zone de savane dont les communautés  végétales  sont  composCes d’une 
strate herbacée plus ou moins continue et d‘une strate arbustive-arborescente 
discontinue  (Huntley et Walker 1982). Cette vkgétation sahélienne a fait l’objet de 
nombreuses  investigations : inventaire  floristique,  typologie et cartographie  (Wickens et 
Collier 1971, Bille  1977, Bourli&re 1978, Poupon 1980,  Penning de Vries et Djiteye  1982, 
Barry et al. 1983, Toutain et ai! 1983, White  1983,  Chevallier et aL 1985 et Grouzis  1988) 
et, dans la région  du Ferlo (nord  Sénégal),  plusieurs études sur  les  populations  ligneuses 
ont été réalisées  (Bille  1977, Poupon i980, Piot et Diaité 1983, Sharman 1987, &\PO 

1993). 

Dans cette  région, un des  traits  marquants,  est la diminution,  depuis  plusieurs 
décennies, de la couverture ligneuse. A titre d’exemple, Faidherbe, conduisant une 
expédition  dans  les années 1860, était obligé de tailler son chemin à travers’ la 
végétation arborée  qui aujourd’hui présente un couvert  ligneux de seulement 2 à 5% 
(GEMS 1986 d’après Sharman 1987). Cette diminution semble être très rapide. Ainsi, 
en trois ans, sur 34  sites  suivis  dans le Ferlo, les densités de ligneux  sont  passées  d’une 
moyenne de 438 376 individus par hectare (Boudet 1977). 

D’apr&s certains auteurs cette diminution de la couverture  ligneuse serait la 
consequence  du  changement  du  climat  vers un regime pluviomktrique  plus sec (Albergel 
ef aL .1985,  Claude et aL 1991,  Khalfaoui 1991) accentuée par l’activité humaine (patûre 
excessive,  coupe de bois et feu de brousse) (Sharman 1987,  Grouzis et Albergel 1989, 
Grouzis 1991). 

Or, selon  certaines  observations, la contrainte hydrique  n’affecte pas avec la même 
intensité les  dynamiques  des  différentes  espkces  ligneuses  qui  peuvent  coexister sur un 
même site.  D’une façon génkrale, il ressort de  ces études que les espkces qui se sont le 
mieux  maintenues sont situées  dans  les  bas-fonds (Poupon et Bille  1974) et/ou 
présentent des degrés de scl6rophyllie  élevés  (Piot et  Diaité 1983). 



Ce type d'observation, laisse supposer hue les espèces  constituant  la  strate  ligneuse 
prksentent  d'importantes  differences d m s  leur z 6 p n ~ e  2 la contrainte  hydrique. De plus, la 
prdsence  d'espkces i feuillage  permanent et B feuillage  eaducifoli6  dans %e Fer10 reflkte sans 
doute  des mkanismes physiologiques trks différents  d'adaptation à ces  milieux  arides. Les 

eaducifofih Ctant toujours moins scl6rophyUes que celles des e s p k e s  à 

quelques mes exceptions p rh  @ang 1987,  Ullman 1989) il n'existe p a  de 
d o n n h  hphysislsgiques sur ces 
contrairement B d'autres  rCgisns  tropicales &hes du  monde  telle que 1'Arnkique du Sud 
par exemple (Samients et aZ. 1985, Sobrads 1986, Goldskin et Sarmiento  1987). 

A partir de ce constat, l'objectif de cette 6hde a done $t$ de caract6riser puis de comparer 
le fonctionnement  hydrique  en  conditions  naturelles de six es Egneusa e x i s t a n t  sur 
un même site. Pour r6pndre 2 cet  objectif,  les  questions  suivantes ont dors kt6 abordth en 
préalable. 

La presence  de six esphes ligneuses  sur le mCme site a permis la mise  en place d'une Ctude 
comparative. Un suivi  phénologique du feuillage et de l'état hydrique  interne  (tension  de 
s h e  de base, minimale et de r&upkratisn)  a h C  rhlisk sur deux ann& (1990 et 1991). A 
partir de ces  mesures, nous tenterons  dans le chapitre II, de  caractériser  chacune de ces 

es et de les  classer  selon  leur rigime hydrique. 

uelles  sont 1s  relations entre l'&a& hydrique du so1 et la tension de skve de base ? La 
uilibre-t-elle avec la strate la plus: humide du sol, avec l'ensemble du profil 

ou bien ne s'6quilibre-t-elle pas ? 

A partir des ~ O M & S  de potentiel  hydrique du sol et  de  tension  de s h e  de base  deux 
hypothkses  seront tes th .  La premikre  consiste B considérer la plante  en 6quiLibre  en fin de 
nuit  avec la strate  la  plus  humide du sol. La seconde  la  considkrer  comme en &quilibre 
avec  l'ensemble du profd en  intkgrant le potentiel  hydrique  de la zone  racinaire. Les 
résultats  obtenus  sont  discutés  dans  le  chapitre m. 

.. . 



Existe-t-il  des  tolérances  différentes 31 la déshydratation  des tissus entre les espèces ? 

Compte  tenu  d'éventuelles  différences  dans  les  régimes  hydriques  de  ces  espkces  et  des 
types de feuilles trb différents,  une  série  de  courbe  pression-volume  sera  r&lis&. A partir 
de' ces résultats, présenth dans le chapitre IV, les possibilités  de  ces espkces A tolQer  des 
tensions de &ve &eV& seront discutées. 

Les facteurs micro-climatiques et internes de la  plante agissent-ils de  façon similaire 
sur le degr6 de  l'ouverture stomatique pour chacune des espkces ? 

L'impact  de la tension de skve, du gradient  de  tension de vapeur  entre la feuille et l'air, de 
la temp6rature  foliaire  et du rayonnement  photosynthétiquement  actif sera 6tudi6. A partir 
de ces paramktres  empiriques  on  reconstituera par un modkle le comportement  stomatique 
de chaque  @es  dans le chapitre V. Celui-ci  devrait nous permettre  de dCgager 
l'influence des  différents  facteurs sur le degrd de l'ouverture  stomatique et de  comparer les 
e s w  entre elles. 

Ces esp6ces présentent-elles des condudivit& hydrauliques semblables et comment 
celles-ci  évoluent-elIes  en saison sèche ? Sont-elles reliées B la tension  de s h e  de base ?. 

L'évolution  saisonnière de  la  conductivité  hydraulique  de  chaque  espkce  sera  &di&.  puis, 
on  tentera de  mettre  en  évidence  d'éventuelles  relations  entre  les  résultats  obtenus  et  la 
tension  de s h e  de base. L'absence ou la  présence  de  relations  entre Ces paramètres  sera 
alors discutk dans le  chapitre VI. 

A partir des  résultats de  tension  de  &ve,  de  potentiel  osmotique,  de  conductance  stomatique 
et de conductivité  hydraulique le fonctionnement  hydrique  des  espkces  sera  identifié, 
analys6  et  comparé  dans la conclusion  gCnCrale. h i s ,  la  contribution  de  cette  étude  au 
programme  herbe-arbre  sera  discutée  et  de  nouvelles  perspectives  seront prop&. 

13 



L 

D'aprh Le Houérou (1989), le mot Sahel, a ét.6 utilis6 pour la premikre  fois  par 
l'explorateur  et botmiste Auguste  Chevalier (1900) pour  définir  une  "zone  sahélienne" 
autour de la  ville  de  Tombouctou au Mali. 

Ce nom d'origine  arabe a en  fait  deux éthymdbgies  possibles. La première  signifie &te, 

rivage  et  implique  l'existence  d'une  bande  de  terre au sud d u  Sahara marquant la fin du 
desert ; la seconde  signifie  une  plaine  etendue aGec un  paysage  monotone. I 

1 -  

Actuellement, d'un point de vue géographique, le Sahel se présente sous la forme d'une 
vaste bande de 460 B 600 km de  large  entre I'isohykte 100 mm au nord  et I'isohyète 606 
mm au sud et de 6 h de long, du SénEgal h l'ouest jusqu'& 1'Ethiopie 2 l'est (figure I). 
Ce vate benitofre  s'étend  sur 1% pays  et  représente une supeficie de 2,5 millions de km2 
(tableau 1). 

A partir d'observations  biogéographiques,  cette zone sahélienne  ainsi  définie, a été  ensuite 
subdivisée  en 3 sub-zones  &oclimatiques  (figure 1): 
- Une  sub-zone  saharo-sahélienne 
- Une  sub-zone  sahélienne  "sensu stricto" 
- Une  sub-zone  soudano-sahélienne 
qui  correspondent  respectivement aux isohy2tes 100 h 200, 200 B 400 et 400 B 600 mm. 

14 



S o h o r o  ' 

Zonr Gumio-Conqoltrnnc 

Figure 1 : Zones tcoclimatiques d'Afrique entre l'Cquateur et le tropique du cancer d'aprk Le HouCrou 
(1989). 

Burkina Faso 
Tchad 
Mali 
Mauritanie 
Niger . 
Nigeria 
Senegal 
Soudan 
Autres pays : 
Cameroun, 
Ethiopie, Res 
du Cap Vert 

To tal 

superficie 

25 
366 
300 
223 
723 
50 
90 
800 

67 

2644 

% 

1 
14 
11 
8 

27 
2 
3 
30 

3 

100 

Tableau 1 : Repartition gt5ogra hique de la zone Ccodimatique SahClienne "sensu stricto" et de sa superficie 
en millier de Ian d? selon les diffLrents pays concernes d'aprb Le HouCrou et Popov (1981) et 
3Le Houérou (1989). 

15 



Mata 

S E N E G A L  

m 

]F i re  2 : Localkation gtographique du Ferlo et de la station d'ttude de Souilhne adapt6 de S h m a n  
(1982). 

1 6  



2 CARACTERISTIQUES ENVIRONNEMENTALES 

2.1 SITUATION GEOGRAPHIOUE DU SITE D'ETUDE 

Afin d'éviter le caractère très ponctuel des mesures météorologiques, édaphiques et 
floristiques réalisées sur la station d'Ctude au cours des  années 1990 et 1991, il a paru 
judicieux de situer le site expérimental  dans son contexte régional c'est B dire le Ferlo. 

La station d'étude  est située au nord du Sénégal dans la rCgion du  Ferlo (figure 2) B la 
limite  de la réserve sylvo-pastorale de Sogobe. Elle  est localisée B 400 km de Dakar, B 
20 km au sud de Dagana (16" 20" nord et 15" 25' ouest) au lieu-dit Souilhe ou Keur 
Mor Ibra en maure. Comprise entre l'isohyi5te 200 et 400 mm elle  appartient B la zone 
sahélienne "semu stricto". 

2.2 LES FACTEURS CLIMATIOUES 

2.2.1 Les prdcipitations 

Les pluies sont  provoquées par la  rencontre de l'air tropical humide maritime ou 
Mousson venant du sud ouest et des  masses  d'air continentales ou Harmattan venant  de 
l'est et du  nord-est. Le contact entre ces  deux  masses  d'air s'appelle le Front Inter- 
Tropical ou FIT (Rodier 1975). Le FIT se déplace au cours de  l'année  entre  le 7 kme 
degré et le 21ème de latitude nord ; son arrivée au Sahel est suivie  d'averses  qui se 
renouvellent plus ou moins rkgulihrement de juin à septembre  (Comet 1981). 

Au niveau  de la région étudiée, B a a l  et al. (1983) citent des moyennes annuelles entre 
1920 et 1981  de 298 et 287 mm au nord du Ferlo  pour  Dagana  et Podor et  de 
respectivement 473,  474,  477 mm au sud, pour les stations de Lingukre, Matam et 
Dahra. Pour la station mktkorologique de Dagana, qui sert de station  de rkférence dans 
cette  étude  (distante de 20 lan du site expérimental), la moyenne annuelle des 
précipitations aprks  actualisation  sur la pkriode 1920 B 1991, s'élhe B 282'4 mm (Akpo 

1993). Cette moyenne masque en réalité  une variabilité importante (coefficient  de 
variation des précipitations de  37,2 %)- 

L'analyse détaillée de l'évolution  de la pluviométrie B Dagana  entre 1920 et 1990 par 
Akpo (1993) a m i s  en évidence  trois périodes distinctes. La premikre s'étend du  début des 

17 
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observations jusqu'à 1950  et  se  caract6rise par une  succession  d'années skches et  humides 
sans rkgle  apparente. La seconde  (1951 .& 1969) conespond A des années globalement 
exc&entaires et la troisikme,  qui  dkbute  en 1970, est r n x q u i e  par des pluviom6hes 
dificikires. En fait, il est  possible d'affmer que depuis  vingt  années  la rigion du Ferlo 
(Khalfaoui 1991) et d'une faqon ginkrale l'ensemble de l'Afrique de l'Ouest (Claude  et 
Chevallier 1991)  souffrent  d'un dificit pluviomktrique  quasi-permanent.  Cette  sikheresse, 

ser selon  Albergel et al. (19 5) par son m-acl$re g k n e d &  (ensemble  du 
Sahel), persistant Opnus de %O ann et intense (grandes &heresm de 1968-1973 et 1983- 
1984). 

Au niveau du site mental, les prkipitations incidentes (figure 3A et 3B) ont  kt6 
AfPelO (Campbell) inskdlC en  1990. C'est 
pu- discuter les rksultats de la saison &he 

1989-1996  proviennent de la  mét&rologie nationde skn6galaise de Bagana. Elles s'elèvent 
B 251 mm, avec 22 jours de pluie,  soit 12% en dasous de la moyenne  annuelle. 

L'annh 1990,  totalisant  172 mm sur la station d'6tude de Souilkne entre le 29  juin et le 18 
octobre  1990,  accuse un déficit  de 40% par  rapport B la moyenne  annuelle  de la station 

rologique rkftrence de Dagana. Le nombre de jours de pluie  wmptabilis6 est de 17. 
Cette  saison  humide a t t k  caractérisée par une  phase skhe s'étalant  entre  le 20 août  et le 17 
septembre  soit  35 jours avec  seulement  13 mm de prkipitation. Cette  répartition 
pluviométrique a eu des  rkpercussions  visibles sur la strate  herbacée,  entraînant  son 
d6shhement (Akpo 1993). On peut aussi noter  la  prksence d'une pluie  très  abondante  de 
47,95 mm le 17 septembre  1990. 

i 

Les pskipilations de  1991  totalisent  seulement  112  mm sur 10 jours de  pluie. Il en rtsulte 
un d6ficit  pluviomttrique  de 61 % par  rapport B la  moyenne  de la station  de Dagrna. Les 
pluies, t r b  tardives,  ont  alors  fortement limiti  le d6veloppement de la strate  herbacée. 

2.2.2 Les temp6rature.s 

Bille 0 ,  Poupon  (1980),  Cornet (1981) et Le HouQou  (1989)  donnent  pour la région 
du Ferlo des  valeurs  moyennes  annuelles maximales de tempthture comprises  entre  35 et 

37°C et des  minimales de 19 h 21°C. A titre d'exemple, la figure 4A présente  les  courbes 
des temgratures moyennes  mensuelles  en Oc des stations de Podor  (nord du Ferlo)  et de 
Lingukre (sud du Ferlo). Pour cette  région, les moyennes  maximales  des  mois  les plus 
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Figure 3 : Prkcipitations annuelles en mm enregistrks sur la station de  rtfkrenu: de Dagana @) et sur le 
site d'ttude de Souilkne (S) entre 1989 et 1992 ( F i r e  A). DCtail des prkipations sur la station 
d'ttude  de SouiIkne entre 1990 et 1991. S.H et S.S symbolisent respectivement la saison humide et 
la saison sèche. L'encadrC i n f t r ieur  indique les mois (Figure B). 
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Figure 4 : Moycmw mensuelles des ternptratures en Oc (A) ct ETP Penman mepsueiie en mm/mois (B) 
d'aprh Cornet (1981) pour les stations m6tCorologique de Podo; (WC) et de Lingukre (losange) 

. respectivement situtes au nord et au sud du Ferlo. 
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chauds  peuvent  atteindre 41 à 42°C en  mai-juin,  avec un second  maximum en octobre. Par 
contre,  les minimales  des  mois les  plus  froids  peuvent  atteindre 13 h 15°C au  mois de 
janvier.  Outre  l'alternance  saisonnière, on  observe une alternance  thermique  journalière 
variant  dans  d'importantes  proportions.  Ainsi,  sur le site  de Féte Olé, Poupon (1978)  a 
enregistré  des  amplitudes  extrêmes de température  de  seulement 2°C pour les  mois de 
juillet,  août  et  septembre  contre  29°C  pour le mois de  février. 

2.2.3 Le vent 

Deux types de vent  interviennent dans cette  région,  l'Harmattan  provenant  du  nord et nord- 
est au cours de la saison  &he et la mousson,  soufflant  du  sud-ouest  en  saison des pluies. 
La vitesse  moyenne  est de 2,4 ms-' h 2 m  au  dessus  du sol, avec  des vitesses plus élevés 
en  féwier-mars  (2,9  m s-l) et plus  faibles  en  fin de saison  des  pluies de septembre h 
novembre  (1,8  m s-l) (L.e Hougrou  1989). 

2.2.4 L'humiditk de l'air 

Dans la zone  étudiée  les  influences  océaniques  sont très réduites  et le climat  est  nettement 
continental pille 1977).  Au  cours de  l'année  l'humidité  relative  moyenne  mensuelle  passe 
par un minimum  en  saison  sèche  en  janvier-février  compris  entre 30 et 40%, puis  augmente 
à partir  de mai avec l'arrivée des  masses d'air humides  précèdant  la  saison  des  pluies 
(Poupon 1980,  Comet  1981).  Ainsi, en juin, les humidités  relatives  sont de l'ordre  de 50%,  
bien  que  les  précipitations  soient  encore très faibles  voire  inexistantes.  En  saison  pluvieuse 
elles  atteignent  alors 60 h 70%. 

Au niveau de la station  d'étude, ces valeurs  moyennes  peuvent  recouvrir  des variations 
journalières  importantes,  même  en  saison  humide où des  valeurs  minimales de  10% ont été 
observks. 

2.2.5 L'évapotranspiration 

D'aprks  Comet (1981) et Le Houérou  (1989), l'évapotranspiration,  calculée d'aprb la 
formule de Penman  (1948)  pour les stations  de  Matam,  Lingukre,  Dagana  et  Podor  montre 
des  valeurs  annuelles  de  respectivement  1962,  2095, 2031 et  2356 mm. Comme le montre 

21 



la figure 4B pour les stations  de  Podor  (nord du Ferlo)  et de Linguhe (sud du Ferlo), 
P'EP passe  par deux maima au cours  de l'mnk, l'un en avril-rnai4, et l'autre, plus  faible, 
au mois d'octobre. Les valeurs minimda d'EW sont par contre obtenues  au  cours des 
mois de janvier  et  fkvrier  pendant la piriode fdche. 

1 La saison &he  Roide de novembre A f6wier 
2 La saison &he chaude de mars B mai oh les arbres mducifofi6s sont défeuillis 
3 L'avant saison des pluies se mduiwt  par l'augmentation de l'humiditd 

4 La mison des pluies de juin B septembre 
5 L'aprks  saison  des  pluies de septembre B novembre oh humidité  atmosphCrique  et 

atmosphkrique et l'apparition des premikres  feuilles. 

température de l'air sont  encore  Clevks. L 

2.3.1 La géologie 

Au cr6tac6, le  Ferh est situ6 dans un vaste  bassin  s&irnentaire  sénégdo-mauritanien.  Bien 
que n'affleurant  nulle  part %es couches grheuses correspondant  au  Maestrichien (Crktad 
su@rieur>  sont  connues par sondage  et  renferment  d'importantes  nappes d'mu douce 
actuellement  exploittks. La mer s'est ensuite avmck progressivement  dans ce bassin de 
subsidence.  et a m2me atteint au Lutkien la région  de W e l .  A la fm du tertiaire,  les  parties 
orientales  et  centrales de ce bassin  ont  CmergC. Une  accumulation  de d6pÔts continentaux  de 
grès argileux  s'effectue  alors  et  forme le continent tesminal. (Michel  1969) 

2.3.2 La g6omorphologie 

Au quaternaire  les  fluctuations  climatiques  avec alternance de  phases  sikhes  favorisent  la 
formation  de  dunes  sableuses  dues 2 une  extension du Sahara beaucoup plus au sud  de ses 
Limites actuelles. La plus notable de  ces extensions se situe 2 l'apogée de  la  glaciation 
wiirrnienne il y a  environ 18 O00 ans. Le Sahara recouvrait alors les  territoires  occupés 
aujourd'hui par la zone  sahélienne  et les massifs de dunes  de  sable vif atteignaient alors le 
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niveau de Dakar soit  environ 500 km plus  au  sud qu'actuellement. Le Sahara  s'est  ensuite 
rétréci  pendant la période  post  wiirmienne'avec  un  optimum  climatique il y a 5000 ans à la 
faveur  d'une  phase  plus  humide.  Une nouvelle @riode  d'aridification  s'est  ensuite  amorcée 
voici  4500 à 4000 ans et  se  poursuit  depuis  lors  (Rognon  1981). A une  échelle  décennale 
(1980 B 1990),  on  assiste il une  série de contractions  et  d'extensions  de ce désert, 
susceptibles de modifier dans d'importantes  proportions sa superficie  (Tucker et al. 1991) 

Pour l'ensemble du Ferlo, le paysage  en  résultant  est  constituk de trRs grandes  dunes de 10 
21 30 m de haut, 20 il 50 km de long et 0,5 ?I 5 km de large,  orient& nordest sud-ouest. 
Cependant, au niveau de la station de Souilkne, cette topographie  n'est pas perceptible et le 
paysage se caractirise par de petites dunes de faibles  amplitudes sans orientations 
particulikres. 

2.3.3 Le sol 

Selon  Maignen  (1965)  qui  utilise  la  taxonomie  française, cinq catkgories de sol sont 
présentes  dans le Ferlo et d'aprks  lui, les  sols  brun-rouges  recouvriraient  environ 45 % de 
la surface  de  cette  région. Au niveau du site  expérimental,  le sol appartient au sol brun- 
rouge  faiblement évolué sur sable  siliceux. 

Caractéristiques texturales 

L'analyse granulomhique montre  que  la  texture du sol  de  la  station  d'étude  est  de type 
sablo-limoneuse  sur  tout le profil  étudié  (figure  5 A,B,C). Cependant,  si la teneur  en  sable 
ne varie  que trb peu dans le profil  (figure  5A),  oscillant  entre 81 % pour la strate  la  moins 
sableuse  situ& A 2 m et  85% pour  la  strate  la  plus  sableuse  (0.3  m),  les  teneurs  en  argile  et 
en  limon  varient  de  façon imprtante dans les  premikres  couches du sol. 

En  effet, on peut  noter  une  augmentation  croissante  et  régulikre de  la  teneur en argile du 
profil  (figure  5B)  qui  passe de 3 B 11 % entre O et 1-60 m. Cette  teneur se stabilise  ensuite 
autour d'une valeur  moyenne  de 10% de 1,6 h 3,5 m  puis  diminue  au  del2 de 3.5 m. A 
l'inverse,  la  teneur en limon  (figure SC) diminue  régulikrement  dans  les premibes strates 
du sol passant de 13% pour  la  strate O. 10 m 8 % B l m ,  puis se stabilise h des  valeurs 
comprises  entre 8 et 9 % pour les  strates plus profondes. 
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Figure 5 : Teneur moyenne en sable (A), en argile (B) et en limon (C) du profil du sol exprimte en p.10 de 
l'ck.hmntillon de sol analyst. Chaque point est la moyenne de trois Eehantilons prelevb hors- 
couvert lipem et les traits horizontaux reprbeneent %'&cart type. 

O 1 2 O . I  .2 . 3  

Carbone Azote 

Teneur en p .  1000 

Figure 6 : Teneur moyenne en carbone (A) et en azote (B) du profil du sol exprimte en p. loo0 de 
l'tchantillon de sol analyse, constituk par u11 melange de 6 prtlkvements sous-couvert ligneux 
(Acacia tortilis et Balanites aegypfiaca), 4 prCl2vements en zones lisi2re et G prklkvcrncnts en zone 
hors-couvert ligneux 
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L'analyse  granulométrique  montre  donc  que le sol ne  présente  pas  d'obstacle 
macroscopique  pouvant  modifier  localement et à l'échelle  individuelle  l'enracinement des 
espèces  ligneuses  (strate  compacte du sol,  grosses  pierres.. .). 

Teneur en carbone et en azote du profii 

Les figures 6A et 6B montrent la  variation  de la teneur  en  carbone  et  en  azote du  profil. 
Plus  abondante  dans les 0.10 premiers  mktres  du  sol, la teneur  en azote (figure  5B),  baisse 
brusquement de 45% dans la strate 0.2 m, en passant de 0.23 B 0.15 % ' 0 .  Cette  teneur 
diminue  ensuite  progressivement  et  régulikrement pour atteindre  une  valeur de 0.07 % O B 
2,5m qui reste  ensuite  constante  sur le reste du profil.  L'évolution de la teneur  en  carbone 
(figure  5A)  montre  elle  aussi une  diminution tri3 rapide  en  passant de 2,1%':'0 pour  la  strate 
0.1 m h e  1 % ' O B 1 m de profondeur. L a  teneur se stabilise  ensuite  pour les strates  plus 
profondes.  A  noter qu'h la  profondeur de 0.5  m  la  teneur en carbone  a  diminué  de 40% par 
rapport B la premikre  strate  du sol (O B O. 1 m). 

2.4 LA VEGETATION 

Dans le Ferlo,  la végétation  se  présente sous la  forme d'une savane  trks  ouverte  comprenant 
une  strate  herbacée  composée  essentiellement  d'annuelles il dominance  graminéenne, 
parsemée  d'arbres  et  d'arbustes  épineux.  Cette  végétation  divisée en  deux  strates a été 
décrite  et  étudiée par de  nombreux  auteurs  (Valenza  et  Diallo  1972,  Boudet 1980, Poupon 
1980,  Comet  1981 ...). 

2.4.1 Xa strate  herbade 

La végétation herback du Ferlo  comprend  actuellement  presque  exclusivement des plantes 
annuelles.  Cette  strate  a un recouvrement  de 20 il 80 % pour une  hauteur de 40 il 80 cm et 
les e s e e s  les  plus  courantes  sont : 

Aristida  mutabilis Trin.  et  Rupr. 
Alysicarpus  ovalifolius (Schum.  et  Thonn.) 
Cenchm biflonrs Roxb. 
Digitaria  horizontalis Willd. 
Eragrostis  tremula Hochst.  ex  Steud. 
Schoenefeldia  gracilis Kunth. 
Tribulus terrestris L. 
Zornia glochidiata Reichb. ex DC 
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La composition  floristique de %a strafe hirbacée peut être t rks variable d'une année sur 
l'autre. Ainsi, A un endroit donnk, une esp& p u t  &e dominante pendant une ou  plusieurs 
mn&s puis 6tre remplacée par une autre e e. En fait,  tous  les  auteurs  ayant  travail16  en 
zone sah&ienne ont observe une  variab  prononcée  de la composition  floristique 
(@rods 1988). Ces dynamiques sont donc trh mmplexes  et  actuellement pas entikrement 
mmprises. De nombreux  facteurs  semblent  réguler et notzu-nrmnent les phks incidentes de 

en murs (Gaston  1983, Comet 1 Grouzis 1988)  tout  comme les pluies des 
entes qui ont conditionnt5 la production  des graines. Il faut rajouter B cela la 

mnmmmation et le stockage par les animau ores (Bille 1977 
que P e s  cagpaeit$s de  germination et d'dabfisse ces diff6rentes 
Elberseet Breman 1989, Grouzis 1992). 

A 1'&he31e sbtionneUe, il faut aussi souligner le rale important de la topographie  qui 
influence la  composition floristique et la prductivit6 des herba& @ille  1977). En effet, 
la richesse floristique  et la productivitt s'accroissent lorsqu'on se déplace des sommets de 
dunes, aux pentes, puis dans les dEpressions. Ces faits  ont CtC c o n f m b  par Grouzis et al. 
(1990 et 1991)  et Akpo (1993)  qui  montrent par ailleurs  que le couvert  ligneux joue lui 
aussi un rôle sur la composition floristique en  augmentant  la  diversit6 et %a production  de la 
strate herback située sous son couvert.  Ces  auteurs  observent  sur le site de Souilkne les 
cortkges floristiques suivants associés ou non au couvert  ligneux  pour l 'année 1990: 

Espkes sous couvert 

Brachian'a ramosa (L.) Stapf 
e%loris pilosa Schumach.  et Thom. 
Commelina forskalei V&l. 
Jacquemontia rmnifslia. p.) Griseb. 

mordica balsmina L. 

Espbxs hors  couvert 

Aristida  mutabilis Trin. et Rupr. 
Cenchm bifloncr Roxb. 
Eragrostis tremula Hochst. ex Steud. 
Euphorbia  aegyptiaca hiss .  
Gisekia  pharnaceoides IL. 
Limewn d ~ m u r n  (Gay) Schinz. 
Mollugo nudicaulis hm. 
Sesamum a l a t m  Thon. 
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&@es indifférentes 

Alysicarpus  ovalifolius (Schum.  et  Thonn. 
Chloris prieuri Kunth. 
Digitaria  horizontalis Willd. 
Tribulus  terrestris L. 
Zornia  glochidiata Reichb.  ex  DC 

La composition  botanique  est  aussi trb influen& par la consommation due  aux  herbivores 
domestiques  qui va  dkpendre  de la  distance  aux  forages. Ces animaux  jouent un rôle 
déterminant en affectant la production de semences. En effet,  certaines es*, 
s6lectivement consommtfes avant  maturation  et  dispersion  des  semences  voient leur potentiel 
de reproduction diminu6 et leur  dynamique  modifi6e  (Valenza 1981, Akpo et al. 1993). 
Ainsi, B proXimit6 d& forages,  zones trb fortement  exploit&, les espkces graminknnes 

(Cenchm prieurii, Chloris prieurii, Tragus  berteronianus,  Schoenefeldia  gracilis) sont 
nettement moins abondantes  que les  dicotylédones (Portulaca foliosa, Mollugo nudicaulis, 
Lirneum  viscosum) . 

2.4.2 La strate ligneuse 

Dans la partie nord du Ferlo,  le  recouvrement  ligneux  est  d'environ  de 5 B 15% à 
l'exception d'une bande de 60 km 3 l'est du lac de  Guiers où il est  supérieur  (Sharman 
1983).  Cependant, au niveau du 'site  expérimental,  celui-ci a éte 6valué B 37% par Akpo 
(1993). Les espèces  ligneuses  présentes  sur la station d'étude  de Souilhe (ALpo 1993)  ainsi 
que  les espèces  les  plus  courantes  dans le Ferlo  d'aprés Le Houérou  (1989)  sont: 

Acacia tonilis (Forsk.)  Hayne ssp. raddiana (Savi)  Brenan 
Acacia  senegal (L.) Willd. 
Balanites  aegyptiaca O;.) Del. 
Boscia  senegalensis (pers.) Lam. 
Cornbretwn glutinosum Perr.  ex.  Dc. 
Commiphora afncana (A.Rich)  Engl. 
Guiera  senegalensis J.F.Gme1. 

, Sclerocarya  birrea (A.Rich.) Hochst. 
Ziziphus  mauritiana Lam. 

Cette  strate  ligneuse  évolue  rapidement. En effet,  Piot  et  Diait6 (1983) dans un programme 
conduit  par  la DGRST/LNERV entre  1979 et. 1981 ont  montré  que  sur  les  quarante  sites 
expérimentaux  suivis  dans  le  Ferlo, tous ont  connu un déclin  des  espZxes  ligneuses  de 15 2 
25%. Celui-ci  est  essentiellement  marqué  par  une  décroissance  des espkes les plus 
mésophiles (Grewia  bicolor,  Sclerocarya birrea, Combretwn  glutinosum) au  profit 
d'espkes plus xérophiles (Boscia senegalensis,  Balanites aegypriaca). Cette  décroissance 
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peut &e spectaculaire  comme  dans le cas  des  mn&s 78-73, oh Poupon et Bille (1974)  ont 
observC, B FCd 016  (Ferlo), la dispaition he 75 % des  arbres  situes sur les  parties  les  plus 
6levks du relief  suite 5 la skcheresse.  D'apr2s  Sharmm  (1987) le d6fificit  pluviomCtrique 
seai t  la principale  cause de la perte  spectaculaire des  ligneux de ce site d'étude entre 1974 
et 1983. Cet  auteur  affirme  que ces 6vknements  sont sans doute  representatifs de l'ensemble 
de la zone SahCIienne. 

Au dCbut du siikle il semble  que les gmds  m a m d r e s  aient Ctt5 abondants dans le Feslo. 
Avant 1950, date de l'apparition  des  premiers  puits-forages  et  forages  profonds,  cette 
rCgion &.ait eonsidérk comme  un "d&ert". Cet espace 6tait dors exploit6  pendant la saison 
des pluies el le debut  de la saison skhe  par les pasteurs Peuhl et leurs  troupeaux  (Bonnet- 
Dupeyron 1952). 

La crhtion des forages a permis une t r b  rapide  augmentation du nombre  d'ovins et bovins 
qui  a  triplé  entre 9950 et 1975 (Santoir 1980, Band  1982). L'accroissement du nombre 
d'animaux  domestiques s'est alors  traduit  par un surphrage, entraînant une rkduction  de la 
production de biomasse  totale de  l'écosystkme et une  accélération  de l'érosion Mienne. L a  
s6dentarisation d'une partie  de la' population  autour  des  points  d'eau a conduit à une 
exploitation  de la strate  ligneuse  comme  bois de chauffe  et comme charbon de bois  destin6 à 

I. 

la vente. .. 

Les activitCs  humaines, l'action du feu  et le deficit  pluviomCtrique  quasi-permanent  depuis 
28 ans ont  donc  conduit  non  seulement B une  disparition  annuelle de ]la strate  ligneuse 
e l " e  B 1 ou 2 % par an pour cette rCgion (Le HouCrou  1989) mais aussi à une 
modification  des  peuplements  ligneux . 

3 LE MATERIEL VEGETAL 

3.1 PRINCIPALES CARACTERISTIQUES DES ESPECES ETUDIEES 

3.1.1 Famille des Capparidaceae: Boscia senegalensis (Pers.)  Lam. 

Boscia senegalemis est  une esphe sclérophylle qui se  présente sous la forme d 'un  arbuste 
de 1 h 2 m de  hauteur à feuillage  permanent, non  épineux, qui porte  des feuilles simples h 
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limbe ovale B obovde (15-140*20-70 mm) (photographie 1 , figure 7). Les h i t s  sont 
globuleux 2I subglobuleux  et  possixlent peu de graines (1 B 3). J i s  nouvelles  feuilles 
apparaissent B la fm de la saison  des  pluies,  courant  octobre,  et  souvent,  deux  générations 
de feuilles se chevauchent  (Poupon  1979). La phase  reproductive,  qui  démarre  pratiquement 
avec la  fedlaison peut se poursuivre  sur  10 2I 12 mois. D'aprks  les  observations de Poupon 
(1979)  en  1973, le rythme  phénologique  de cette es@ n'a &5 que t r b  peu affect6  par  la 
&cheresse 

3.1.2 Famille des Zygophyuaceae : Balanites aegyptiaca (L.) Del. 

C'est une es@e arborescente qui peut atteindre 8 m de hauteur  et  posskde  des  rameaux 
kpineux  portant  des  feuilles bifoliolks alternes  (photographie 2, figure 8). D'aprb Poupon 
(1980), la feuillaison  démarre en pleine  saison  &he  avec trh souvent  une  reprise  de  la 
formation  foliaire alors que  la  chute  des  anciennes  feuilles  n'est  pas  encore termink et la 
floraison s'étale de novembre 3 mars  (Aubreville  1949). Au niveau de la  station d'étude, les 
grands  arbres  posskdent un nombre t r b  restreint  de  feuilles  par  rapport  aux trhs nombreux 
rameaux photosynthétiques. C'est pourquoi,  dans  cette  étude, ce type d'individu a été 
considéré  comme  presque dtfeuillé. Les fruits  sont en gtntral  rtcoltts et consommts.  Cette 
es+ sclérophylle  possMe un système  racinaire  pivotant  ne  depassant  pas 2,90 m pour  de 
grands  individus  avec  des  racines  latérales  pouvant  atteindre 22m de  long  (Poupon  1980). 

3.1.3 Famille des Rhamnaceae : Ziziphus mauritiana Lam. 

C'est un arbuste  buissonnant h rameaux  retombants  (Aubreville  1949)  dont  certains 
individus  deviennent  de  petits  arbres  et  atteignent  10 m de  haut  avec  une  cime 
excessivement  touffue et kpineuse  (photographie 3, figure  9).  Cette es@e est caducifolik 
et le  dhourrement peut s'effectuer  avant l 'arrivk des pluies. La phase  feuill& s'ktale entre 
la saison  des  pluies et le milieu  de  la  saison  &he.  En gtntral, le jaunissement des feuilles 
p r W e  d'un mois  environ le début  de  la  chute  des  feuilles.  Selon la pluviomttrie de 
l'am&, et particuliibement en  année  skche,  la durée de la  phase  feuillée  peut être écourtée. 

La  floraison dtmarre aprb la  feuillaison  et s'etale d'octobre 2 janvier. Les fruits  sont t rks 
recherchés  par  les  populations  locales. 
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3.1.4 Famille des Mimosaceae : Acacia  senegal (L.) Willd. 

Acacia senegal est un arbuste  caducifolié  épineux  qui  peut  atteindre 2 2 6 m de hauteur  dont 
les  bourgeons  s'ouvrent  en  général au  début de l'hivernage  (photographie 4, figure  10). 
Cependant  l'apparition  de  nouvelles  feuilles  avant la saison  des  pluies  est  possible  (Giffard 
1966). Les feuilles  sont  composées  et  présentent 3 h 5 paires de pinnules  ayant 10 h 20 
paires de foliolules oblonges  d'une  largeur de 1 2 2 millimktres et d'une longueur de 3 h 5 
millimktres. L a  phase  feuillée  s'étend en  moyenne  sur  six  mois et la défoliation  a 
gdnkralement lieu en  novembre. Nhmoins la défoliation  peut se produire  beaucoup  plus 

tard dans certaines  stations  prksentant  un  climat  particulier  plus  favorable.  Cet  arbre  fleurit 
avant et pendant la saison  des  pluies de mai h août  d'aprks  Aubreville  (1949)  et  une  seule 
fois en .dkbut de saison  des  pluies  avec  une  seconde  floraison  possible  en  janvier-février h 
Fété olé (Ferlo, Sénkgal) d'aprb Poupon  (1980). Les fruits  sont  mûrs  en  décembre-janvier 
et les  graines  sont  dispersées  en  milieu  de  saison  skche. A noter  qu'en  cas  de &cheresse 
prononcée la fructification n'a pas  lieu  (Poupon et Bille  1974).  Cette e s e e  posskde un 
systkme  racinaire  pivotant  susceptible  d'atteindre 2,75 m  pour  une  circonférence  au  collet 
de 0,37 m  avec  des  racines  latkrales  de  6 B 8 m  dans  les  0,15  premiers  m du sol (Poupon 
1980).  Elle  peut  s'associer 2. des  bactéries  fixatrices  d'azote  atmosphérique du genre 
Rhizobium  (Dommergues et al. 1988)  et B des  champignons  mycorhiziens  @ala  et al. 
1989). Acacia  senegal est  exploité  depuis très longtemps  pour  sa très grande  production  de 
gomme  (Giffard  1966),  en  grande partie  utilisée B des  usages  pharmaceutiques  (sirop, 
pastilles,  pâtes...).  L'exsudation  de  la  gomme  commence 21 la fin de la saison  des  pluies  et 
se  poursuit  pendant  une  grande  partie  de  la  saison skhe. Celle-ci  est  favorisée par un temps 
trks  chaud et très sec. Enfin, Acacia  senegal joue un rôle trks  important  dans  l'économie 

. pastorale  en  tant  qu'arbre  fourrager  (Poupon  1976). En raison de la skheresse et  de  la 
surexploitation, on  assiste à une  régression  des  populations  de  cette espke. 

3.1.5 Famille des Fvlimosaceae: Acacia tonilis (Forsk.)  Hayne  ssp. raddiana (Savi)  Brenan 

C'est- une  espkce trb rkpandue,  prksente  sur les deux  rives  du Sahara. Cet  arbuste 
caducifolik  épineux peut  atteindre 2 B 6 m de hauteur  (photographie 5) .  Les feuilles  sont 
composks et prksentent  comme  pour Acacia senegal plusieurs  paires  de  pinnulles  portant 
des foliolules  de  petites  tailles  (figure  11). Le debut de la feuillaison  a  souvent  lieu  avant 
l'arriv6-e'  des  premières  pluies. La difoliation ktant bien  plus tardive que  celle d'Acacia 
senegal cette  espèce  joue un rôle  fourrager  important dans l'klevage  (Mariaux 1975). 
Acacia  tortilis est en  outre  trks prisé par  les  populations  comme  bois  de  chauffe.  Comme 
pour Acacia  senegal, cette esphe peut  s'associer B des  rhizobiums  et  des  champignons 
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mycorhiziens.  Elle  produit  aussi  une  gomme  plus  friable  que  celle d'Acacia senega1 et  a  été 
classée  comme  es&e  de  second  choix  dans la production  gommière  (Giffard  1966). 

3.1.6 Famille des Combretaceae : Combretum  glutinosum Pen. ex. Dc. 

C'est un arbuste ou petit  arbre (< 6m) non tpineux B fruits ailCs (4/5 ailes)  présent sur sol 
sablonneux  (photographie 6, figure 12). D'après Bany et  Celles  (1991),  les  feuilles âgks 
soumises 2 une  torsion  exsudent  une  substance  cireuse  et  Gi€fard  (1966) la classe  parmi  les 
espkces gommikres.  Cette  es@ uti l isk comme  bois de chauffe  et  aliment  pour le bttail 
est  6galement ut i l isk en  pharmacopée  traditionnelle. En effet, l 'korce  pilk sert B soigner 
les  plaies ; de même,  les  feuilles  pilées  et infusks sont  employées  contre  les  hkmorragies. 

3.2 REk'~'GxTI0FT BIOGEOG-RAPHIOUE 

D'aprb Le Houérou  (1989) B l'exception  de Combrenun glutimswn qui  est en limite  nord 
de son aire  de  répartition, Acacia  tortilis,  Acacia.senega1,  Balanites  aegyptiaca, Ziziphus 
mauritiana et Boscia  senegalensis sont  des  espèces  communes  dans la zone  sahélienne 
"sensu  stricto"  (tableau 2). 

Au niveau de  la  station d'ttude, l'inventaire  de  la  végétation  arbor&  r6alisé par Akpo 
(1993)  montre  que Acacia  tortilis,  Boscia  senegalensis et Balanites  aegyptiaca avec 238 
individus  représentent  respectivement  21,7,.  43,6  et 30,7% de  la  population  ligneuse  soit 
95 % de  l'effectif  total  des  espèces  ligneuses. 
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Tableau 2 : Distribution des daérentes espèces Ctudites en fonction des zones tcoclimatiques d'après Le 
Houtrou (1989). (1) zone saharienne, (2) 'zone  saharo-sahtlienne, (3) zone sahtlienne "sensu 
stricto", (4) zone soudano-sahtlienne, (5) zone nord-soudanienne, (6) zone sud-soudanienne, 
(7) zone guintenne. Les symboles +, (+), - rephentent  respectivement la prbence, la 
prbence tventuelle et l'absence de l'esp2ce considtrte. 

I 

"Bolunires  aegypriaca ( + I  + + + .  + - - 
7 6 5 4 3 2 

Acari0 rorrilis + + + (e) - - - 

Acacia senega1 - ( + I  + ( + )  - - - 

Uoscio scncgalcnsis ( + )  + + + - - - 

Ziziphus  mouririana - ( + )  + + + - - 
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Si les premi&res hypothkses sur les modalités de la r6partition des  ressources en eau 
entre  strate  herbacie et arborte ont CtC enonetes  en  partie  pour les savanes iI 
graminées p6remes d’Afrique  du  sud  (Knoop et Walker  1985) et  pow les steppes 2 
graminées annuelles d’Afrique de l’ouest  (Belsky et al. 1989),  trhs peu d’ 
contre  abordé les modes  d’exploitation de l’eau au sein de la strate  arborée. 

Il faut  rappeler  que le sol,  dont le front de réhumectation n’atteint 
qu’exceptionnellement 3 m2tres de profondeur  (Cornet 198l), constitue  alors la seule 
riserve  en eau. Celle-ci  est  plus  ou  moins importante selon les precipitations de l’année, 
et  va  permettre Casurer l’alimentation  hydrique des ligneux du Ferlo  pendant les neuf 

.mois  de saison skche. 

L a  morphologie  du  syst&me racinaire, caractiristique génttique  de chaque espkce,  va 
donc jouer un r61e important sur le rCgirne de l’ex-ploitation de l’eau du so%. Cependant, 
l’&de de la colonisation du sol par les racines en milieu naturel est tr&s difficilement 
réalisable, et  le peu  de travaux  effectués  sur  quelques  esp&ces sahtliennes consistent 
souvent en  une description  macromorphologique  du  syst&me racinaire (Poupon 1980, 
Seghieri 1990)  avec  trks rarement des  mesures  sur  les petites racines en quantité 
suffisante pour obtenir des donntes fonctionnellement pertinentes et statistiquement 
fiables (Bille  1977). 

r 

De plus, 2, ce critkre de  répartition spatiale du  systkme  racinaire,  s’ajoutent  des  facteurs 
phénologiques  tels que des  modifications de la fonctionalité  des  racines (apparition de 
nouvelles  racines,  subérification ...) et  de l’état du feuillage selon les saisons  qui  vont 
jouer  un rôle déteminant dans l’état hydrique interne de la plante. 
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En fait, le peu de données disponibles sur les  systèmes  racinaires, la phénologie et l’état 
hydrique interne des  plantes pérennes sahéliennes en milieu naturel (Stocker 1970, 
Grouzis et Sicot 1980, Poupon 1980,  Grouzis  1988, Ullman 1989)  sont  souvent trks 
disparates et parfois  même,  inexistantes pour un certain nombre d’entre-elles. C‘est 
pourquoi il est t rks  difficile de définir le ou les modes de fonctionnement hydrique de 
ces  esphces. Un des  moyens de progresser serait de réaliser un suivi  saisonnier de l’6tat 
hydrique interne des  ligneux, en adoptant la dkmarche  utilisCe par Davis et Mooney 
(1986) pour le chaparral Californien. En effet,  ces auteurs ont montrk que des 
Mkrences dans la profondeur  d‘enracinement se traduisent par a) des  di€fkrences 
d’6tat  hydrique interne selon les strates de  sol  exploitées et b) des  modifications  plus ou 
moins importantes et rapides de cet Ctat lors de l’alternance  saison  skche - saison 
humide, les espkces il enracinement  superficiel étant celles qui subissent la contrainte 
hydrique de façon plus  prononcke et celles qui rkpondent le plus rapidement B une 
nouvelle entrée d’eau  dans le sol. Cette approche  devrait donc permettre d’avancer  des 
hypothhses  concernant les modalitks  d‘exploitation de la ressource en eau ainsi que celle 
d’une  kventuelle  stratification de l’enracinement en vue de l’exploitation  différentielle 
des  niveaux  du  sol. 

En nous inspirant de cette étude, nous allons tenter A partir d’un  suivi  saisonnier de la 
tension de sève, indicateur physiologique  sensible et facilement mesurable (Aussenac et 
Granier 1978),  d’obtenir  dans un premier temps,  des  informations  concernant le régime 
hydrique de chacune  des six espèces  ligneuses  coexistant sur  le site d’étude, et, dans un 
second  temps,  d’en déduire si  possible, la façon dont chacune  exploite la ressource 
hydrique du sol. 

2 MATERIEL ET METHODE 

2.1 PHENOLOGIE 

Pour chacune des six espèces un individu  a été retenu et un suivi  phénologique de l’état 
du  feuillage a été réalisé en s’inspirant de la méthode visuelle préconisée par Grouzis et 
Sicot  (1980) pour les espèces  ligneuses  sahéliennes. Le stade VO correspond au stade 
défeuillé ; les stades V1, V2 au débourrement et au développernent  des premières 
feuilles et V3 au feuillage  pleinement  développé. Les autres stades correspondent B une 
chute  des  feuilles de 10% à 50% au stade V4 et de plus  de 50% au stade V5. 
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2.2 TENSION DE SET% 

CouplCes ces observations phknologiques,  des mesures de temion de skve ont Ct6 
rCaPisCes l’aide  d’une  chambre B pression (PMS instrument, CO, Corvallis, OR, USA). 
Rappelons  que ce type d’appareil mesure la tension de la s&ve brute et que  cette tension 
ne peut btre asshd6e au potentiel hydrique moyen de l’6chanWon que si le potentiel 
osmotique de Pa solution x y l 6 ~ e m e  est nul. Or, nous venom par la suite qu’il y a des 
raisons de penser, que pour certaines espkces, cette hypoth2se  n’est pas toujours 
rCdisCe. Nous parlerons donc de tension de s h e  et ces tesasions seront compt6es 
nkgativement. 

Le fait, ..que la quasi majorit6 des  espkces CtudiCes (cinq sur six) posskdent  des  feuilles 2 
petiole insuff isment  long pour pouvoir  r6alise.r correctement la mesure B la chambre 
A pression, nous a contraints de travailler sur des rameaux. Ceci nous a conduit B poser 
P’hypoehhse que la partie axe n’interf&re que .tri% peu lors de la mesure. On considhre 
done que  le volume du rameau est nkgligeable devant celui des  feuilles,  qu’il n’y a pas 
de participation de ses tissus Clastiques et  que le systkme conducteur n’est pas embolisé. 
Enfin, lors de la realisation des  premikres  mesures, nous avons  entourCs  les rameaux de 
sachets en plastique afin de limiter  les pertes en eau. Cependant, ces sachets ont  kté 
systématiquement perforb par la présence de tr2s nombreuses Cpines sur la majorité 
des espèces (quatre sur six). Une tentative,  réalisCe sur Acacia tortilis, a montré qu’une 
mesure rapide  de tension dentrainait pas de différences  significatives entre échantillons 
entourés ou non d’un  sachet  plastique. Nous avons donc pris  l’option de travailler  le  plus 
rapidement possible en rkalisant la mesure  aussitbt apr2s avoir détaché le rameau, la 
chambre B pression &ant  situ& sous l’arbre. Cependant, il  demeure néamoins possible, 
que  cette technique ait  conduit it une leg&-e mksestimation de la tension.  Selon  ce 
procédk  trois  types de tensions de sève  ont kt6 mesurés sur des  rameaux avec au moins 
trois rkpétitions pour chacune  des six espkces. x4. s’agit de: 

1) la tension de s h e  brute en fin de nuit ou tension de  s$ve de base (3%) qui  est 
supposée intkgrer le potentiel hydrique du sol dans la zone active du systhme racinaire 
(Havranek 1980, Bates et Hall 1981, Berger et Heurtaux 1985), 

2) la tension de sève maximale ( T d  qui représente la contrainte hydrique interne 
maximale journalière résultant  du  bilan entre le taux de transpiration et d’absorption. 
La période d’occurence  a Ct6 prkalablement déterminée B partir de cinetiques 
journalières de tension  de  sève, une série pour chaque espèce en saison  humide et une 
autre  série  en saison sèche (figure 13)> 
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Figure 13 : Cinttiques journalikres de la tension de s h e  en MPa de Combrefum glutinosum (A), Acacia 

senegal (B), Ziziphzu maunfiana (C),  Acacia tortilis (D), Balanifes aegyptiaca (E) et Bos& 
senegalemis C F )  en saison humide (carrt) et en saison s h h e  (triangle). Chaque point rcprtscnte 
la moyenne d'au moins trois mesures. 
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3) la tension de sève de rémpkration (Th) mesurCe 2 heures ap rb  le coucher du soleil, 
qui,  cornparCe B la tension d'Cquilibre pernet d'apprkcier la kritesse de récupération 
hydrique. A partir de cette valeur, un parm&tre global3 permettant d'estimer le gain de 
tension (Gt) acquis par rapport 2 la tension de base, a CtC cdcenlC de la fapn suivante: 

A partir des mesures de tension de s&ve de base et de tension de skve maximale une 
amplitude rnaxbde de la variation jomdi&re  de tension de s k ~ e  (Delta) a Ctk 
d6tePminCe. Ce pa.ram$tre spthCtique, qui ht&gre la transpiration (dCpendant  de la 
conductance stomattique, du M et de YEV) et la conductivit6 hydraulique du systkme 
sol-plante, a CtC caleulC de la facon suivante: 

Delta = (Tb - Tm) (2) 

.Afin de déterminer la reprCsentativit6 des individus suivis (Is) au sein de la population, 
trois sCries de mesures de tension de s&ve de base ont Cté réalisCes pour chaque espkce, 
s u  5 individus  avoisinants (Ia), B l'exception  de Combretzmz glutinoman, espkce  trks peu 
représentke sur le site expCrimental. Les individus  ont kté sClectiomCs en fonction de 
leur dimktre au collet et de leur stade  phhologique qui &aient comparables ceux 
des arbres suivis. Ce type de mesure a été rCalisC lors des Ctapes reprksentatives du 
cycle pluviométrique (maxima et minima de déficit  hydrique et en Ilailieu de saison 
shehe). 

Toutes les mesures ont 6tC effectukes au cours de l'année 1990, avec une frequence 
approkativement mensuelle pour la saison skche et dkcadaire pour la saison des 
pluies et environ mensuelle pour l ' m C e  1991. 

3 M3SULTATS 

3.1 REPXIIESENTAT'MTE  DES MESURES DE TENSION DE S E W  DE BASE 

La comparaison entre la tension  de  skve  de  base  moyenne des individus  avoisinants (Ia) 
et les individus  suivis (Is) en permanence (tableau 3) montre que les individus suivis 
sont très représentatifs des arbres du site expérimental  quelles que soient l'espèce et la 
saison envisagée. 
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Tableau 3 : Comparaison entre  la  tension  de sève de  base en h4Fa de n individus a v o i s i t s  @a)  avec 
l'individu  suivi (Is). Chaque Is reprbente au moins trois  répétitions. Les 14/02/91,9/06/91 et 
18/10/91  correspondent  respectivement à la pleine saison sèche, à la fin de la saison s k h e  
(maximum de dtkhydratation  du profil) et à la fin de la saison des  pluies (maximum 
d'hydratation du prou). 

-I-- 14/02/91 

C glutinosum 
n =2 

A. senegal 
n=5 

Z. mauritiana 
n =5 

A. tortilk 
n =5 

B. aegyptiaca 
n=S 

B.  senegalensk 
n=S 

-0.54 t .O3 
Is -0.62 rt .O2 

Ia -1.10 t .16 
Is -1.36 t -23 

Ia -0.76 t -11 
Is -0.57 t .O4 

la -1.16 t -27 
Is -1.11 t .O5 

Ia -1.94 t .34 
Is -2.25 t -18 

-2.80 t .35 
-2.99 t -12 

9/06/91  18/10/91 

-0.78 t .O4 -0.50 rt- .O8 
-0.95 t .O1 -0.62 t .O9 

-1.72 rt -42 -0.58 t -10 
-1.92 t -27 -0.68 rt .O8 

-2.05 st -55 -0.43 t .O5 
-2.19 t -35 -0.42 t .O2 

-1.12 t .14 -0.70 t -12 
-1.19 t .O8 -0.78 t .O3 

-2.28 t 3 0  -1.98 t 57  
-2.27 t .22 -2.19 t .14 

-4.64 t .15 -3.60 t -20 
-4.64 5 .16  -3.58 t -26 
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Cependant, deux  cas sont à signaler où: 

a) Yindividu de comb re^^^ gl~~tinomrn suivi montra en saison sgche  (14 f 6 w - k  1991 et 9 
juin 1991) une l6gkre  diffkrence de tension par  rapport aux individus  avoisinants,  avec 
toutefois,  des  valeurs  moyennes du mCme ordre de grandeur. noter, que la trks faible 
frkquence de cette esphce sur le site 6xhental n’a permis que la rkalisation de deux 
mesures au lieu des 5 prliwes. 

b) m e  I6g&re divergence est aussi not 
dkshydratation du profil le 14 fk=aier 199 core, les valeurs moyennes restent 
du mgme ordre de grandeur (Is = -837 Ia= -6,76). 

SION DE SEW DE BASE 

Rappelons tout d’abord que la tension de skve de base peut Ctre  considCrCe comme un 
bon indicateur de l’état  hydrique du sol d m  lequel l’individu sklimente. C‘est 
pourquoi, la courbe saisonnière de la temion  de s h e  de base a tk souvent  utilisée 
conune eritkre d’évolution  du  stock  d’eau  dans le sol exploité par les racines (Havranek 
1980, Bates et Hall 1981, Berger et Heurtaux 1985). Cette approche suppose cependant 
que la plante s’6quilibre bien avec le sol. 

Combreturn gluPinosum presente (figure 14A) une repense nette aux alternaces  de 
contrainte hydrique $daphique attendues A partir du  rkgime  pluviomktrique. En effet, 
cette espkce, qui a montre les valeurs les moins  négatives de tension de skve en saison 
s&che (-191 MPa), prksente une  bonne rkcupération (-0.4 MPa) en saison  humide. 
Cependant, nous  n’avons  actuellement aucune donnee permettant de verifier la 
correspondance entre  cette valeur et les  potentiels  hydriques du sol A proxihimit6 des 
individus  CbdiCs. 

Les esphces  caducifoliées  (figure 14 B,C,D) prksentent elles aussi une courbe marquant 
nettement les alternances de contrainte  hydrique. Par exemple, Ziziphus rnauriticlna 
(figure 14C) montre  une rkcupération tri% rapide de tension de sève en dCbut de saison 
humide qui l’amène A des  valeurs  voisines de O (-0,3 MPa). Ceci, compte tenu de la 
valeur maximale de tension observée en saison skche prCct5dente (-2,6 MPa), constitue 
une  tr&s  bonne récupkration. Cette alternance révhle cependant une particularité en 
pleine saison sèche où une remontée de tension de sève a kté observée pour toutes  les 
espèces  caducifoliées.  Celle-ci  est  tr6s nette chez Acacia senegal (figure 14B) où la 
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Figure 14 : Variation saisonniih de la tension de sève de base (car rC)  et maximale (losange) en MPa de 
Combreturn glurinomm (A), Acacia senegal (B), Zizzphus maunliana (C), Acacia forfilis (D), 
Balanites aegyptiaca (E) et Boscia senegalensis (F) en 1990 et 1991. Pour chaque point, qui 
représente la moyenne d'au moins trois mesures, un " a r t  type a et6 calculC. S.H et S.S 
symbolisent respectivement la saison  humide et la saison skche. L'encadrC supCrieur indique les 
stades phénologiques et l'encadré inférieur les mois. Un agrandissement de ces figures, qui 
comprend  la variation saisonnikre de tension de sève dc récupCration et les prkcipitatiom 
annuelles, est prtsentt en annexe. 
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tension passe de -2,4 MPa le 22 f6vrier  1990 à -1,3 MBa %e 21 mars 1990. Ce phénomhe 
se retrouve en 1991  avec une  mplitude'moindre ( 4 4  MPa le 28 février 1991 à -1'7 
k@a le 18 juillet 1991). Une remonthe semblable est obsemCe sur Acacia to&ilis (figure 
14D) mais d'amplitude moindre (0,4 MPa en 1990 et 0,6 MPa en 1991). Chez 
~na~rit isna (figure 14") un phenomkne identique s'observe  kgalement (amplitude de 

a en 1990 et 6,4 a en 1991). En fai4 d m  chaque cas cette paticul&t6 
co'bcide syystCmatiquement avec la perte  totale  du feuillage et les premihres Ctapes  du 
renouvellement du suivant (VO, Vl,V2). il faut remaquer  que  le  plateau  de forte 
tension de she,  en saison humide 1990, se prolonge SUP quatre mois, en saison s$che 

ne w u e ' q u e  sedement deux mois  aprks Panet des pluies. 

I3dmite.s ae~piiaca, par contre,  r6agit peu aux dternances hydriques saisonni$res 
fi e 14D). En effet, la tension de s h e  passe de -2,1 hll?a en saison skche 1996 B -1,3 

en saison humide 1996, en 1991 aucune alternance ne peut &e .mise en évidence. 
La rCaction aux pluies  est faible et trks lente. A noter que le stade phhologique V0 
n'indique pas un repos -\kgétatif  mais une absence quasi-totale de feuillage (la majorit6 
des grands individus présents sur le site d Y i ~ d e  n'etant que trks peu feuilles). 

SlÙ.QaIlte POW ~k?@?hU a contrairement aux deux Acacia oh la tension de base 

Un autre comportement particulier est seprésent6 par celui de Boscia senegalensis 
(figure 14F) qui a prCsent6 la  temibn de base la plus  negative quelle que soit la saison 
envisagée. Cette espkce marque bien l'alternance des saisons, soit 2 MPa  de différence. 
On notera cependant que la tension de sève reste, en saison  humide, très basse (-3 MPa) 
et que le plateau de tension se prolonge pendant quatre mois  de saison sikhe. 

Il est clair que ces deux dernières espèces ne s'kquilibrent  pas  avec les strates les plus 
humides du sol, tout au moins en saison  humide. En effet, la rkhumectation du profil, 
qui a heu sur au moins 3m de profondeur (Cornet 1981), ne permet pas A. ces deux 
espkces d'atteindre des  valeurs de tension de base voisines de 0 contrairement aux 
autres esp2ces  ligneuses. 

La fréquence faible, mensuelle en moyenne, des mesures  de tension de s h e  (liée 2 
l'éloignement et l'isolement  de la station d'étude) ne permet pas  d'avoir  des données sur 
la réponse des  espèces  aux alternances rapides d'épisodes  pluvieux et secs en saison 
humide. Cependant, en pleine saison  humide, un épisode sec particulier s'ktalant sur 28 
jours (20 août 1990 - 17 septembre 1990), 13 mm seulement, est ressenti par les v6gétaux 
qui accusent tous une baisse  de  tension. Cette diminution  est  trks faible chez Ziziphus 
maunfiana et Boscia  senegalensis, plus marquée chez Balanites  aegyptiaca et très 
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importante pour les Acacia et Combreturn glutinosum. Les réactions  voisines de Ziziphus 
mauritîana et Boscia senegalensis ont probablement une origine  différente, Ziziphus 
mauritîana ayant une rkserve  hydrique du sol  plus élevée (léger  bas-fond) alors que chez 
Boscia  senegalensis cela traduirait plutôt une "paresse  hydrique"  dans le sens  d'une 
absence de rCaction rapide aux  variations  des  précipitations. 

3.3 STJIVIS SAISONNIERS  DE LA 3ENSION DE SEW MAXIMALE 

Les esp2ces  caducifoliCes  (figure 14 B,C,D) ont prQent6  apr& la chute des  feuilles 
(stade VO) en fin de saison &Che, une remontCe de la tension de s h e  maximale  vers  des 
valeurs poches  de la tension de base alors que I'ETP augmente pendant  cette pkriode 
(voir figure 5). Cette variation de  la tension  maximale semble donc uniquement like A la 
réduction de la surface foliaire. Puis, avec  l'acquisition  du nouveau feuillage,  avant 
l'arrivke  des premikres pluies, il se crée un Ccart plus ou moins grand entre la tension de 
base et la tension minimale.  Celui-ci  devient ensuite t r2s  important en saison des  pluies 
lorsque l'intégralitk du feuillage  est en place. A ce stade, Acacia Senegal (figure 14 B) 
montre un maintien de  sa tension  maximale B des  valeurs  voisines de -2,6 MPa tout  au 
long de  la saison humide jusqu'A la chute  des  feuilles. Par contre, Ziziphur; mauritiana et 
Acacia tortilk (figure 14 C et D), présentent une diminution régulière de leur tension 
maximale  avec la progression de la saison skche. A noter, que l'impact de la 
consommation du feuillage d'Acacia  tortilk par des  insectes prédateurs B la fin du  mois 
de septembre 1990 n'est  quasiment  pas  perceptible sur la tension de sève  maximale en 
raison d'un renouvellement  très  rapide  de  celui-ci  (figure 13D). 

Boscia  senegaIensis présente aussi une baisse  progressive de sa tension maximale  dès la 
€in de la saison humide jusqu'A la saison  humide de l'annCe suivante  (figure 14 F). La 
tension  maximale peut alors passer de -5,3 MPa B des  valeurs inférieures A -7MPa 
(limites de  la chambre A pression). 

Par contre, Combreturn glutinosum, esphce B feuillage permanent, montre un processus 
inverse  (figure 14 A). En effet, en fin  de  saison  s2che et au début de  la saison  humide 
suivante cette espèce montre une  augmentation  de la tension  minimale qui passe de -3 A 
-2 MPa. Ces tensions  moins  négatives sont sans doute liées A une défoliation de plus en 
plus importante avec la progression de la saison  skche. De plus, il est probable que le 
temps nécessaire à la reconstitution de ce  feuillage  soit  plus ou moins  long et se 
prolonge  jusqu'au  milieu de la saison  humide  suivante.  Ceci pourrait alors  expliquer  les 
valeurs de tension encore fortes  au  début de cette saison. 
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Enfh, Balanites a tiaea n9a montré presque  aucune  sensibilité A Yalternance  des 
saisons (figure  14E).  Ainsi, des valeurs de tension maximales de l’ordre de 4 W a  ont 
Ctk enregistries sur l’ensemble  des deux m & s  à l’exception du 25 mars 1990, ihLkr 
partticuli&re pour laquelle aucune explication  n’a pu ttre fournie ( e ~ e u r  de mesure 9). 

Quels que soient la saison et le stade phinologique considCrés, le suivi saisonnier de  la 
tension de rCcupCration a montrC des valeurs tr&s proches de la tension de s h e  de base 
B l’exception de Boseia senegalemis et  de hm ~ n ~ ~ i t i m a  lors des stades dkfeuillés 
et pa$-.€euillés  (VO, VI,’ V2). Cependant, relevons le fait que hws maurift‘ana sera 
probablement en 6quiPibre en fin de nuit en saison humide contrairement A Boseia 
senegalensis qui reste à -33  MPa. Globalement, il semble qu’un phénomène  de 
cavitation  des vaisseam conducteurs,  capable de modifier dans d’importa& 
proportions la rCcupCration  hydrique en fin de journie, soit peu  probable et/ou limit6 . 

Ces observations nous ont  alors  conduits à présenter une valeur moyenne de 
recupiration à partir de l’iquation 1 dont les rksultats sont présentés dans le tableau 4. 
On  peut remarquer qcle cette récupkration, qui est  dans l’ensmhle assez sapide varie de 
91 % MPa pour Acacia senegal à 68 70 pour Ziziphus mauriliana. 

Tableau 4 : Valeurs  moyennes de Ge (toutes saisons confondues) en % et leur kcart type. 

91 t 11 
68 t 29 
83 2 15 
8 9 2  9 
7 6 2  9 
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3.5 DELTA 

L'analyse  détaillée de l'évolution  saisonnière  du delta (équation 2) des  différentes 
espèces sépare très nettement les espèces B feuillage permanent des  espèces B feuillage 
caducifolié.  Chez  ces  dernières, le delta maximum est de l'ordre de 2 B 2,5 MPa mais 
présente des  variations saisonnihes telles que les valeurs minimales, qui s'observent le 
plus souvent en fin de saison  sèche,  sont  comprises entre O et 0,5 MPa.  Ainsi,  pour 

. Acacia sene@ (figure 15B) delta devient nul alors que l'ETP a augmenté ce qui traduit 
bien le fait  que ces  variations  sont  essentiellement liées B la quantité de feuilles 
prksentes sur l'arbre. A noter, que pow Acacia Senegal, le delta  atteint  sa valeur 
maximale en fin de saison  humide  contrairement B Ziziphus mauritiana et Acacia tortilk 
(figure 15 C et D) qui montrent une augmentation  progressive de delta jusqu'au  milieu 
de la saison &he. Cette augmentation  est peut  être like B un accroissement  du  feuillage 
(difficile B estimer B partir d'une méthode visuelle) et/ou B une augmentation de la 
demande kvaporative de l'atmosphère en saison &Che et/ou une modification de la 
porosité des  feuilles  sénescentes et/ou une diminution de  la conductivité  hydraulique du 
systkme  sol-plante. 

Par contre, chez  les  espkces B feuillage permanent, les fluctuations  saisonnikres  sont 
beaucoup plus  faibles.  Chez Combreturn glutinosurn, le delta ne dépasse jamais 2 "Pa  
(figure 15 A), il atteint 2,6 MPa  chez Balanites  aegyptiaca (figure 15 E) et 3 MPa  chez 
Boscia senegalensis ou peut-être plus  (figure 15 F). 

' 4 DISCUSSION - CONCLUSION 

Rappelons  que le but du  travail  exposé  dans  ce chapitre était d'obtenir  des  données 
concernant le régime  hydrique  des six esp2ces  ligneuses  cohabitant en zone sahélienne, 
et d'en déduire Cventuellement  des  renseignements sur la mani&re dont chacune 
exploite la ressource  hydrique  du sol. 

Si les résultats présentés ne permettent pas de répondre 2 la question  d'une  différence 
dans les modes  d'exploitation de la ressource en  eau du  sol  (stratification  spatiale  et 
variation temporelle) ils permettent par contre de définir  trois  grands types de 
fonctionnernent dont  certains  recoupent en partie le fonctionnement  phénologique  des 
diffkrentes  espkces: 

1) le groupe 1 dont le seul représentant est Combreturn glutinosum, se  caractérise  par un 
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maintien élevé de la tension  de base en saison sèche (-1,l MPa) ; peut-être  en exploitant 
les strates profondes du  sol et  en limitant  ses pertes en eau par défoliation partielle en 
saison &Che (stade V4), 

2) le groupe 2 représenté par les  esp&ces  caducifoliées (Acacia Senegal, Acacia torfilis et 
Ziziphus mrmritiana) qui se caractérise par la présence d'un phknomène de remontée de 
tension de base plus ou moins important selon l'espèce en fin de saison sèche, cette 
remontk se produisant systématiquement aprés la perte  totale du feuillage et avant  les 
premi5res étapes du renouvellement du suivant. Les espèces de ce groupe sont aussi 
capable, en fonction de  l'eau du sol disponible, liée aux précipitations de l'année, de 
moduler dans le temps leur phase de feuillaison et défoliation. Ceci leur permet 
d'exploiter au maximum la ressource en eau quand celle-ci  est  disponible et d'éviter la 
contrainte hydrique (delta faible en saison sèche), 

3) enfin, le groupe 3 constitué par Balanites aegyptiaca et Boscia  senegalensir se 
caractérise par  une tension de base t r b  basse (-1,3 MPa et -3,O m a )  en saison humide 
contrairement aux espkces  des  deux autres groupes. Il est  donc  d'ores et déja clair que 
ce dernier groupe ne s'équilibre  pas  avec  les strates du  sol  les  plus  humides. Bien que 
ces deux espèces  possèdent un delta voisin il semble  avoir une origine différente. En 
effet, si l'on calcule à partir des  données  de Poupon (1980) le rapport surface foliaire / 
section du tronc B la base (en m  /m ) pour un individu  moyen on obtient des  valeurs 
comprises selon l'annCe entre 0,9 et 3,6 pour Balanites  aegyptiaca et 9,8 et 40,3 pour 
Boscia  senegalensir pour  des  conductances stomatiques maximales de respectivement 
0,26 et 0,41 mol m-2s-1. Un delta voisin,  compte tenu du fait que le' rapport des 
transpirations est très probablement d'un facteur 10 ou plus entre ces  deux esp&ces, 
laisse donc supposer que Balanites  aegyptiaca a une conductance hydraulique beaucoup 
plus faible que celle  de Boscia  senegazeask. Nous tenterons d'apporter des  Cléments 
supplémentaires sur ce  point dans le chapitre VI. 

2 2  

Afin de compléter l'interprktation de la très grande variété de comportements observée 
A partir des résultats de tension  de s h e  et des états phhologiques il est nécessaire 
d'approfondir plus en détail les deux phénomhes innatendus que nous avons m i s  en 
évidence, à savoir: 

1) une remontée de la tension  de base des  espkces  caducifoliées après  la chute des 
feuilles et avant les étapes du débourrernent en saison  shche, 

2) la présence de tension  de base très  basse en saison humide pour Boscia senegalensis et 
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Balanites cregyptiuca contrairement a u  autres  espkces. 

Pour  toutes les esp$ces cadueifoPit5es un phémmkne, d'amplitude variable mais toujours 
observe, de remontCe de tension de base, prCeCdent  1Cgkrement ou concomitant B un 
d6bouzsement avant %"hvCe  des  pluies a Ctk m i s  en hidence. i, pour Acacia 
sene@ (figue 1493), espkce pow laquelle ce ph6nomkne  est le plus important, cette 
remont&. est $1 a en d i e u  de saison sèche  1990. 

Cette variation de la tension de base peut-elle etre relike au ph6nom2ne de 
debourreanent en fin de saison skche ? 

Rappelons que ce d&boupremen% en saison &Che, qualifi de precession de la feuillaison 
par Le HouCrou  (1989) a aussi  étk observC de facon ponctuelle par Poupon (1980) et 
Bille (1977) au S6nCgal sur ccrcia  senegal et Guiers senegalensis. Il a dt6  signal6  dans 
d'autres savanes du monde, en Afrique Austrde (Lawton 1980, Peblew 1980,  Walker 
1980) et en Amérique du sud (Sarmiento et al. 1985, Borchert 1980, Reich et Borchert 
1982). 

Borchert (1980), qui observe une augmentation  du diam&tre des tiges d'Elythrina 
poeppigima aprés la chute des  feuilles  et  avant le dkbourrement en saison skche, 
interprkte ce ph$norn&ne de  la facon suivante. cours de cette saison, l'eau transpirke 
exckde  les  capacités Cabsorption du systhme racinaire ce qui induit une diminution du 
potentiel hydrique des tissus de la  plante par ort A celui du sol. Ceci provoque alors 
la sknescenee foliaire et  la chute des  feuilles. 2s réduction des pestes en eau dues i 
l'arrêt de  la transpiration, une  lente absorption de l'eau du sol semble suffisante pour 
rt5aEmenter %a plante  en eau, provoquer une augmentation du dimktre des tiges et 
permettre alors le  dtbourrement.  L'hypothbe d'une lente r6kquiIibratio~1, entre  le sol et 
la  plante aprks limitation compl&te des  pertes en eau  par un feuillage sknescent, semble 
peu  probable dans le cas de  notre Ctude  au vu des bonnes capacités de rkhydration de 
ces  esp2ces  caducifoliées et notamment des Acacia ( e t =  83 B 91%). 

Une  autre explication peut-être proposée par analogie  avec ce que  Braun (1983) . 
observe sur  des  esp2ces  ligneuses  des  régions  tempérées.  L'analogie se situant au  niveau 
du débourrement, dans notre cas, en saison  s2che moment le plus dkfavorable d'un 
point de vue  hydrique,  dans  celui de Braun, au début  du printemps (février) saison 
encore peu favorable  d'un  point de vue thermique.  Cet auteur mesure une quantité 
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d'eau entrant dans le syst5me  vasculaire entre 10 et 20 jours  avant l'apparition des 
feuilles pour des  espkces  des  régions  tempérées. Il attribue ce phénomkne B une 
Clévation de  la pression osmotique  dans le xyl5me.  Celle-ci est liée B l'activité de 
phosphatases acides  hydrolysant  l'amidon  dans  des  tissus  situés & proximité des tissus 
xylCmiens (Braun 1984). Plus  récemment,  Cottignie (1990), sur les  bourgeons  de 
Fradnus excelsior L., montre  une Clkvation  considCrable de la pression osmotique,  suivie 
par une réhydratation  rapide et enfin par  une reprise d'activitk au niveau  du  bourgeon. 
Cet auteur suppose que des sucres pourraient participer activement au contrôle de la 
réhydratation  du bourgeon au moment de la reprise  de croissance. Sur des  rameaux  de 
noyer non feuilk, AmCglio et Cruiziat (1992) observent en hiver une augmentation de 
la pression osmotique de  la skve  xylémienne. Cette mise sous pression, qui peut 
atteindre des  valeurs de -I- 0,5 MPa, est liée B l'apparition de sucre soluble dans la skve 
xylémienne dont, la libération semble  stimul6e par  les  températures froides. D'aprés 
AmCglio (1991), cette  situation conduirait B la possibilité  d'exudation hivernale de skve 
grfice B un "réarrangement de l'eau'' au niveau  des parties  aériennes mais également par 
absorption racinaire, même si cette absorption racinaire reste  trés faible. Bien que ces 
données bibliographiques se réfkrent B une zone  éco-climatique t r b  différente, ce 
schéma général  de modification  hydrique  au moment de la mise en place du 
débourrement concernant ces  espkces  sahéliennes pourrait  être avancé. 

Ainsi, on peut supposer qu'une libération de  solutés  osmotiquement  actifs  s'est produite 
dans les vaisseaux  xylémiens,  modifiant  alors la composante  osmotique  de la sève 
xylémienne habituellement trés faible. Le potentiel hydrique  de base, n'ayant 
probablement que  trés  peu changé entre la perte des feuilles et la phase défeuillée @as 

' de précipitation), ses  composantes se seraient alors modifiées. C'est trés certainement 
cette modification  que nous avons détectée lors de la mesure B la chambre B pression, 
l'augmentation de  la tension de s h e  étant Cquivalente en valeur absolue au potentiel 
osmotique de la sève  xylémienne  qui  contient probablement des solutés osmotiquement 
actifs. 

Enfin, il faut signaler que chez  les  deux Acacia, la chute des  feuilles  est  souvent  suivie 
du phénomène  de gommose  (exsudation spontannée de gomme).  Ce phénomène est 
d'intensité variable  d'une année B l'autre  et semble d'autant plus important que le 
niveau de contrainte hydrique  subi par l'individu  est fort. La simultanéité de  la 
récupération de tension de skve  de  base et de gommose incite A penser qu'il  existe une 
corrélation  entre les  deux phénomènes. Ceci d'autant plus  que: 

1) la g o m m e  (Giffard 1966) comme la remontée de tension  sont  plus importantes chez 
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2) que Yintemention de 1”CthyEne semble  associke  aussi bien au phCnsmhe 
d”abscission, de s6nescence et  de chute des  feuilles (Mc ichael et al. 1972, McMichael 
et al. 1973, El-Beltagy et Hall 1974) qu7B celui de g o m o s e  (Olien et Bukovac 1982, 
Bhatt et Mohan Ram 1990). Au cows  de  la gonrmose il se produit une hydrolyse  des 
rCsewes en amidon dans les tissus g o d g r e s  ( ouret 1985) qui pourrait &re B 
l”ori@e d’un transfert de suaes dans le xylime abaissant aimi son  potentiel osmotique. 

On setiendra donc que la tension de sive, telle qu9e91e est mesurCe ici9 peut ne pas 
domer m e  bonne indication du potentiel hydrique du vCg6tal lorsque la composante 
osmotique de la s h e  brute devient bportante. Sans mesure  de cette composante, on est 
dans l’hcel-ei.tude en ce qui concerne le potentiel hydsique de Pa plante e.4 meme avant 
la remontCe de temion, on peut Cventuellement  envisager que le potentiel hydrique du 
v6gCta.I soit plus faible  que la valeur de tension mesuCe. 

I 

Ces deux  espkces  ont montré des  tensions de  base très nkgatives  malgré la 
rkhumectation du profil sur  au moins 3 m en saison humide (Cornet 1981). 11 semble 
donc qu’il  n’y ait pas d‘équilibre entre tension  de base et potentiel du  sol contrairement 
aux autres espgces,  quelles soient Ligneuses ou herbackes (tension de base de Brachiaria 
ramosu, Digitaria horizontalk et Cenchplds biflonar comprise entre -6,l et 4 3  MPa). 

ant d’interpr6ter ce résultat plus en détail il nous a semb1C necessaire de s’interroger 
sur 1% prCsence &entuelle d’un  artefact  de  mesure concernant la tension de base. 

Tout d’abord, soulignons le fait que les kchantillomages ont CtC réalisés B hauteur 
d ‘ h o m e  et tri?s souvent  prks du tronc dans le cas particulier de Balanites aegyptîaca. En 
ce qui concerne Boscia senegalensis, espkce de petite taille, des  mesures de tension de 
base effectuées au collet  n’ont pas montré de différences avec celles de  la couronne. On 
peut donc logiquement  supposer que ces mesures de tension sont  sans doute voisines 
des valeurs les moins négatives que l’on  puisse rencontrer au sein de  la couronne peu 
avant le levé  du  soleil.  L‘origine de valeur  aussi negative en fin de nuit pourrait  être le 
résultat d’une transpiration nocturne pour ces  deux espèces. Si  cela ne semble pas être 
le cas pour les feuilles de Boscia senegaZer$s (impossibilité de détecter au poromètre 
une transpiration en fin de nuit),  ceci n’a par contre  pas été vérifié pour Balanites 
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aegyptiaca et  on ne peut exclure &priori un certain  niveau de transpiration au cours de  la 
nuit. On peut aussi  envisager une hypothèse de ce type pour les rameaux de cette 
espèce.  Notons  cependant, que  pour  la saison  qui nous interesse (saison  humide) 
l’humidité  atmosphérique  est  souvent  très  élevée en fin de nuit. Par conséquent, le 
gradient de tension entre l’air et les organes  susceptibles de transpirer est  souvent  tri% 
faible (inférieur B 0,4 KPa) ce qui réduirait fortement les  pertes en eau  au cours de la 
nuit. 

D’autres auteurs ont  aussi  observé une absence  ”quilibre entre  la tension de base et  le 
potentiel hydrique  des strates les plus  humides.  Ainsi, dans le désert du Negev,  Schulze 
et aL (1980), malgré des  irrigations pendant plusieurs  mois,  observent  des  tensions de 
base voisines de -2 B -3 MPa pour Zygophyllum dumosum et Artemisia herba-alba ; de 
même, Ourcival  (1992)et  .Ourcival et Berger  (accepte),  aprks culture en pot de jeunes 
plants issus de graines d‘Arfemisia  herba-alba observent  des  tensions de base de l’ordre 
de -2 MPa malgré une irrigation 3 capacité au champ pendant plusieurs  semaines.  Ce 
phknomkne a aussi éte observC dans les  forêts  tropicales  skches du VénCzuela, où 
Sobrado (1986), note  qu’aprh la saison des  pluies (900 mm), les tensions de base les 
moins négatives de trois  espèces à feuillage permanent sont supérieures ou égales B -1,6 
MPa  alors que la tension  des  esp2ces A feuillage caduque est  voisine de -0,5 MPa. De 
même, en Australie,  Myers et Neales (1984) montrent que  pour deux  espèces 
d’Eucalyptus la tension de base atteint une  valeur  maximale de -1,62 MPa aprks  des 
pluies abondantes. Enfin, au U.S.A, dans le désert  du Sonoran, Monson et Smith (1982), 
observent  que le potentiel de base de quatre espèces  ligneuses à feuillage permanent est 
toujours tr&s nCgatif (-1 A -1,6 MPa) même  après  précipitation. 

On  peut remarquer, que  ce phénomène n’est  observé  qu’en  zones  sèches ou en régions à 
saisons tri% contrastées  avec de longues  périodes  avec peu ou sans précipitation. Il s’agit 
toujours d’espèces A feuillage permanent ou possédant  des  organes transpiratoires apds 
la chute des  feuilles  (rameaux  photosynthktiques pour ZygophylZum dumosum par 
exemple). Signalons  aussi le cas de l’halophyte SaZicomia patula, qui,  cultivée  dans  des 
solutions B différentes saLinitCs, montre des  tensions de base toujours  plus  nkgatives que 
le potentiel hydrique de la solution  (Berger  et Ramadan 1979). 

Un tel déséquilibre entre le sol et  la plante est en général expliqué par  une trks forte 
résistance  au passage  de  l’eau  dans le trajet  sol-plante  (Slatyer  1962,  Myers et Neales 
1984, Sobrado 1986). Le comportement  de ces deux  espèces  suggère  donc  qu’une 
importante résistance  pourrait  se situer au  niveau de la plante, soit dans le trajet extra 
vasculaire,  soit  dans le trajet vasculaire  et être variable.  Ainsi  Brouwer  (1954),  qui 
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observe une non linCarit6 entre le gradient de potentiel et le dkbit B travers le s y s t h e  
racinaire, a expliquk ce phknomène par ine  augmentation de la résistance  hydraulique 
lorsque le gradient de potentiel diminue.  Passioura (1988) reprend  cette  idee en 
proposant un systhme hypothétique de valve B seuil de pression de d6clenchement. Un 
tel phCnom$ne aboutirait B un gradient de potentiel rksjduel entre la plante et  le sol 
lorsque le debit devient plus faible. E% seule diff$rence, avec l’experimentation de 
Brouwer (1954) rkafisCe sur une mCsophyte telle que Vicia faba et  une 
c o m e  Boscia senegalemis, serait donc un seuil plus important  de dkclenchement de 
l’ouvemre  de la valve.  Cependant, la nature bio-physique de cette 
Clutid& et ce processus reste donc hpothhC.tique. On pousrait &oquer 
expliquer une variation de rCsistance  hydraulique, un phenomhne d’embolie des 
vaisseau. Cependant, il semble qu’un tel processus ne puisse Ctre  6voquk pour 

liquer la partieularit6 de Boscia sepnegalemir et Balanites aegyptiaca. En effet, Pa 
rCmp6ration en fin de journee et en debut de nuit, meme si elle est l@&rement plus 
faible que celle  des autres esphces reste grande. 91 est donc difficile de concevoir une 
embolie  importante des  vaisseaux  alors que leur tension est en train de diminuer. 

Mais quelle  serait alors la signification  biologique et $eslogique de cette variation de 
rksistance hydraulique rachaire et du desthpilibre qu’elle entraine ? 

. Rappelons  que Boscia  senegalensk a une tension de s2ve  qui varie de -3 2. une valeur 
XCrieure B -7 MPa. On peut alors  s’interroger sur l’impact  d’une réhydrataiion rapide 
conduisant à un potentiel total voisin de skro, les cellules de ces deux  espkces  n’ayant 
peut-Ctre pas la possibilité de soutenir un  tel  état hydrique  dans lequel la pression de 
turgescence est maximale.  Ainsi, une résistance importante, permettrait aux  cellules de 
ces v6geta1.1~ de  ne pas Ctre soumises à une variation de leur Ctat hydrique  d’amplitude 
aussi ClevCe que si elles s’équilibraient  avec le sol en saison humide (Berger et 

amadan 1979). S’agit-il 1A d’une  conséquence pour une  plante vivant toute l’annee A 
des tensions aussi  basse ? La question reste ouverte. 

11 semble donc que le comportement  hydrique de Boscia  senegalensk et de BaZanites 
aegygtiaca ne puisse être interprété B partir de modkles  simples et purement physiques 
de  transfert d’eau dans le système  sol-plante (pas de  résistance variable, pas de 
capacitance, non prise en . .  compte de la phénologie racinaire ...). Par contre, pour les 
autres esphces, la tentative  semble  réalisable. Un des  problkrnes  dans ce type 
d’approche sera alors de déterminer  comment  s’établit le  potentiel de base de la plante 
dont le syst2me racinaire s’étage  dans  des strates de sol à humidité trés différente. 
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Une des façons de progresser serait donc de conndtre  la répartition des potentiels et 
des racines dans le sol et  de vérifier  qu'un modèle aussi simple que possible prenant en 
compte ces  aspects, restitue  bien les  valeurs de  tension de base observées. Cette 
tentative, sur deux  espèces (Acacia tortiZis et Balanites aegypfiaca), pour lesquelles on 
dispose de données  hydriques  du sol, constituera l'essentiel du chapitre suivant. 
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c III 

Dans le chapitre pr6cCdent  nous  avons m i s  en évidence pour dew espèces (Bahi tes  
aqyptiaca et Boscia senegalensis) une absence  d’équilibre en saison  humide entre la 
tension de sève de  base et les strates les plus  humides du sol contrairement aux autres 
espkces.  Ceci  nous a alors  conduits B envisager m phénomène biologique  particulier  qui 
interdirait un tel équilibre. Cependant, avant d’entreprendre des études de transfert 
d’eau entre le sol et  la plante en condition  controlées, il conviendrait de connaitre  plus 
prCcisCment les  relations potentiel hydrique  du  sol-tension de s&ve de base.  C‘est  ce que 
nous nous proposons  d‘étudier  dans ce chapitre. Le choix  des  espèces  ayant éti: 
conditionni: par le dispositif  expérimental  mis en place pour l’étude des bilans  d’eau, 
seuls Acacia t0fiiZi.s et Balanifes ~ e g y p f i ~ ~ a  espkces B tension de base contrast& en s.aison 
buhnide,  l’une étant  forte et l’autre  basse,  ont pu &e retenus. 

Rappelons que les  multiples  modèles de transfert d’eau  dans le système  sol-plante  qui 
pourraient guider notre ri:flexion sur la relation entre le potentiel de base d’une plante 
et celui  du  sol  dans laquelle elle  s’alimente,  sont basés sur des lois  physiques  simples 
analogues B la loi de Barcy ou celle  d’Ohm (Va der  Hornert 1948, Gardner 1960, 
Hillel et aE 1976, Berger 1981, Cruiziat  et Thomas 1988, Campbell 1991, Lafolie 1991). 
D’apr‘hs Maertens et Blanchet (1981), la consi:quence  d’un  syst2me racinaire réparti 
expérimentalement  dans  deux  compartiments A des potentiels hydriques  différents  (split 
root system) et bien contrôlés  (solution  nutritive  plus PEG), est  l’obtention  d’un 
potentiel  de base qui représente la moyenne  des potentiels de ces  compartiments 
pondérés par  la densité racinaire. Ceci parait effectivement  plausible  dans la mesure où 
en solution  nutritive la conductivité  du  systkme  sol-racine sera probablement identique 
dans  les  deux  compartiments  ce  qui a effectivement été observ6 sur  le tournesol 
(Maertens et Massad 1979) et sur  le  soja (Maertens et  Blanchet 1981). 
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Cependant, appliqué au champ,  ce  modèle  qui  suppose  implicitement que la 
conductivité  sol-racine  est identique dani chaque strate, va  impliquer  qu’au  cours de  la 
nuit, le potentiel de la plante, tendant à s’équilibrer  avec le potentiel des strates les plus 
humides, remonte au-dessus de celui  des  strates  les  plus  sèches. Un transfert d’eau serait 
alors possible  des strates les plus  humides  vers les strates les  plus  sèches  (hydraulic  lift) 
(Baker et Van Bavel  1986,  Caldwell  et Richard 1989,  Passioura 1988). ‘Ces débits 
devraient,  si  les  conductances  hydrauliques restent constantes, atteindre des  valeurs  du 
même ordre de grandeur que celles  observées de jour, lors du processus de 
transpiration. Or,  des  débits  d’une telle intensité  n’ont  jamais été observés. Les quelques 
cas signalts (Baker et  Van Bavel 1986, Richard et Caldwell  1987)  correspondent B des 
débits plus  faibles. 

De ’fait, un processus  s’oppose B un tel transfert: la diminution importante de la 
conductance  du  système  sol-racine  lorsque  celui-ci se déssikhe. Cette  perte  de 
conductivité  hydraulique se situe  au niveau du sol, de  Pintedace sol-racine  (moins bon 
contact entre le sol et la racine) et  de  la racine  (subkrification par exemple) (Huck et aL 
1970, Vartanian 1981). Si la conductance  du  système  sol-plante  chute,  comme il est 
probable lors du déss2chement  du sol, l’équilibre  va  alors  se faire avec  les strates du sol 
les plus humides. 

Dans ces  conditions  doit-on  considérer  que la plante s’équilibre, en fin de nuit  avec la 
strate du sol la plus  humide ? Ou doit-on  considérer que son potentiel s’équilibre  avec 
un potentiel moyen  du sol exploité  (moyenne pondéré par les  densités  racinaires 
relatives de chaque strate) ? 

Afin de répondre à ces questions,  nous  comparerons  dans un  premier temps de façon 
qualitative ( >, <, =) les  valeurs de tension de base et les  profils de potentiel du sol à 
une même date pour les bosquets àAcacia torfilis et BaZanites  aegyptiaca dominants. 
Etant donné  que le système racinaire des arbres s’étend sur une certaine distance B 
partir du tronc il nous faudra d’abord  apprécier sa zone  d’influence,  ce qui nous 
amenera B tracer des  profils de potentiel du sol B différentes  distances entre le tronc et 
la zone externe de prospection  des  racines.  Puis,  dans un second  temps,  nous tenterons 
de  déterminer les  profils  d’extraction  racinaire  (moyenne  sur toute la zone  d’influence 
des arbres) à partir des  profils de potentiel  hydrique  du  sol et des  profils de densité de 
racines actives. A ce stade nous  tenterons, à partir des  profils de densité racinaire et de 
potentiel du sol de générer par modélisation un potentiel de base de la plante qui sera 
une moyenne pondérée  par la densité  racinaire  et  les  potentiels de chaque strate du sol 
exploité. 
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Sur la station de  Souilhe,  un dispositif expérimental constitué de 15 tubes &ace& A la 
sonde B neutron en dud ium (ID = 4145 mm) descendant jusqu’8 4,5 m&es a 6t6 m i s  

en place (figure 16). Les tubes sont  disposes de la fason suivante: 

- les -tubes 1,2,3 sont situ& sous un bosquet d 
- les -tubes 4,5,6 d a  zplp ’bosquet doIllin6 PX. &dmifB eSegySf~QCCr 

- Pes tubes 10,11,14,15  dans une zone lisière 
- et les tubes 7,8,9,12,13 dans une zone strictement berbacCe. 

Une sonde B neutron  de type “Solo 25“ a CtC utdisCe et l’Ctdonnage a kt6 r6alis 
methode gravimétrique  (Grouzis et al. 1991, Nizinski et  @rouis 1991). Les mesures, 
r6disCes de  fason mensuelle en saison &he et dkcadaire  en saison humide, ont étC 
effectuees tous les 0.10 m jusqu’8 un m&e de profondeur, tous les 0.20 m jusqu’8 2 
m&tres et tous  les 0.50 m jusqu’B 4,5 mstres  de profondeur. 

2.2 MESURE DU P O E W I E L  HYDRYOUE DU SOL 

Ces  mesures ont été rCdisCes B l’aide  d’un  dispositif de type Muntz, constitue par: 

- un infiltromètre B anneau de 1 m de d i a d t r e  et d’une hauteur de 0.20 cm  enfoncé 
dans le sol sur une profondeur de 0.10m, 

- 3 tubes neutroniques associks 2 une série de psychrornètres (PC 55, Wescor).  Ces 
psychrom&tres, 2 raison de trois par strates, ont CtC installés  tous les 0,10 m de  la surface 
jusqu’2 l m  et tous les 0,s m de 1 m B 4 3  m. Afin de limiter le développement de 
gradients de  temperature au niveau  des  thermocouples, en particulier pour les 
premières strates du sol (O B 0,5 m) les  sondes  ont et6 plades horizonthalement. Les 
mesures  ont été réalisées avec un microvoltm2tre (HR-33T, Wescor)  avec  des temps de 
refroidissement  différents selon l’état  hydrique  du sol. Celui-ci était de 5s pour des 
potentiels  compris entre O et -0.5 MPa, 10s entre 0.5 et 2,5 MPa et 15s au de la de -2.5 
MPa. 

En saison  sèche, une réhumectation  homogène du profil a été réalisée par  des apports 
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d’eau  successifs jusqdà ce que le front de rChumectation p6nètre à 1,2 m. h i s  ce sol 
s’est dessèche pendant plusieurs  semaines,  Plusieurs shies de mesures d’humiditi 
volumique et de potentiel hydrique  du  sol ont alors $tC r6disCes de fagon simultmCe. 

partir  de ces donnees, une relation a i t 6  &tablie pour chaque strate, entre 3L’humidité 
volumique et ]le potentiel matriciel du sol selon la formulation proposée  par Gardner 
(1966): 

oh H représente Yhuanidité volumique (cm3/m3) et A et B des constantes. Un exemple 
du type de relation obtenue pour chaque strate du sol est présent6 f isse 17. 

s 

Selon la méthodologie présentée dans le chapitre  prCcédent un suivi saisonnier de 
tension de s$ve de base a Cté réalisé sur Acacia tortilis et Balanites aegyptiaca. 

3 ESULTATS 

. 3.1 VARIATION DU POTENTIEL DU SOL EN FONCTION DE L’ELOTGIVEMEWT 

L’examen  des  profils de potentiel hydrique  dans le so%, depuis le centre de chaque 
bosquet jusqu’à la zone de hors-couvert en saison  &he  (avril 1990), peut nous 
permettre d’apporter des ClCrnents concernant  l’extension horizontale  du systkme 
racinaire actif  des lignew (figure 18 et 19). 

Ainsi, pour Acacia fodilk (figure lS), on  constate  que le profil correspondant au tube 
situ6 B 50m du bosquet (tube 7) ne  prCsente  que peu de  dCformation comparé aux 
autres profils. Par contre,  au  fur et à mesure  que  l’on  s’approche du bosquet on observe 
une baisse de potentiel pour des profondeurs comprises entre a) 0,8 m et 1,6 m  avec un 
maximum de creux 2 1 m et b) 2,5 rn et 3’5 m avec un maximum de creux il 3 m. Cette 
analyse  nous m2ne B envisager  deux  zones de forte  localisation racinaire. L a  premikre, 
qui se situe  autour  de 1 m, montre  une extension horizonthale d’environ 30 m et la 
seconde (3 m)  présente  une extension  horizontale  plus  difficile B cerner. Au delà de 3,5 
m  les courbes semblent indiquer l’absence de racines. 
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Figure 18 : Evolution des prof& de potentiel  matriciel du sol du centre du bosquet 8Acucia tortilk (can& 
pleins) jusqu’8 la mnc dc hors couvert situte 2 50 m (an& vides) pour la j o u m k  du 18 avril 
1990. Lcs cercles, les croix, les  ttoiles,  les losanges, Ics triangles correspondent  respectivement A 
une d i s t a n c e  de 5, Is, 25,35,45m du centre du  bosquet. 
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Figure 19 : Evolution  des  profils de potcntiel malrjdel d u  sol d u  centre d u  bosquet 2 Balaniles aeg).pfiaca 
(cards plcins) jusqu’h la zone de hors couvcrt  situéc h 50 m (carrCs vides) pour la jownCc d u  18 
avril 1P!X). Les ccrcles, les croix, les ttoilcs, les losangcs,  lcs trianglcs corrcspondent 
rcspcctivcmcnt B u n c  distancc  de 5,15,25,35,45m d u  ccntrc d u  bosqucl. 
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Le msme type d’analyse sur Balanites  aegyptiaca (figure  19) a montré  une baisse de 
potentiel pour des profondeurs situées e t r e  O,$ m et 1,$ m. Cette chute de potentiel, 
encore faible pour  le  tube le plus  externe (56 m.), a par  la suite  la m2me intensilk B 
partir de 46 m jusqu’au centre du bosquet. On  peut donc conclure  qualitativement que 
Balanifes ~ e y g f i a ~ ~  pr6sente une forte extension horizontale jusqu’8 40 m et  plus  du 
centre du bosquet.  .Au-del& de 2 m de profondeur les courbes de potentiel sont 
identiques ce qui semble indiquer 1”absence de racines  profondes. 

E‘examen  des  profils de potentiel Rydrique  du  so1 de chacun  des  bosquets, en saison 
shche et en saison humide (€igue 20 et 21) et leur comparaison il la tension de base 

ccrcia  toprilis et BaZmites aegyptiaca permet d’apporter des  klkrnents de réponse 
qualitatifs concernant 1”quilibre entre le sol et  la plante. 

nsi, pour les  deux  annkes  d’étude,  des  differences ont CtC observées entre Sa tension 
de base  et  le  potentiel hydrique  du sol de la  strate  la plus humide pour le bosquet B 
Acacia tortilis (figure  20)  quelle  que  soit la saison  envisagke. Cette diffkrence Clevke en 
saison sèche (l,2 MPa en 1990  et 1,4 MPa en 1991)  diminue  ensuite en saison  humide 
(S,4 MPa  en 1990 et 0,5 MPa en 1991). Il est donc très net qu’Acacia torfilis ne 
s’kquilibre pas avec la  strate du  sol la plus humide(au moins en saison sèche) i l’inverse 
des obsewations rhliskes sur  d’autres  espkces (Aussenac et al. 1984, Garnier  et Berger 
1987, Tardieu et al. 1990). De m b e ,  pour le bosquet B BaZmites aegyptiuca dominants 
(figure 21) oil les  différences  sont  encore  plus importantes quelle que soit la saison 
envisagee.  Ainsi,  celles-ci  s’élèvent B 1,7  et %,1 MPa en saison  skche et a 1’1 et 1,2 MPa 
en saison humide pour respectivement 1990 et 1991. 

L‘équilibre en fin de nuit avec la strate du  sol la plus humide est  donc à exclure. 
Cependant, il semble d’ores  et déjB que  l’hypothkse  d’un potentiel du sol  moyen 
pondéré  par  la densitk racinaire soit peu probable dans un certain nombre de  cas, en 
particulier pour Balanites aegyptiaca en saison humide (les  valeurs  de potentiel du sol 
sont toujours supérieures à la tension de base quelle que soit la profondeur envisagée). 
En saison sèche, il n’est pas exclu A priori  que la tension de base soit une moyenne 
pondérée  par la densité  racinaire entre les strates de surface très sèches et les  strates en 
profondeur plus  humides. On sait en effet,  qu’une grande  proportion des  racines  est 
située dans  les premières strates du sol  pour  les espèces ligneuses des régions  savanes 
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Poten t ie l  hydrique du sol (MPa) 

Figure 20 : Variations  du  potentiel  hydrique  du sol du  bosquet AAcacia fortilis en fonction de la profondeur 
pour dcs  profils caract&ristiqucs de saison dche (A le 18 avril 1990 et C le 28 mars 1991) ct de 
saison humidc (B le 19 août 1990 ct D le 16 octobre 1991). Les traits  verticaux reprkntent la 
valeur de tension de s h e  de basc mcsurte qui correspond A chacun des  prof&. 
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-2 - 1  O 

Potentiel hydrique du sol (MPa) 
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Figure 21 : Van’ations  du  potentiel  hydrique  du sol du bosquet A. Balanites aegyptiaca en fonction de la 
profondeur  pour  des profils caractkristiques de saison shche (A le 18 avril IÇ90 et C le 28 mars 
1991) et de saison humide (B le 20 septembre 1990 et D le 16 octobre 1991). Les traits verticaux 
reprtsentent la  valeur de tension de s h e  de  base mesurbe qui correspond 3 chacun des profils. 

6 3  



(Van Donselaar-Ten Bolkkel Huinink 1966 cit6 par Ruthedord 1983, Cole et Brown 
. 1976, Sarmiento et al. 1985). Cest pourquoi, il est indispensable de connaître le profil 

8extraetion minaire de l’eau du sol, duquel nous dkduirons la densit6 de racine active 
qui sera  par  la suite  utilisée  dans le mod&le reliant la tension de base au potentiel 
hydrique du  sol et à la demit6  de racine de chaque strate du sol. 

33.1 Calcul du potentiel hydrique de base 

Le potentiel hydrique de base a éte calm16 a) en ignorant des d36rences $vatuelles de 
conductivité  hydraulique  du syst&me sol-plante entre les diffkrentes strates de sol et b) 
en considkrant que pour chaque strate le potentiel de la plante est en équilibre avec le 
potentiel du sol.  Ces  restrictions permettent alors de simplifies  l’expression  suivante, 
initialement proposée par Gardner (1964): 

avec DRi, densité racinaire de la strate i exprimge en  pour cent et Pi potentiel hydrique 
moyen de chaque strate i en MPa. 

D4termination de Fi 

Pour calculer le potentiel de base le terne Pi a kté d6terminé 2~ partir des courbes 
humidité volumique - potentiel hydrique obtenues pour chaque strate  de sol. 

D4iernination de D R  

Le terme DR1 exprimé sous la forme d’un pourcentage a été calculé de  la façon 
suivante: 

ou Drit2-1 représente la densité  de racine active de la strate i (mm j-’ MPa-’). Ce terme 
a été obtenu en considérant  qu’entre  deux dates (tl  et t2) et pour une strate i de sol, 
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l’extraction racinaire moyenne  (Erit2-1 en mmj-l) est  proportionnelle à la densité de 
racines présente et inversement propohionnelle au potentiel hydrique  moyen  du 
transect (Pit2-1 en MPa) soit : 

On peut alors calculer  extraire D r i ~ - l  

Signalons que  cette approche suppose que la conductance  axiale  des  racines est tri3 
élevée par rapport à la conductance radiale sol-racine.  Ceci  implique  alors que le 
potentiel hydrique est le même le long des  racines. 

L‘extraction racinaire moyenne  d’une strate i du sol entre deux  dates t l  et  t2 (Eria-1 en 
mmj-l) a été ensuite déterminée de la façon  suivante 

Avec Stit2 et Stit1 stock  d’eau  moyen  de la strate i aux  dates t l  et  t2  en mm sur le 
transect considéré et n nombre de jours entre les dates t l  et t2. 

Afin d’obtenir une estimation correcte  de  l’extraction racinaire pour chaque strate  de 
sol dont l’épaisseur  correspond  aux  mesures  effectuées à la sonde à neutron (0,l m 
jusqu’à 1 m, 0’2 jusqu’à  2m et 0,5m jusqu’à 4,5  m)  deux  obstacles  ont  du être évités: 

- le premier est lié soit, à une  entrée d’eau  dans le système  (précipitations)  soit, à des 
pertes en eau n’ayant  pas pour origine  les  ligneux  étudiés  (évaporation au niveau  du  sol, 
pompage de l’eau par  la strate herbacée). Première conséquence de ceci, le calcul a du 
être réalisé sur la période comprise entre le 24 octobre 1990 et  le 18 juillet  1991  car 
aucune pluie ne vient perturber  le bilan  hydrique. La période peut  paraitre longue  mais 
la variabilité  des  valeurs de teneur en eau nous a obligés à moyenner sur une période 
aussi étendue. Deuxième  conséquence, le calcul  n’a  pas été fait au dessus de 0,7  m de 
profondeur, car  dans cette zone, la disparition de l’eau  ne peut êtrs uniquement 
attribuée à l’extraction par les  ligneux. En effet,  il y a sans doute une importante 
consommation  d’eau par les  espèces herbacées dont 80 à 90%  du  systhme racinaire est 
situé dans  les 0’7 premier mètre du  sol  (Billes  1977,  Grouzis  1988) et  ne dépasse en 
aucun cas 1 m (Cornet 1981)  ainsi  qu’une  évaporation  des  premihres strates du sol non 
négligeable. 

- le second à une hétérogénéïté spatiale de l’extraction  racinaire.  C‘est  pourquoi,  les 
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profils initiaux (24 octobre 1990) et finaux (18 juillet 1991) sont des  profils  moyens 
ht6grant la toidité des tubes allant du e‘entre de chaque bosquet (tube 2 pour Acacia 

tima) au bbe  le plus distant (9). 

Ce type. d‘approche  nous a done p e d s  d’obtenir pour la pCriode csnsidCr6e un profil 
moyen d’extraction racinaire (figure 22A et 2D),  un profil moyen de potentiel hydrique 
du SSP (figue 22B et 22E) et donc de d d e r  UTI profil de demit6 racinaire en dessous 
de 0,7 m pour les dew bosquets (figure 22C et 22s;). 

de dCte&er la demit6 rachake des strates cornphes entre 6 et O,9 m noas avons 
utilis6 les donnCes de Billes (1977) obtenues in u un site voisin  du nbtre (FCté 
Ole). Motom que cette partie du s y s t h e  racinair mia fortilis a CtC estimCe B p h  
de celle d’Acacia senegal sede espèce d’Acacia adulte pour laquelle des domees in situ, 
s m  interErence avec la strate herbacCe,  sont  disponibles. Cette approche est r6dliste 
puisque d’apr&s et (1989) le systbne racinaine de surface (O et 0 5  m) de ces deux 
espèces  est en pourcentage très voisin.  UCtude de Billes (1977) montre alors que 
Balmita fiaccl prCsente  proportionellement beaucoup plus de racines en surface 
(70%) qu’Acacia todilis (35%). 

.A partir de ces  rCsultats, et en tenant compte du fait que  les  densit&  racinaires 
prCsent6es  figure 22C et 22F ne reprksentent que respectivement 65% et 30% de la 
demit6 totale de racine sur le profil pour respectivement le bosquet àAcacia tortihi et 

tiaca, on peut alors obtenir  les  profils racinaires pour chacune de  ces 
deux espkces  (figure 23A et 233). Ces profils montrent qu’Acacia toplilir est enraciné 
plus  profondément que Balanites aegypliaca (3,5 m contre 2,O m). Enfin, remarquons sur 
le profil de potentiel dkcroissant de densit6 racinaire entre 1,3 et l,6 rn chez Balanites 
aegyptiaca et dew zones de plus fade densit6 racinaire chez 

3.32 Comparaison de la tension de base  mesuree in d u  et  du  potentiel  hydrique  de  base 
calcull6. 

Connaissant DRi et Pi il est alors possible de calculer le potentiel de base d’Acacia 
forfilis et de Balanites aegyptiaca. Les résultats de cette simulation sont prksentés  figure 
24 et 25. 

Dans le cas  d’Acacia torlih (figure 24) la simulation restitue correctement les  variations 
saisonnikres de la  tension de base,  essentiellement  caractérisées par une chute de 
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racinaire (mm j-' ) du sol (Wa) 

Figure 22 : Présentation  des di€f6rentes étapes qui ont permis de  déterminer  le profil racinaire du bosquet a 
Acacia tortilis (A,B,C) et du bosquet B Balanites aegyptiuca (D,E,F). A et D : calcul de 
l'extraction racinaire moyenne (ram j-l) pour l'ensemble des racines selon la strate du sol 
considérée entre le 24 octobre 1 W  et le 18 juillet 1991. B et E : calcul du potentiel hydrique 
moyen du sol pour  la  même  ptriode. C et F Densitt de racines actives exprimée en p.100. 
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Figure 23 : Profil racinaire d'Acacia [odlis (A) et de Bolanires aep t i aca  (B) en pourcentage  dc racines 
absorbantes  pour  des  strates  de sol de O.lm. 
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Figure 24 : Evolution  saisonnière de la tension de sève de base mesurie ( w r t s  noirs) et du potentiel 
hydrique de base calcdt ( a d s  blancs) pour le bosquet 2 caciu tortilis au cours des deux mCa 
de mesure. Pour chaque  point  de tension de s h e  de base, qui reprCsente la moyenne d’au moins 
trois mesures, un tcart type a C t t  calcult. S.H et S.S symbolisent respectivement la saison humide 
et la saison shche. L‘encadr6 suptrieur indique les stades ph6nologiques et l’encadrk inférieur les 
mois. 
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Figure 25 : Evolution saisonnikre  de la tension de  sève de  base  mesurée  (carres noirs) et du potentiel 
hydrique  de  base  calculi ( c a r r b  blana) pour le bosquet à Balanites aegyptiacu au cours  des deux 
annCes  de mesure. Pour chaque point de tension de s h e  de base, qui reprbente la  moyenne d’au 
moins trois mesures, un t a r t  type a CtC calculé. S.K et S.S symbolisent respectivement  la saison 
humide  et la saison sèche. L’encadré supérieur indique les stades  phtnologiques et I’encadrC 
inférieur les mois. Rappelons que dans le cas de  cette espkce le stade phénologiquc VO ne 
symbolise pas un repos végétatif continu mais une  absence  quasi-totale de feuillage. 



tension de sève en saison  sèche  et une réhydratation importante en saison humide. 

Cependant, après un examen  plus  détaillé on peut  noter l’existence de trois  périodes 
distinctes  (figue 24 périodes 2,4,6) où la valeur de  potentiel de base calculée  est 
inférieure à la tension de skve  mesurée. Il faut rappeler qu’une relation d’égalité entre 
ces deux paramètres, l’un étant mesuré à la chambre à pression et l’autre calculé à partir 
du  potentiel du sol, n’est  possible  que si le potentiel osmotique de la solution 
xylémienne est nul. Or, dans le chapitre précédent, nous avons émis l’hypothèse que la 
remontee  de tension au moment  du débornement était due à une composante 
osmotique xylémienne  ce qui se traduit alors par un potentiel de  base plus négatif que la 
tension.de base.  C‘est très certainement ce que nous avons  observé pour les périodes 2 
et 6 en fin de saison  sèche  (1/07/90 et 9/06/91). 

La zone 4, qui débute en octobre 1990 et  se termine début mars 1991, indique un écart 
de 0,7 MPa  entre valeurs  calculées et valeurs  mesurées. On notera que ce décalage 
débute  après la disparition  accidentelle  du  feuillage le 21 septembre 1990  (herbivorie 
due aux  criquets). Cette différence  pourrait  correspondre (le 24 octobre) à une nouvelle 
remontée  de pression  osmotique  dans le xylème en préparation au nouveau 
débourrement. Cependant, le maintien  de cette différence  sur  plus de  quatre mois  après 
reconstitution du feuillage,  laisse  supposer  qu’à  plus  long terme un autre phénomène 
intervient pour expliquer  ce  décalage. 

Enfin, la figure 24 montre aussi  l’existence de périodes où la tension de base est 
inférieure  au  potentiel calculé (1)3,5). Celles-ci  peuvent être sCparées en deux  groupes. 
Le premier correspond A la période 3 (saison  humide) et  le second  aux périodes 1 et 5 
où il est difficile  d’incriminer  des  difficultés de réhydratation vu la vitesse rapide de 
récupération (estimée A partir des  tensions de récupération) de cette esp2ce quelle que 
soit la saison. En fait, pour ces  deux  dernikres  périodes, une mauvaise estimation des 
potentiels du sol est sans doute A l’origine dexe décalage. En effet, pour ces  deux  dates, 
les potentiels de base sont moins  négatifs que ceux  observés un mois  plus tôt, alors 
qu’aucun apport d’eau ne s’est  produit  (pleine  saison  sèche). 

Pour le bosquet à BaZanites aegyptiaca (figure 25)’ le modèle simule correctement les 
valeurs de tension de  base observées en saison  sèche. Par contre, les différences 
observées entre valeurs  calculées et mesurées en saison humide (de 1 A 1’5 MPa) 
traduisent une inadéquation du modèle adopté qui  surestime largement les  valeurs de 
potentiel  de base. 
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Les profils racinaires m i s  en &&knee par cette rnCthode indirecte paraissent rCaPistes  si 
on les compare aux observations de Poupon  (1980), Penning de Vries et Djiteye  (1982) 
et Cwet (1989) pour les esp8ces ligneuses d’Afrique de 1’8uest. D’après  1”tude 
bibliographique de Kessler et Breman (1991),  ces ligneux poss2dent la majeure  partie 
de Pews racines dans les premiers 50 cm du sol avec en addition un système racinaire 
plus profond leur  permettant de suni.6.se. en saison s ixh.  quand les couches 
superficielles  du sol sont deshydrat  es. Ce systkme racinaire bi-morphique serait lie A 
deux impCratifs  contradictoires, la nCcessitC d’une alimentation suffisante en nutrients 
qui sont en plus grande qmntitC dans les strates superficielles du sol (Gerakis et 
%sangaraEs 197Q, Bernard-Reversat 1982) et d’une alimentation hydrique en saison 
s8che, Yeau disponible étant situCe en profondeur. 

Rappelons que nos deux esp8ces ont montré des  zones B plus forte densitk racinaire 
couplCes A une  importante extension  horizontale B des profondeurs d’environ 1 m pour 
Acacia foprilir et 1’4 rn pour Balanites aegyptiaca oil l’eau du sol disponible pourrait 
permettre le maintien d’une  production  de  biomasse racinaire c o m e  l’ont  observk 
Kinsbursky et Steinberger (1989)  sur hyllum dumomm. 

Malgr6 la prksence de ces racines  dans  les  couches du sol encore humides en saison 
sèche par  rapport aux strates du  sol les plus superficielles, ces espèces ne s’kquilibrent 
pas en fin de nuit avec  les strates du sol à potentiel 6lev6 contrairement aux 
observations de Fahey et Young (1984) et Tardieu et al. (1990).  Ceci traduit alors 
l’existence  d’une  résistance  sur le trajet de  l’eau entre le sol et les tiges  suffisament 
élevée pour empécher la réalisation  d’un  tel  kquilibre. 

Par contre, le modkle, bask sur les deux  é1Crnents essentiels que sont le profil  de 
potentiel hydrique  du sol et profil de demit6 racinaire a donné des  rCsultats qui 
paraissent relativement rCdistes  dans le cas d’Acacia  fortilis. Cependant, il semble que la 
structure  même  de ce modèle puisse être A l’origine  d’un certain nombre de points de 
divergences. 

En effet, même si  les  relations potentiel hydrique-humidité  volumique obtenues in situ 
ne comportent certainement pas  de  biais  majeur  (Slatyer  1967, Fahey et Young 1984), le 
calcul  du  profil de densitk  racinaire  pose par contre un problkme.  Celui-ci,  calculé A 
partir d’un  profil  d’extraction  sur une longue période (24/10/90 au 17/8/91), ne 
représente en fait qu’une  valeur  moyenne de la quantité de  racines  actives  dans chaque 
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strate. Cette valeur  moyenne  est  alors  susceptible de masquer des  modifications  au 
cours du temps  du  profil racinaire actif,  ce  qui pourrait expliquer  certains  aspects de non 
concordance entre valeurs  mesurées et modèlisées  dans le cas  d’Acacia  tortilis. 

Ainsi, en dkbut  de  saison humide 1990  (figure  24 période 3) on peut supposer. que 
l’apparition de racines  actives pour l’absorption se produit avec une certaine lenteur 
comme l’a observé Rutherford (1983)  dans les savanes  d’Afrique du sud pour Bzukea 
africana et Ochna pulcra. En effet, il est  nécessaire  qu’un quart des précipitations soit 
tomb6 (3 mois)  pour  assister Q un début d’extension  des  racines de ces  esp6ces.  Cet 
auteur observe  également  qu’en fin de saison des pluies 50% seulement de l’extension 
maximale annuelle  est réalisée. Ceci pourrait alors conduire  dans notre cas B un 
potentiel de base calculé nettement moins  négatif que la tension de base rdelle. De plus, 
Q ce phénom2ne peut  sans doute s’ajouter un extra potentiel Cré6 par la croissance 
(Fiscus et  al. 1983), celle-ci étant très rapide pour  cette espèce en saison humide 
(Mariaux 1975). 

Par contre, le fait que le modhle utilisé suppose implicitement que la conductivité 
hydraulique du  système sol-plante est  constante a eu  pour conséquence de donner un 
poids  excessif  aux strates s&ches (figure 24 ptriode 4), ce qui a donc gtntré cette fois  des 
potentiels calculés plus négatifs que ceux  observés. Rappelons que dans la réalité, 
l’ass&chement du sol  s’accompagne  d’une forte baisse de conductivit6,  d’une  diminution 
du contact sol-racine (Cruiziat 1974,  White  1975,  Taylor et Klepper 1978)  et 
probablement d’une  diminution de la conductivité racinaire par subérification  (Cole et 
Alston 1974, Vartanian 1981). Une autre conséquence  d’une  conductivitk  hydraulique 
constante serait un transfert d’eau par le syshme racinaire des strates les  plus  humides 
vers les plus  sèches  ce qui n’a été que très rarement démontré (Baker et Van Bave1 
1986,  Caldwell et Richard  1989). 

Enfin, d‘autres phénomènes peuvent  intervenir,  tels que la mise en place de nouvelles 
racines de plus en plus profondes au fur et A mesure que les strates supérieures du sol se 
dess2chent ou l’existence  d’une  phénologie racinaire. I1 est évident que si de tels 
phénomènes se produisent ils conduisent B une estimation plus ou moins faussee du 
potentiel de base selon leur ampleur. 

Pour le bosquet B Balanites  aegypfiaca,  aucun équilibre n’a pu être m i s  en évidence entre 
la tension de base et  les strates du  sol les plus humides ou avec  l’ensemble du profil. 
Dans  ce dernier cas, si l’on voulait  obtenir en saison humide une égalité entre la tension 
de sève  observée et les  valeurs de potentiel de base calculées en modifiant le profil de 
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racines actives, il faudrait localiser la quasi-totditC de celui-ci en d e p  du front de 
rkhumectation. Cette ' ripartition  raciniire est totalement invraisemblable si on la 
compare aux dsmkes de Billes (1977) et de Poupon (1980). Un embolisme permanent, 
capable de provoquer un tel dkskquilibre semble aussi peu probable. En effet, cette 
espkce posskde d'assez bornes capacitCs de rCcupCratioa (Gt moyen = 89 rf: 9 9%) qui 
ne varie pas avec Ydternance des saisons. 

Il faut donc, pow expliquer %e comportement de B fiaca envisager d'autres 
snkeanismes. 

%"issue de cette Ctude, il semble Cvident @il n9y a pas d'Cquilibre entre les strates les 
plus  humides du sol et la tension de base pour ces deux espkees en saisom &he.  Chez 
Balanites aqypfiaca, il n'y a mCme pas $équilibre avec  les valeurs pondCr6es du profil 
de potentiel contrairement B cacia tor-tih. Notons que pour eaeia tortfilis certaines des 
différences observCes entre valeurs caleulées et  mesuries ont semble-t-il une origine 
biologique qui 1) confortent Yhypothèse &mise dans le chapitre II $une liberation de 
solutés' osmotiqueGent actifs dans le xylème aprCs les stades de difeuillaison et avant 
les stades de débokrrement (figure 24 période 2 et 4) et 2) laissent supposer l'existence 
$une phknologie racinaire décalCe par rapport B la saison humide (figure 24 piriode 3). 
Par contre, il faut envisager  dans le cas de Bdanita a tiaca l'hypothèse &un non 
Cquilibre  physiologique entre la plante et le sol, dont il reste à trouver le ou les 
m$canismes #origine et dont il faudrait Cgalement  analyser la signification  Ccologique. 
Ce qui sera  fait dans la conclusion  g6nCrale de ce travail. 
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CHAPITRE IV 

RELATIONS HYDRIQUES DES TISSUS DETERMINEES 
A PARTIR DE COURBES PRESSION-VOLUME 

Lors  du développement de la contrainte  hydrique en saison  sèche, une baisse de  la 
tension de s h e  a été enregistrée pour toutes les espèces  du site d'étude. La diminution 
des capacités de  la plante B fournir les  cellules en eau,  va  alors entrainer une baisse de 
la turgescence  cellulaire  qui,  si  elle est suffisamment importante et longue,  risque 
d'avoir  des  répercussions  negatives  sur le métabolisme et  la croissance (Hsiao et aL 
1976,. Jones et aL 1981). 

Or, dans le chapitre Ir, nous avons montré l'existence  d'importantes  différences de 
tension  de sève entre les  espèces  du site d'étude selon leur type de fonctionnement 
hydrique. Il est alors  probable,  qu'il  existe  aussi  des  différences non négligeables de 
potentiel osmotique et/ou d'élasticité  des  tissus afin de maintenir une pression de 
turgescence favorable en fonction  du  régime  hydrique. 
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M n  de tester  cette hypothkse, il est  donc nt5cessaire  d‘obtenir  ces paramktres, trks 
souvent dktermin6s par  la technique  des courbes pression-volume. Cependant, 
l’utilisation d’un tel prockdC sur des rameaux peut  introduire des artgfacts (Dreyer et al. 
1990) en raison d‘un rapport  variable des  biomasses  tiges/feuilles d’une esp6ce 2 Yautre, 
voire mgme entre tkhantillons. En effet, cette approche suppose que les cellules des 
feuilles et des  tiges prbentent les m h e s  propri6t6s et sont dans les mgmes proportions 
pour  les diffbrentes espbxs, ce qui est manifestement faux. Eh plus de cette dficuPtC 
s’ajoute m certain  nombre d”hypoth2ses qui doivent  nkcessairement &re rCalis6es pour 
obtenir des rCsultats coh6rents. Tout d’abord, au cours de la phase de rbhydratation, on 
consielh-e que le nombre  de  solutQ cellulaires reste constant (pas de synthhe ou 
hydrolyse de grosses molkeules, pas $&change de solutCs entre le  cornparthent 
s p p l a s ~ q u e  et apop%asrnique) et que la rkhydratation n’a pas entrain5 de 
sursabration (pas de remplissage des meats) qui pourrait modifier le poids de 
l’Cchmtillon A pleine turgescence. f i s ,  lors de la rkalisation des mesures, on travaille 
dans l’hypothhe d’un rapport volume apoplastique / volume  symplasmique constant 
quel que soit le dt5ficit de  saturation hydrique, d’une absence de pression de turgescence 
nkgative et de phCnomknes de cavitation (au niveau 16rmien et ce%luPaire). Il est donc 
$vident que  si lPune ou plusieurs de ces hypothbes n’6taient pas remplies ceci pourrait 
aboutk à une mauvaise estimation des paramètres. 

Bien que  la mCtRodologie des courbes  pression-volume, soit, c o m e  nous venons de le 
voir, d’application  trks restrictive et donc mal adapt6 a nos 6chanti%lom, elle constituait 
cependant le seul moyen d‘approche à notre disposition  pour l”t5tude des relations 
hydriques. D m  ce chapitre, qui doit être considCr6 comme exploratoire, nous testerons 
Yhypoth2se CnnoncCe plus haut d’une  difference de potentiel  osmotique &/ou 
d’6laticit6 des tissus entre Pes espkces du site dyktude. A partir d‘une serie de courbe 
pression-volume, seront done dCteminCs pour chaque espkce, le  potentiel osmotique A 
pleine turgescence (PIloo), le potentiel osmotique au point de perte de turgescence 
(Ho), le volume apoplastique (Va), la teneur relative en eau au point de  perte de 
turgescence (“REO) et le module d’Clasticit6 maximal (Emax). 

2 MATERIEL ET METHODE 

A la fin de la saison humide (22 au 25 septembre 1990) une sCrie de courbes pression- 
volume a 6tC rCalisCe pour chacune  des  espkces  ligneuses prksentes  sur le 

74 



site expérimental de Souilène. A cette période de l’année  les  feuilles  sont adultes pour 
l’ensemble  des  espèces et  la présence de  solutés  osmotiquement  actifs  dans les vaisseaux 
xylémiens  chez  les  espèces à feuillage  caducifolié  semble  donc peu  probable, ce 
phénomihe  ne se produisant qu’après la chute  des  feuilles et avant  l’acquisition  du 
nouveau feuillage (voir chapitre II). Une  attention particulière doit cependant  être 
portée sur Acacia tortiZis. En effet, c’est après la quasi complète  consommation  du 
feuillage par des insectes prédateurs  et  au moment de la mise en place de la nouvelle 
feuillaison qui a suivi  ce traumatisme que  les  échantillons ont été prélevés (présence  de 
quelques rameaux encore feuillés). Une  libération de solutés osmotiquement  actifs dans 
les vaisseaux du xylème, identique B celle  qui se  produit probablement lors des phases 
de débourrement en saison skche a donc été succeptible de fausser les mesures ‘(voir 
chapitre III, figure 24 période 4). 

Lors du prélèvement, les rameaux, B raison d’un minimum de quatre  par espkce, ont  été 
sélectionnés visuellement de façon B présenter un volume de bois et  de feuilles 
relativement homogène, au moins au sein de la même espèce.  Ces rameaux ont  été 
coupb sous l’eau, et,  tout  en maintenant leur extrémit6  immergée,  l’ensemble a  été 
recouvert d’un sac plastique noir de façon B saturer l’atmosphère en humidit6. Puis, les 
échantillons ont ensuite été transportés B la  station ORSTOM de Richard Toll (A l h  de 
piste de  la station expérimentale de Souilhne) et placés A l’obscurit6 pendant environ 15 
heures. 

La phase de réhydratation terminée (potentiel hydrique  compris entre O et -0,4 MPa 
pour toutes  les espkces), le rameau est  pes6 pour  obtenir  le poids B pleine turgescence 
et  une  première mesure de potentiel hydrique est r6alisée A l’aide  d’une chambre A 
pression (PMS Corvallis  U.S.A).  Puis,  ce rameau est laissé à transpirer B l’air libre dans 
une  pièce climatisée B 25°C selon la méthode proposée par Ritchie et  Roden (1985). 
Aprhs quelques minutes, la quantité d’eau perdue  par transpiration est dCtenninée en 
pesant B nouveau le rameau ainsi  que le  potentiel correspondant. Ce procCdC est  alors 
répété jusqu’B l’obtention d‘un nombre suffisant de points permettant d’obtenir le trac6 
de la courbe ,pression-volume, en représentant graphiquement l’inverse du  potentiel 
hydrique en fonction du déficit relatif  en eau (figure 26). A partir de cette courbe, qui 
comporte a)  une  partie curvilinéaire correspondant aux  composantes osmotique et de 
turgescence du  potentiel hydrique et b) une partie  linéaire qui correspond uniquement à 
la composante osmotique, il est  alors  possible de  determiner graphiquement divers 
paramètres. En effet, l’extrapolation de la partie  linéaire  sur l’axe des abscisses 
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Figure 26 : Reprekentation sch6matique d'une courbe pression-volume avec, P potentie1 'hydrique du rameau, 
PIlm potentiel osmotique A gIebe turgescence, P@ potentiel osmotique au point de perte de 
turgescence, teneur riative en eau, m(g teneur relative en eau au poht de perte de 
turgescence et Vs volume symplasmique. 



permet d'obtenir le volume  symplamique  (Vs), et sur l'axe  des ordonnees, l'inverse  du 
potentiel osmotique B pleine turgescence (l/PIloo). Enfin, la projection des 
coordonnees du point correspondant  au  dkpart de la partie  lineaire  (debut de 
plasmolyse) sur l'axe  des  ordonnées permet d'obtenir  l'inverse  du potentiel osmotique 2 
turgescence nulle (l/PIo) et sur  l'axe  des  abscisses la teneur  relative en eau pour 
laquelle la turgescence  devient  nulle ("REO). 

Dans le cas de  cette etude, l'analyse de ces courbes a éte réaliske pour  chaque  rameau 
par une m6thode non graphique, en utilisant un algorithme de r6gression non lin6aire 
segment6 (proddure NLlN) proposé par Ranney et Davidson (1992) exploitable sous 
SAS (Statistical Analysis  System, SAS institute, Inc.). Cette  approche  présente 
l'avantage, par rapport B l'approche graphique, de d6terminer le point de  perte de 
turgescence de façon objective et B partir d'un ajustement sur l'ensemble des points de 
la courbe. Nous ne pr6senterons  ici  que  les principales fonctions utilisées pour 
l'ajustement des  courbes  pression-volume (pour plus de details voir Ranney et Davidson 
1992). 

Rappelons  que le potentiel total (P) peut  être d6crit par la somme de ses composantes, 
potentiel osmotique (PI) et pression de turgescence (PT.), selon la formulation suivante: 

D'après Schulte et Hinckley  (1985) la composante  osmotique peut  être décrite  par  la 
relation thCorique  suivante: 

PI = PI100 / ( l - ( ( l - m ) / v s ) )  (9) 

ou, PI100 représente  le potentiel osmotique B saturation, TRE la  teneur relative en eau 
et Vs le volume  symplasmique. 

La relation  liant P A la teneur relative en eau est plus  complexe et actuellement mal 
connue (Cheung et al. 1976). D'aprb Schulte et Kinckley (1985), la fonction 
exponentielle suivante  donne un ajustement empirique correct de  cette  relation : 

ou, "REO représente la teneur relative en eau au point de turgescence nulle et a une 
constante. 
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A partir  de ces fonctions, le programme permet alors d'obtenir c o m e  paramètres de 
sortie, le potentiel osmotique B pleine tirgescence (P1100)~ le potentiel osmotique au 
*point de perte de turgescence (Hg), le volume apoplastique (Va), la teneur relative en 
eau au point  de  perte de turgescence (TREo) et le module d'élasticité maximal (Emax). 

Censemble des points des courbes  pression-volume aimi que leur  ajustement sont 
present& figure 27. Cet ajustement s'est avCr6 satisfaisant pour ~ o ~ b ~ e ~ ~  glutinsmm 

cat& tortilk (figure 27 gat@). Par contre, le %kges d$cdage entre les points mesurb et 
Yajustement pour des TfQE bfhieures B 80% dans le cas d cacia senegd et 

(figure 27 B et D) montre qu9me su-estimation de PIle)o et une sous- 
estimation  de Va, mCme si elles sont toutes deux  minimes, sont B prkvoir. 

P o u  Balanites aegvptiaca, une courbe sur deux prbsente un nombre insuffisant de points 
en saison d'un dktachement des organes foliaires au moment des mesures. Les 
ajustements priseratCs figure 27E ont  donc  étk  rkdisCs pour  seulement deux courbes 
pression-volume. 

, .Enfin, nous avons rencontré deux *es de  diffimltCs lors de  la rkalisation des  courbes 
pression-volume de Boscia senegalemis. Tout d'abord, en fin de phase de réhydratation, 
les feuilles les plus agies situées au bas du rameau, ont prksente des tiiclhes d'un vert 
fonce traduisant sans doute  une  réhydratation excessive  (remplissage des rnCats, 
Maternent d'un certain nombre de cellules ?). h i s ,  en fin de déshydratation, une 
remontee  de  potentiel hydrique a Cti obsehvCe pour des teneurs en eau trhs faibles (voir 
agrandissement figure 27%;") associCe avec  Yapparition de nouvelles  t2ches d'un vert  psle, 
qualifik de "tiches skches" par Bertli (1992). Ce phknomkne, present  sur tous les 
CcRantillons  ayant atteint un niveau de d6shydratation n'est vraisemblablement 
pas lib ii un problkme #ordre mkthodologique et ce point particulier sera développé 
ulterieurement. En raison des probl&mes expostis (apparition  de tâches sur les feuilles, 
remontCe de potentiel), nous n'avons pas present6 l'ajustement  des courbes pression- 
volume pour  cette espkce, bien que  nous  ayons  calcul6 les paramètres (PI100, Po, 
Em ax...) i% l'aide du modèle (les  points correspondant au gain de tension ayaqt tité 
supprimês, celui-ci ne  prenant pas en compte  ce  phknomhne). Meme si les rksultats issus 
de ce calcul sont largement contestables en raison des difficultkes rencontrées, ils ont 
tout de mCme été prCsentCs  avec ceux des autres espkes dans le tableau 5. Comme on 
pouvait s'y attendre, ces deux phénomènes, uniquement  rencontrés dans le cas de Boscia 
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]Figure 27 : Courbes  pression-volume  obtenues en fin de saison humide (fin du mois de septembre)  pour 
Combretum glurinosum (A), Acacia senegal (B), Ziziphru mauritiana (C),  Acacia tonilis (D), 
Balanites aegyptiaca (E) et Boscia  senegalensis 0. 
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senegalemis, ont très certainement conduit une valeur de PIS (-33 MPa) tri%  eloignée 
des tensions de s h e  observées sur le terraïn ( c  -7MPa). 

Par  contre, ce tableau montre  pour les végCtaux  caducifoliés cacia senegal, 
iphw maun'tiana) des valeurs de potentiel osmotique B pleine turgescence 

(P1100) et de peste de turgescence (P&-J) assez similaires, respectivement comprises 
entre -1.5 et -2 a et -1.8 et -2.3 h4X'a. 

A titre comparatif Combreturn gludnomm, espkce A feuillage permanent a montré des 
a) et des PI0 (-3.1 Pa) plus nCgatifs. A noter,  pour  cette esphce, que des 

tensions de s&ve minimales saisonnikres  (voir chapitre U), nettement MCrieures au 
point de turgescence  nulle, n's pas CtC mesurCes sur le terrain, indiquant donc m e  
absence de cont.rainte hydrique &re en. fin de saison  skche. 

Em les rCsultats de PI100 (-3.3 MPa) et PI0 (-4.2 MPa) obtenus pour B a h ~ i t a  
aegypfiaca, montrent des valeurs beaucoup plus  nCgatives que pour les  espèces 
préc6dentes. 

Une  autre caract$ristique des propri6tCs  des  cellules est domCe par leur module 
d'élasticité présenté tgalement dans le tableau 5. Comme on pouvait s'y attendre, les 
espkces B degré de sclérophyllie CIevC (feuillage permanent) poss2dent les Emax les plus 
forts (37 B 43 MPa Boscirr senegalensis exclu)  alors  que les cellules  foliaires  des  espèces 
eaducifsli6es sont beaucoup plus  $lastiques (Em=  entre 11 et 29 MPa). Enfin, il faut 
remarquer  que Yensemble de ces espkces a) atteint le point de turgescence nulle B des 
teneurs relatives en eau assez voisines, de l'ordre de 85% A l'exception de 
maupir'iana et b) prCsente des volumes sppl%smiques relativement similaires  compte 
tenu  de la variabilitC. 

Avant de pouvoir rkaliser une analyse correcte, basée sur la comparaison  des 
paramhtres issus  des courbes pression-volume  de chaque espèce, il  est  d'abord 
nCcessaire  d'Ctudier  plus en  dttail le cas particulier de Boscia  senegalensis. En effet, 
cette esp&ce a prQentC  des potentiels osmotiques,  parfois anormalement élevés,  compte 
tenu  de sa tension de sève  maximale. 

Rappelons  que les  courbes  pression-volume  ont été rkalisées 2 un moment de l'année 



Tableau 5 : Paramètres issus des courbes pression-volume avec PIloo potentiel osmotique A pleine 
turgescence en MPa, Pro potentiel  osmotique au point de  perte de turgescence en Mpa, Vs 
volume symplasmique, TRQ teneur  relative en eau au point de perte  de turgescence et E max 
module d'élasticité maximal en MPa.  Chaque valeur est la moyenne d'au moins 4 observations 
2 I'tcart type ?I l'exception de Balanites aegyptiaca (2 observations). 

C. glurinomm -26 rt 2 
A- senegal ... -2.0 * 3 
Z. rnam-tiana -1.7 2 -1 
A todis -15 rt 2 
B. aegyptiaca -3.4 f 3 
B.  senegalensis -2.3 rt .1 

-3.1 f 3 -78 rt -11 
-23 rt 3 -82 2 -14 
-22 rt -1 92 k -06 
-1.8 & 2 -80 f -09 
-42 rt .1 -% rt .O6 
-35 rt -8 -86 -I -10 

.88 rt .O5 
-88 If: .O2 
-75 f .O3 
-86 rt .O3 
.80 f -04 

43 +- 16 
2 9 %  5 
32% 2 
17% 3 
37 % 32 
22215 
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oii BQSC~U senegalemis présente les tensions de base les plus élevees (-3,1 MPa). Si l'on 
compare cette valeur à celle du potentiel bsmotique obtenu  par  cette  méthode (PI100=- 

Pa, BI0 = -3>5 MPa) on aurait alors une pression de turgescence lkg&rement 
positive (0,5 MPa) et uniquement en fin de nuit. De mCme, si l'on compare cette  valeur 

otique B la tension de skve maximale -6 MPa observée B cette d.ate 
en saison sèche) on aboutit soit, B des  déshydratations  ceUulaires trCs 

Clev6es en milieu de journCe (de l'ordre de $0 B 76%) sans dommage apparent  pour  les 
tissus foliaires si ceux ci sont suffisment Clastiques, et ce, tout au long de l'am& soit, 
au dkveloppement de pression de turgescence fortement n gative (au maximum -2,s 

a) si  les tissus sont tri% peu klmtiques. 

En fait,:d'apr&s Bowman et Roberts (1985), Meinzer et al. (1986) et Barker et Pdlardy 
(1987) i3 est  probable que la rkhydratation induise trks rapidement des modifications de 
BI100 et PI0 et tout  particulièrement  pour les espkces des environnements arides. 

rternisia tridentata, Evm et al. (1990) ont obsemê une augmentation du PI106 et 
du BI0 avec  Yaugmentation de la durée de réhydratation. D'aprh eux, une  redistribution 
des soht6s entre le symplasme et l'apoplasme correspondrait 5 un micanisme tendant B 
6viter une pression de turgescence  excessive capable de provoquer une rupture des 
membranes cellulaires. Dans le cas de Bosciu senegalensis l'apparition  de t2ches 8 u n  
vert fonce au niveau  des  feuilles (obtenues aprCs saturation des rameaux pendant 15 
heures) laisse supposer que les  compartiments  symplashniques et apoplasmiques ont été 
partiellement melangés tri3 probablement aprks l'éclatement d'un certain  nombre de 
cellules. Nous sommes  alors  dans une situation o~ les hypothbes de base qui sous- 
tendent les hterprCtations des  courbes  pression-volume, ne sont plus respectkes (PI 
apoplastique  non nul). Ce phCnom6ne,  qui entraine une modification de la composante 
osmotique moyenne de YCchantillon pourrait alors expliquer les valeurs anormalement 
6lev6es du Bl[10() et du PI0 de cette espkce. 

Rappelons que nous avons  Cgalement  observC pour Bsscia senegalemis une autre 
particularitt$ B savoir, une l6gSse  remontCe de tension de s h e  sur tous les 6chantillons 
pour des niveaux  $levés de déshydratation, couplée a l'apparition de tâche vert  pâle  sur 
les feuilles (différentes par  leur couleur  des premikres tâches observées en fin de 
réhydratation des  Cchantillons) que Oertli (1992) a qualifié de "tâches s&ches". D'aprks 
cet auteur, ces deux observations pourraient correspondre B un phénomihe  de 
cavitation au niveau  des  cellules  foliaires. En effet, lors de l'augmentation du 
desshchement, une chute de pression au niveau  des  cellules serait susceptible de 
permettre B un certain nombre de molécules  d'eau de passer l'état gazeux. Le gain de 
potentiel  mesuré  pour des  deshydratations Clevées serait donc le resultat de cette 



cavitation. Bien que nous ne puissions  exclure  l’hypothèse  d’une cavitation dans  les 
vaisseaux  xylémiens  l’apparition  de  “tâches  skches” B la surface  des feuilles laisse 
supposer qu’un  envahissement du contenu  cellulaire par de l’air  s’est produit dans  les 
tissus foliaires. Dans cette hypothèse,  les  cellules  de Boscia  senegalensis seraient donc 
capables de développer  des  pressions de turgescence  négative. Rappelons que 
l’existence de pressions  de  turgescence fortement négatives ($lusieurs bars) n’est en 
général  pas acceptée (Tyree 1976, Mackart et al 1981) et qu’actuellemnt seul Oertli 
(1989,  1990,  1992) soutient cette idt5e. Les auteurs qui contestent cette hypothèse font 
remarquer  que des  pressions de turgescence  négatives ont CtC obtenues par calcul B 
partir du potentiel hydrique foliaire et du  potentiel osmotique de suc extrait de feuilles. 
Dans ce cas l& la non prise en compte de la dilution apoplastique peut effectivement 
entraîner des  calculs de pression de turgescence  négative  qui  n’ont pas d’existence 
rCelle. Cependant, nos résultats ont Ct6 obtenus par  une  méthode  totalement difEérente 
(courbe pression-volume)  qui ne devrait pas entraîner ce  type  d’artéfact.  C‘est pourquoi, 
l’existence  d’une  pression de turgescence  négative reste plausible étant domé  la 
brusque  remontée de potentiel hydrique pour des dbhydratations importantes, 
concommittante à l’apparition de “tâches sèches” sur les feuilles, phénomène signalé par 
ailleurs par  Oertli (1992) sur le hêtre. 

La mkthode des  courbes  pression-volume  est  donc inapproprike dans le cas de Boscia 
senegalensis en raison a) d‘un probable éclatement cellulaire lors de  la phase de 
réhydratation  (traduit  par l’apparition de tâches vert foncé) et b) d’éventuelles  capacités 
B développer des  pressions de turgescence  négatives (traduites  par  une  remontée de 
potentiel à des  dkshydratations importantes et par l’apparition de tâches sèches). 

En  tenant compte de la très probable sur-estimation de potentiel osmotique dans le cas 
de Boscia senegalensis, les  valeurs de PI100 et PI0 de nos  espèces sont dans leur 
ensemble du même ordre de grandeur que  celles  observées pour  de nombreuses autres 
régions arides et semi-irides du monde (Monson et Smith  1982, Clayton-Greene 1983, 
Sobrado 1986 ...). 

I1 ressort de notre  étude que les espèces B feuillage permament perdent  leur pression de 
turgescence à un potentiel hydrique total  nettement plus bas que celui des  espèces B 
feuillage caducifolié,  observations qui rejoignent  celles de Sobrado (1986) pour les 
espèces des  savanes  vénézuelliennes. A noter, dans le cas d’Acacia ton5lis que  les valeurs 
de potentiel osmotique  observées  doivent être  interprétées avec prudence  car une sur- 
estimation semble possible. En effet, c’est après la quasi complète consommation du 
feuillage par des  insectes prédateurs et au moment de la mise en place de la nouvelle 
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En effeg bien que ces r6sultat.s soient B hterpr6ter avec prudence, il est 6viden.i: que les 
%issus foliaires des esp2ces B feuillage pemanent (poupe 1 et 3) sont m.iew adapt& 
pour dkvelopper des pressions de turgescence plus  6levCes que les esphces caducifoEiCes 
(poupe 2) quand le potentiel hydrique total diminue. 
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I 1 
CHAPITREV 

ETUDE DU COMPORTEMENT  STOMATIQUE A L'ECHELLE 
JOURNALIERE  ET  SAISONNIERE 

I I 

~ O D U C T I O N  

L'interprCtation  des variations saisonnikres et journalih-es des  tensions de skve ne  peut 
se faire correctement que si l'on dispose  de  donnkes concernant la rkgulation des pertes 
hydriques et la  rbpoke des stomates aux facteurs externes et internes du vkgbtal.  C'est 
pourquoi, un suivi de  la conductance  stomatique a CtC effectuC sur les six esp2ces. 

Rappelons que plusieurs variables sont  susceptibles  d'agir sur  le degr6 de l'ouverture 
des stomates et les  plus importantes, sont  d'ordre: 

- environnemental avec le rayonnement  photosynthbtiquement  actif, la tempkrature 
foliaire, le gradient de tension de vapeur  d'eau entre la feuille et l'atmosphère, 

- interne avec l'état hydrique de  la plante. 

D'autres facteurs, sont aussi  capables  de faire varier la conductance stomatique 
c o m e  l'fige de la feuille, les phénomknes  d'acclimatation, la pollution,  les 
traumatismes subis .... 

Un essai de mod6lisation en fonction de ces facteurs sera ensuite tent6 en s'inspirant des 
. modkles proposés par Jarvis (1976), Jones (1983), Chambers et al (1985)' Avissar et al 

(1985) qui  ne prennent en compte que les  principaux facteurs (micro-climat et potentiel 
hydrique). 

Ce m e  d'approche devrait permettre dans un premier temps de comparer les facteurs 
rkgulant la conductance stomatique des  di€€brents  groupes fonctionnels m i s  en Cvidence 
dans le chapitre II et, dans un second  temps,  d'avancer  des  hypothhses concernant leurs . 

adaptations à la contrainte hydrique. 
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2.1 - .  

Pour les feuilles d 
tailles, une cuvette Ei - 1600 emprisomant toute la feuille a CtC mtiliske. L a  surface 
foliaire &tant a prioai inconnue, me s~~-€ace arbitraire a kt6 IkCe pour Yensemble des 
mesures concernant ces deux esp&ces. Une fois la conductance stomatique d6terminCe 
avec le porom&tre, la feuille est exeisCe et  une  empreinte foliaire est rkaliske B l’aide de 
papier Ozalid. ‘ L a  surface rkelle est d6termin6e a p ~ ~ t ~ i ~ a i  B l’aide d’un planim&tre 
optique  (Delta T) %fin de corriger la conductance stomatique mesur e au champ. Cette 
correction effectuke, la conductance a ensuite 6tC divisCe par deux compte tenu de la 
sispartition Cquivalente des stomates sur la face adaxiale et abadaxiale des feuilles 
observCes en microscopie Clectronique B balayage. 

ImCdiatemment aprks la mesure de conductance stomatique, le rameau portant  la 
feuille a CtC excis6 et la tension de skve de tige a CtC emin6e avec me chambre B 

ression portable (PMS Instrument Co, Corvalla’s, U l i ~ t k e  B une pression de 7 
Pa. 

Une partie des mesures a Ct6 redisCe sous forme de cinetiques joumali2res avec au 
moins 5 rCpCtitions pour la conductance stomatique, 3 pour la tension  de skve. Tous les 
kchzuitiUonnages ont. CtC rCdisCs en choisissant des fe~12les exposees au soleil, situCes B 
hauteur #homme dans la couronne, ce qui a impliquC de tourner autour  de Yarbre 
pendant  la journke. 

Lors de la realisation de chaque cinktique journalihre une mesure de tension de sève de 
base avec au moins trois rispCtitions,  ainsi qu’une observation phhologigue ont Ctk 
effectukes selon la mgthode prkconisée par Grouzis et Sicot (1980) pour les ligneux . 

sahkliens (voir chapitre II). D’autres domges proviennent de mesures  ponctuelles 
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rkalisées quand des  conditions  climatiques, non encore obtenues lors de la réalisation 
des cinetiques journali&es, se sont  prksentkes. 

2.2 PROCEDES DE MODELISATION 

La methode utiliske a  eté détaillke par Jarvis  (1976), Jones (1983) et Chambers et al. 
(1985). Ces auteurs, supposent  que les facteurs susceptibles d'intervenir sur le degrk de 
l'ouverture stomatique agissent  de façon indkpendante selon l' equation gknkrale  de 
type multiplicatif: 

Gs = Gs mm. G(PAR) . G(DVP) . G(Tp) . G(T) . G(C02) (11) 

ou Gs "max est la conductance  maximale et chaque G est une fonction partielle 
empirique normaliske (O= < Gs < = 1) de Gs avec G(F'm), G(DVP),  G(Tp), G(T), 
G(C02) qui reprksentent respectivement la rkponse stomatique B l'kclairement, au 
deficit de pression de vapeur d'eau, B la temperature  foliaire, B la tension de s h e  et au 

co2- 

Dans cette approche B l'échelle  saisonni6re a) l'hy-pothbe  que la teneur  en CO2 ne 
varie  pas de façon significative  au  cours  des saisons a kt6 retenue, ce  qui a conduit B 
supprimer la fonction G(C02) b) le facteur déficit de pression de vapeur a été remplacé 
par  le facteur gradient de tension entre la feuille et  l'atmosphhe (Esf-Ea), plus 
pertinent d'un  point de vue  physiologique c) une fonction supplkmentaire a kté 
introduite qui prend en compte  l'influence de l'Ctat hydrique  du sol reflété  par la tension 
de  base. L'équation  devient  alors: 

Gs = Gs max . G(PAR) . G(Esf-Ea) . G(Tp) . G(T) . G(Tb) (12) 

avec  G(Esf-Ea) qui reprksente  la rkponse stomatique au gradient de tension entre la 
feuille et l'atmosphkre en kPa et G(Tb) la tension de s h e  de base en m a .  

En condition  naturelle ces  cinq facteurs agissent simultanement sur la conductance 
stomatique. Bien qu'il soit impossible de contrdler au champ les niveaux de 
rayonnement, de temperature, etc ... , il est cependant possible d'obtenir 2. partir des 
donnees exp6rimentales de terrain, la rkponie de l'ouverture stomatique B ces  cinq 
facteurs  de  façon empirique.. En effet, si on reprksente la conductance en fonction de 
chaque variable, la limite de l'enveloppe supkrieure indique alors la rkponse 8 un 
facteur particulier quand les autres ne sont  pas limitants. D'aprés Webb (1972)  les 
points situés au-dessous  de la limite supérieure de l'enveloppe ont pour origine a) 
l'action d'un autre  facteur b) une variabilité  biologique et c) une  erreur  de mesure. 
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Enfin,  rappelons que ce type de modèle comporte un certain nombre d’imperfections 
liées ZL sa simplicit$. En effet, dans ce type d’approche, on considcre implicitement 
qu’aucune intkraction entre les diffkrents facteurs n’est possible. De plus, le modèle ne 
prend pas pas en compte un certain nombre de caractéristiques biologiques telles que 
les possibilités $ajustement  osmotique,  l’influence des stades ph6nologiques et la vitesse 
de  r6pome des stomates a u  diffgrents facteurs. Cependant, m d g 6  ces imperfections, 
ce mod$Pe s9est r 616 adequat pour  d6crire les variations ‘ournfi&res de  la condudance 
stoma.iique popnlr de nombreuses  espkces (J& 1 ssar et al. 1985, Chambers et 

al. 1985, Lynn et Carlson 1996, Dolman et al. 1991, sman et  Mauhann 1991). 

$termination de la conductance stomatique an 

La conductance stomatique maximale de chacune des  esp&ces a 6tC directement dCduite 
en prenant la plus importante valeur observée pendant les deux ann es de mesure, en 
supposant que les valeurs  situées sur l’enveloppe supgrieure de chaque courbe 
correspondent A Yabsence de facteur limitant. 

Rayonnement Bhotosynth~tiquerenl Actif 

Quand  les autres facteurs ne sont pas limitants il est genéralement admis que 
l’ouverture stomatique varie de f a p n  hyperbolique avec  YCclairement. Cependant, 
plusieurs types de mod&lles sont proposes dans la fittkrature (Boulard 1991). Parai ces 
dS6rent.s modèles la formulation exponentielle utilis6e par Jones (1983) a kt6 retenue 
en raison de sa simplicit$: 

est le rayonnement photosynthktiquement actif en pmol a- s-1 et KI une 
constante empirique estimée B partir des données. 

Tension de seve de  tige 

M$me si pour la plupart des  esp&ces il existe bien une tension de sève critique pour la 
fermeture stomatique, certains auteurs ont rnontr6 que parfois la relation conductance 
stomatique tension de s h e  pouvait varier au cours du temps (Turner 1991)  comme, par 
exemple, B la suite #une accumulation de solut6s osmotiquement actifs ou bien de 
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modification du  niveau de phytohormones. La tension de sève est en  outre corrélée A 
l'état hydrique  du  sol.  Cependant, la tension de sève, représentative de  l'Ctat  hydrique 
interne  de la feuille,  est une mesure largement utilisCe  dans l'étude du contrôle de 
l'ouverture stomatique et en  particulier au champ étant dorm6 la simplicité de  la 
méthode. 

Deux formulations de cette rCponse,  di€férentes selon l'espkce, ont CtC proposées 
(Turner 1991), l'une de forme exponentielle (Jarvis 1976) et l'autre  de  forme linCaire au 
del& d'un certain seuil de tension, Tout d'abord, une tentative d'ajustement par une 
fonction de type  exponentiel a 6t6  rkalisée. Quand le rbultat semblait peu rCaliste, une 
nouvelle tentative a étC entreprise B l'aide d'une  fonction de type  linCaire.  Ces  deux 
fonctioqs sont prksentées ci-dessous: 

,. . . 
G(T) = l-(EXP((Td-T)/JC2)) (144 (f. exponentielle) 

G(T) = l-(K2(T&-T) (149 (f.  linCaire 2 seuil) 

avec si (Tmf-T) > O alors G(T) = 1 

oh T est la tension de sève  mesurée en MPa, Tmf la tension de sève  maximale requise 
pour  obtenir  une conductance stomatique nulle en MPa et K2 une constante. 

Gradient  de tension de  vapeur  entre la feuille  et  l'air 

De nombreux auteurs (Turner et al 1984, Sandford et Jarvis 1986, Schulze 1986, Guehl 
et aL 1991 Yoon et Ritcher 1991) ont montré que beaucoup d'espèces ferment leurs 
stomates au-del8 d'un certain seuil de gradient de tension de vapeur entre la feuille et 
l'atmosphère. Deux formulations B cette rCponse, variables selon l'espèce, ont été 
observCes : une  de forme linCaire  (Camacho et al 1974) et l'autre  de  forme  curvilnéaire 
(Johnson et Ferre1 1983). En fonction  des  donnCes obtenues, la simulation a CtC rCalisée 
avec UD. modèle  linéaire d'kquation: 

G(Esf-Ea) = 1 -(U.((Esf-Ea)-(Esf-Ea)c)) (15) 

avec  si (Esf-Ea)-(Esf-Ea)c > 1 alors G(Esf-Ea) = 1 

si (Esf-Ea)-(Esf-Ea)c < O  alors G(Esf-Ea) = O 

où (Esf-Ea) est le gradient de tension de vapeur entre la feuille et l'atmosphkre en Wa, 
(Esf-Ea)c est le gradient de  tension  de vapeur critique en kPa entre la feuille et 
l'atmosphère susceptible de provoquer un déclenchement de la fermeture stomatique et 
K3 une constante. 
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TempGrature foliaire 

Bien que la tenmpkrature foliaire et le gradient de tension de vapeur entre la feuille et 
l'atmosphh-e soient corrklés et donc  qu'il  soit  difficile au champ de skparer ais6ment  les 
deux effets, il est  admis que la plupart des plantes atteignent un optimum de 
conductance  siornatique avec une pente entre la tempCrature ninimale et optimale 
souvent assez faible dors que le passage de l'optimum au m mum  est p l u  rapide. 

$me si plusieurs $quatiom ont kt$  proposkes (Jamis 1976, Jdnes 1983 ...) l'kquation 
d'Arrhenius modifiCe par Feng et aE (1996) a Ct$ retenue et s'kcrit sous la forne 
suivante : 

avec Tp pour la tempbratwe  de la feuille en "e, Tpop pour la tempCrature au maximum 
de conductance (tempkrature optimale) en "C et K4, K5, K6 des constantes. 

Etat hydrique du sol 

Plusieurs auteurs (Gamier et Berger 1987, Henson  et al. 1989, Turner et Hensen 1989, 
Gowing et al. 1990, Tardieu et al. 1990)  ont montri que lors du  desskchemment  du  sol 
une diminution de  la conductance stornatique apparait pour  beaucoup d'esp2ces dors 
&e les  relations  hydriques au niveau des feuilles ne sont pas encore vraiment affectCeS. 
Bien que 1% tension de stve de  base ne soit pas toujours reprksentakive de l'$ta% hydrique 
du sol, (voir chapitre II) elle reste m e  mesure indicatrice du degr6 de contrainte auquel 
la plante démarre la joum$e (Ritchie et Hinckley 1975, Garnier 1985). 

Au-delA d'un certain Ctat de dess&chement  du  sol, deux types de relations entre la 
conductance stomatique et l'&ta% hydrique du sol ont ét6 observ6s par les auteurs sus- 
cités, l'une est linCaire et l'autre curvilinkaire. En fonction des risultats obtenus, un 
mod& de variation linCaire au delà d'un certain seuil a kt6 choisi : 

G(Tb) = 1 -I- (K7.(Tb-Tbc)) (17) 

avec si T b - T b c  >1 alors G(Tb) = 1 

ou Tb est la tension de base en MPa et " b c  la tension de base critique en MPa 
susceptible  de  provoquer une diminution de la conductance stomatique et K7 une 
constante. 



3 RESULTATS 

3.1 DETEXMINATION DES DIFFERENTS PARAMETFOG DU MODELE 

3.1.1 Gammes des diffdrentes  mesures  utilisees Dour la ddtermination des fonctions 
partielles 

Le tableau 6 montre la gamme de variation de chacun  des facteurs du mod8le pour les 
six espkces.  D'une façon génCrale, un large  Cchantillonnage a kt6 obtenu pour le 
rayonnement photosynthétiquement  .actif, la tempkrature foliaire, le gradient de tension 
de  vapeur  entre la feuille et l'atrnosph&re et la tension de she ,  ce qui a  permis de 
mi-nimisèr les erreurs lors de la dCtermination  des  coefficients des courbes enveloppes 
supkrieures (Chambers et UT. 1985). 

tableau 6 Gammes de mesures rtaliskes  en vue de la dktermination des facteurs  du modkle pour chacune 
des six esp&ces. PAR rayonnement photosynthktiquement actif en pmol s-l, Tp tempkrature  de la 
feuille en OC, T tension de s&ve en m a ,  (Esf-Ea) gradient  de tension de vapeur  entre  la feuille et 
I'atmosphkre  en kPa, n nombre de mesures. 

PAR Esf -Ea T TP 

C. gZutinosum 

94 54 94 94 n 
0.415.7 -1.21-3.5 265140.1 W/1870 A. Senegal 

287 145 287 287 n 
0.6183 -1.01-3.0 22.0140.2 %/ml0 

z. Mauritians 0.4/6.8 -0.9/42 16.1143.0 l50/2020 
n 

331 120 331 331 n 
0.618.0 -4.41-6.7 18.9145.5 712170 B. senegalensis 

115 72 115 115 n 
0.4175 -1.71-5.2 2331425 611940 B. aqyptiaca 

187 107 187 187 n 
0.116.1 -0.61-3.1 18.9142.9 25/1940 A. tortilis 

244 126 244 . 2 4 4  

3.1.2 DGtermination de la conductance  stornatique  maximale (Gs nax) 

Les résultats obtenus,  mentionnés  dans le tabIeau 7 montrent des  différences 
importantes  de conductance  maximale entre espèces,  variant de 0.26 mol ITI-~ pour 
Balanites aegyptiaca à 0.51 mol m -2 s- 1 pour Ziziplzus mauritiana. 
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tableau 7 : Conductance  stomatique maximale (Gs m a )  en mol m-2 des six espkces. 

I I 

Le paramètre K1, qui décrit la réponse  de l'ouverture stomatique à l'éclairement, 
montre des valeurs d"autant plus  faibles que les stomates répondent rapidement à 
l'augmentation du rayonnement photosynthktiquernent actif (voir tableau 8). Pour 
toutes les espèces, la conductance stomatique augmente rapidement dans un premier . 

temps pour de faibles niveaux de rayonnement photosynthktiquement actif, puis atteint 
dans un second temps un plateau de saturation lumineux (figure 28). Une conductance 
stsmatique  de 90% est atteinte pour des  elairements  compris respectivement entre 510 
et 692 pmsl m -2 s- 1 pour Boscia senegalemis et izighus maunliana. Seul Acacia senegal 
a present6 une valeur beaucoup plus elevée (910 pmol m-2 s-1). 

tableau 8: Valeur des parm15tres wacttrisant la relation  conductance  stomatique - rayonnement 
photos th6tiquement actif (PAR). op reprEsente le rayomement photosyntMtiquement actif en pmol 

limitants et Kl une constante qui dicte 'la vitesse de rCponsc aux faibles niveaux lumineux 
5- 2 ,-P roihssairt pour obteLlir 90 conductance stomatique  quand les autres parm2tres ne sont pas 

K1 PARop 

26 1 604 
395 
60 1 

910 

510 22 1 
692 264 
510 189 
611 
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Figure 28 : Relation  entre la conductance stomatique normalis6e et le  rayonnement  photosynthttiquement 
' actif (PAR) en pmol m-2 s-' pour Combreturn glutinosum (A), Acacia Senegal @), Ziziphus 

mauriliana (C), Acacia m i l i s  (D), Balanites  aegyptiucu (E) et Boscia senegalensis (F). La courbe 
reprtsentc la limite de l'enveloppe suptrieure. 
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3.1.4 RePation conductance stomatique - tension de ssve 

Parmi ces six espcees deux grands types de réponses peuvent &e discern& (tableau 9). 
IA premier type, repr~ente par ~srnbre~urn gZutinom et  yensemble des esphces 
eadueifsai6es, se caracterise par des tensions de shve critiques capables de provoquer un 
dkbut de fermeture  stsmatique B des valeurs assez similaises et peu nCgaeives (-135 B -2,l 
h/fPa) par rapport aux espèces  du second groupe reprksentées par Balanites aegyptiaca et 
BOSC~Q senegalemis (4.3 B -6 MPa). 

tableau 9 : Valeur des param2tres  caract&risant la relation conductance stomatique - tension de sSve. Tmf 
reprtsente la tension de sEve minimale en MPa  atteinte quand la conductance stomatiquc devient nulle, Tc 
la tension de sève critique en haPa nCcessaire pour provoquer une valeur inf6rieure B 90% de la 
conductannec stomatique maximale et Ka! une constante. 

6.525 
0223. 
e262 
0.363 
6.152 

-2.B 
-2.45 
-2.74 
4.85 
-6.83 

-1.71 
-1.74 
-2.14 
-433 
-6.62 

Modi5le linkaire 
à seuil 

Tc à 90% de Gs rnf K 2  

A. senegal -1.56 -2.93 6.63 1 

9 4  
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Figure 29 : Relation entre la conductance stomatique normaIis6e et la tension de s&ve en MPa pour 
Combreturn glutinosum (A), Acacia senega1 (B), Ziziphus rnauritiana (C), Acacia tortil& @), 
Balmirer aeaptiaca ('E) et Boscia senegalensis (F). La courbe reprksentela limite de l'enveloppe 
suptriewe. 
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On peut considkrer que toutes les espèces ont rnontrk un plateau  de conductance 
maximale B de faibles gradients de tension de vapeur entre Pa feuille et l’atmosphhre 
(figure 36). Ce  plateau est suivi d’une rkdcnction de la conductance stomatique qui 
s’amorce pour des seuils variaqt de entre l,6 Wa pour Balmites a 

cacia h~fiZi~ (tableau 10). Une d b i ~ ~ ~ t i o ~  de 90% de la conductance stomatique 
maximale est obtenue  pour des (Esf-Ea) variant de 5,8 H a  pour cmia tortilk 2 8,7 H a  

m mararitkma. Par contre, le parm&tre M3, qui reprksente %‘intensit& de Pa 
rkpsme stomatique B une variation de %a diffkresce de tension  de vapeur saturante 

entre la feuille et I’atmospMre, semble  relativement identique  pour  toutes les espèces 2 

r 

tableau 10: Valeur des paramètres CaractCrisant la relation conductance stomatique - gradient de tension de 
vapeur entre la feuille et I’atmosphkre (Ef-Ea). (Esf-Ea)e reprtscnte le gradient de tension de vapeur 
critique entre la feuille et I’atmosphkre en kPa au-del8 duquel une  fermeture stomatique s’amorce, ( E f -  
Ea ) f  le gradient  nteessaire  pour rCduire la conductance stornatique maximale de 90% et %(3 une constante. 

I K3 I (Esf-Ea)c I (Esf-Ea)f I 
6.8164 
6.0154 
0.0151 
0.0328 
0.6156 
6.0165 

2.66 
2.19 
2.75 
3.22 
1.64 
2.69 

7.5 
7.9 
8.7 
5.8 
7.3 
8.1 
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Figure 30 : Relation  entre la conductance stomatique normalisbe et  le  gradient de tension de vapeur  entre la 
feuille  et (Esf-h) en kPa pour Combrerum glulinomm (A), Acacia senegul (B), Ziziphm 
mauritiana (C), Acacia rortizis (D), Balanifes aegypfiuca (E) et Boscia senegalensis (F). La courbe 
remCsente la limite de l'envelome sudrieure. 
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lation conductance  stomafigue - temperature foliaire 

]La conductance stomatique maximale (temperature  optimale) a êtC obtenue  pour des 
tempkratm-es relativement homog$nes qui varient  de 36,2 "c p o u  Boscia semgdemis 2 

tima (tableau 11). Si le trac6 de 1l"enveloppe supérieure 
eorrespsndmt à la gamme de valeurs obsemkes s'avhre rkaliste, il est cependant dClicat 
de calculer par extrapolation une vdeur  de conductance stomatique pow des 
tempêratures infkieures 3 15 "c ou supCrieures B 4.5"~ (figure 3 1). 

' K4 TOP K6 K 5  

C. gluiînosurn 4.99 

30.57 434.0 1 * 61.81 9.03 tOt?2iY 
34.23 602.61 72.92 10.84 f?zudhm 
33.00  593.59 232.53 173343 senepl 
31.37 520.06  48.45 

39.15 110.41  606.68 31.89 
B. senegalemis 8.86 60.56 30.20 371.85 

3.1.7 Relation conductance  stomatique - tension de s&ve de base 

A Yexkption  de Boscia senegakmk (figure 32F), toutes les esp2ces ont montré  une 
sensibilité A l'état hydrique du sol estimée à partir du potentiel de base (figure 32). Sur 
cette  figure, les points d i p & s  pour une même tension de base corsespondent A la 
réalisation des chktiques journalikres de conductance stomatique. Pour Balanites 
aegyptiaca, l'ajustement a cependant été  réalisé (voir chapitre  précédent) malgré un 
nombre  restreint de points  (figure 32E) ce qui nécessitera une certaine  prudence dans 
Yinterprêtation de  ce résultat. 



O 

15 25 35 45 15 25 35 45 

Temperature f o l i a i r e  ( '  c) 

Figure 31 : Relation  entre  la conductance stomatique normaliske et la temptrature foliaire (Tpf) en "C pour 
Combretum  glurinomm (A), Acacia senegal (B), Ziziphus mauritiana (C),  Acacia rotfilis (D), 

' Balanites aegyptiaca Q et Boscia  senegalemis (F>. La courbe reprksente la limite de l'enveloppe 
supt5rieue. 
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Figure 32 : Relation entre la conductance  stomatique  normaliste et la tension de skve de base (3%) en haPa 
pour Combrerum glutinosum (A), Acacia senegal (B), Ziziphus mauritima (C), Acacia tortilis O), 
Balsnites aegyptiaca (E) et Boscia senegalensis (F). La courbe reprtsente la limite  de l’enveloppe 
sup6rieure. 



Le tableau 12 montre qu'un début de fermeture stomatique est provoqué pour des 
tensions de base critiques variant de -0.4 MPa pour Combream ghtinosum à -1.7 MPa 
pour Bdanites aegyptiaca avec une sensibilité 3 ce facteur d'autant plus importante que 
la  pente (K7) est  élevée. 

Tableau 12: Valeur  des  facteurs  caracttrisant la relation conductance stomatique - tension  de skve de base. 
T b c  r e p r k n t e  la tension de s2ve de base critique en  MPa ntcessairc pour  dtclencher un dtbut  de 
fermeture  stomatique et K7 une  constante. 

K7 Tbc 

C. glutinosum 0.76 

rkponse pas de B. senegaIensk 
-1.73 1.41 B. aegyptiaca 
-0.96 0.93 A. tortz*Ik 
-0.71 0.70 z mauritiana 
-0.55 0.66 A. senegal 
-0.40 

3.1.8 Validit6 du mod61e 

Les tracés de la conductance  stomatique  calculée, en  fonction  de la conductance 
mesur6e  (chaque point représentant la moyenne  d'au moins 5 mesures), prksentks dans 
la figure 33, montrent  que les points sont  rkpartis le long de  la bissectrice (1:l en trait 
plein). Ces tracés démontrent donc l'absence de difE6rences systématiques entre  les deux 
valeurs et confirment la représentativité des  fonctions  choisies pour le calcul des 
différentes fonctions partielles. 

Une corrélation  linéaire  (trait  .tireté, figure  33) a eté  établie  entre conductances 
mesurées et calculées à l'aide  du  modèle  dont les résultats sont  présentés  sur le tableau 
13. Pour toutes les  espèces, une  pente voisine de 1 avec un écart type incluant la 
bissectrice a  été obtenue, à l'exception de Ziziphus mauritiana qui montre une pente  de 
1.16 +- 0.13. 
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Figure 33 : Relation entre la conductance  stomatique calculte (mol m-2 s-l) et la  conductance  stomatique 
mesurCe (mol m-2 s-l) pour Combreturn glutinosum (A), Acacia senegal (B), 2krphz.r.s mauriPiMa 
(C), Acacia toptilis (D), Balanites aegyptiaca (E) et Bosscia senegalemis (F'). La droite en trait plein 
represente la bissectrice (Ll). Chaque point reprtsente la moyenne d'au moins 5 rtpttitions. 



A r2 B 

c grutinosum 0.67 0.007 0.91 rf: -11 
R senegal 

0.72 0.032 0.92 2 .O9 B. senegalemis 
0.67 0.024 0.93 +- -16 B. aegyptiaca 
0.71 -0.005 1.08 rf: -12 A. tortili3 
0.85 -0.050 1.16 5 -13 zmauritiana 
0.69 -0.024 0.98 5 .16 

3.2 VARIATION  JOURNALIERE  ET  SAISONNIERE DE. LA CONDUCTANCE 
MESUREE ET CALCULEE 

La figure 33 et le tableau 13 montrent que le modèle adopté  pour synthétiser  les 
résultats de conductance  stomatique  est  assez proche de la réalité, Cependant, une 
analyse plus en détail est  nécessaire  afin  d’apprkcier A une kchelle journalihx si le 
modèle  restitue correctement  les  variations de conductance stomatique mesurées. 

Quels que soient l’esphce et l’état  d’hydratation du sol qui est reflété par la tension de 
sève de base, la cinktique journalière de la conductance stomatique évolue en trois 
phases distinctes (figure  34, 35 et 36). En début de matinée on assiste B la formation 
d’un pic de conductance  stomatique,  suivie par une décroissance de ce pic plus ou moins 
rapide et un plateau jusqu’en fin d’après-midi. On peut aussi remarquer SUT ces  figures 
que l’amplitude de ce pic  diminue  avec le dessèchement du sol B l’exception de Boscia 
senegaZemk (voir chapitre précédent). 

Jxs cinétiques journalières calculées,  aussi bien en saison humide qu’en  saison  sèche, 
sont donc  très proches  des  cinétiques  observées  (figure  34,  35 et 36),  confirmant la 
validité du modèle pour une large  gamme de situations. Suite à ce constat, nous avons 
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essaye de dégager les effets  des di-fkrents facteurs  sur l'évolution du degré de 
l'ouverture des stomates au cours  de Pa jeiurnke et, dans cette optique, une simulation a 
Cr6 r6a%is$e en donnant systkmatiquement B certains facteurs leur  valeur optimale. Ces 
figures (34,3535) representent en fait Pes situations  les  plus caracteristiques de l'effet de 
ces facteurs. 

i, en dbbut de matinCe, le fait de considCres le rayonnement  photosynthCtiquement 
actif et la tempkrature foliaire c o m e  non limitants montre un fort decalage entre 
conductance mesurCe et simulbe au  moment de Pa formation du  pie  de conductance 
m*de (figlre 34). Ces deux facteurs expliquent dors B e u  seuls l'$volution de la 
conductance obsemCe .en début de journée, le gradient de tension de vapeur entre  la 
feuille et l'atmosph2re ainsi que la tension de s h e  &ant gCnCralement peu limitant dans 
la matinCe. 

En ce qui concerne la dépression de midi et l'absence de reprise en h de journke, deux 
cas exlrêmes ont Ct simulCs pour toutes les espkces. Dans le  premier, prCsentC  figure 
35, tempkrature foliaire et gradient de tension entre la feuille et l'atmosph2re ont kté 
considCres comme optimaux. La nouvelle  valeur de conductance simulke, montre t r b  
souvent sur l'ensemble de la journCe  consid6rCe  (cercle  noir, pointillés), une valeur 
constante et proche de la conductance  maximale observCe lors  du pic matinal. Ueffet de 
ces dem facteurs est particulièrement important puisqu'il permet d'expliquer la quasi- 
totalité de  la chute  de  conductance  ainsi que son maintien B des niveaux tr&s faibles 
Yaprès-midi. Dans le second  cas, l'hypoth&se d'une tension de sève non lihnitante a CtC 
testee. Les resultats de cette simulation, présent& figure 36 montrent  que ce  facteur 
permet d'expliquer dans certains cas la rCduction de Pa conductance maximale dam la 
matin&  &/ou  le maintien d'une conductance faible en fin de journCe. @e second cas de 
simulation montre que l'action de la tension de s h e  sur la conductance stomatique 
semble nettement moins prononcée que l'action coup%ke de %a tempCsature et du 
gradient de tension  de  vapeur. 

Globalement, la chute de conductance  lors de la dépression de midi et son maintien B 
des niveaux  trks faibles sont liés  soit, 2t une température et un gradient de tension de 
vapeur encore Clevés en fin de journCe  alors que la tension de s&ve n'est pas forcement 
limitante (figure 35C et 35F), soit, B une augmentation de la tension  de sève  (figure 
34F) suite B une température et  un gradient de tension de vapeur tels qu'ils  favorisent 
une transpiration importante, soit il l'effet conjugué de ces trois facteurs. A noter, qu'à 
certaines occasions, une valeur relativement importante de conductance stomatique a 
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figure 34 : Cinttique  journalikre de Combretum gluhomm (A), Acacia senegal (B), Zitipitu~ mauritiana 
(C), Acacia torfiZis (D), Balmires aegyptiaca (E) et Boscia senegalemis (F). Les carrh pleins 

. correspondent aux valeurs mesurCes (mol m-2 s-l), les m t s  vides aux valeurs simulCe~ par le 
rnodkle (mol  me2 s-1) et les cercles  pleins (mol sn-2 s-l) B une simulation oh la  temp5rature 
foliaire et le rayonnement photosynthCtiquement  actif ont CtC considtrt comme optimal. Tb 
reprtsente la tension de s h e  de base. 
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.. 

figurn 35: Cinttique journdike  de Combrefurn glutinmum (A), Acacia senegal (B), Zriiphus muuntirna (C), 
Acacia tortilk QI), Bslunites uegyptiaca (E et Bosch senegalemir (F). Les m b  pleins 
correspondent aux valeurs mesurtes (mol m- j  s-l), les carrQ vides aux valeurs simultes par le 
mod2le (mol m-2 s-1) et les cercles pleins (mol m-2 s-1) B une simulation oh la temperature 
foliaire et le gradient de tension de vapeur entre la feuille et I'atmosphbre ont été considCrCs 
comme optimal. Tb reprCsente la tension de s h e  de base. 
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figure 36 : CinCtique journalihe de Combretun glutinomm (A), Acacia senegal (B), Ziziphus mauritiana 
("j, Acacia tortilis (D), Balanites aegyptimu (E) et Boscia senegalemis (F'). Les carrQ pleins 
correspondent aux valeurs mesurCes (mol m-2 s-l les carres vides aux valeurs simulkes pax le 
modble (mol m-2 s-l) et les cercles pleins (mol m-*s-l) B une simulation oh  la  tension  de sbve a 
kt6 considCrte comme optimal. Tb reprbente la tension de s h e  de base. 
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éti observ$e au cours de ces deux &pes de  la journée b a r  exemple figure 34D), 
invariablement associée A un gradient de tension et  une ternp$rxtm-e pen limitants. 

Bien que le modhle simule . correctement les observations  r6disCes sur le site 
expCrimentd, des  divergences entre valeurs mesurees et valeurs simulCes sont 
cependant apparues d m  plll certain nombre de cas. i, pour Boscia senegdemk, on 
peut voir sur la figure 37A que la conductance calileul6e simule m e  reprise de 
l'ouverture stolmatique en h de journée inexistante d m  la rCalit6. De mgme, lors de  la 
jouw&e den 21 septembre 1990, bien que les conditions micromktCorolog-iques et que 
l'état hydrique interne ne soient pas limitants, une conductance stomatique trCs reduite 
(0.08 mol m- 2 1  s- figure 37B et 0,23  mol m-' figinre 37C) a CtC observCe pour Boscia 
senegalemis. En fait, cette date correspond B une &ape patimfi&re du cycle 
ph$no%ogique oil feuilles juvéniles d'un vert plus tendre (figure 37B) et feuilks de 
l'annCe coexistent (figue 37C). M n  de  prendre en compte dam  le modhle cette 
modification due aux changements phhologiques,  la Gsmax a CtC remplacke par la 
conductance stomatique maximale observee au cours de  cette jourde pour  chaque type 
de feuille. Le bon ajustement qui en risulte  montre done que si la phknologie agit sur la 
Gsrnax, ce facteur n'altkre pas  les autres fonctions partielles, au moins pour  cette 
espèce. 

.Les rksultats ont mis en kvidence d'hportantes difftkences de conductance stsmatiqne 
maximale entre les esp5ces  ligneuses dont les deux extremes sont compris entre 0,26 
mol m s pour Bdmites aegypfirsca et 0.51 mol m-2 pour hw maLeritirna. Ces 
valeurs qui caractirisent chaque e s p h ,  dependent essentiellement du nombre de 
stomates et  de la taille des pores, et n'ont pu &re reliees au type de feuille (sdCrophyble 
ou non) ainsi qu'au  type de rkgime  hydrique  (voir chapitre II). 

-2 -1 

Globalement, les conductances maximales mesurCes pour ces six esphces ligneuses sont : 

a) de  l'ordre  de grandeur dorm6 par Weyers et Meidner (1990) pour les buissons des 
steppes et des déserts avec des conductances stolmatiques  comprises entre 0.04 et 0.46 
mol m s- ~ 

-2 1 

b) nettement superieures si Yon se rgfère B l'estimation de  Korner et al. (1979) de 0.04 B 
0.2 mol rn- 2 s -1 pour les espèces ligneuses  des déserts et des steppes. 
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figure 37 : Cittique  journalike  de la conductance stomatique de Boscia senegalensis mesurte  en mol JII-~ 
s-1 (carrts pleins) et de la conductance stomatique calculée en mol m-2 (carrts vides) pour la 
journte du 29 juillet 1990 (A) et du 21 septembre 1990 (B et C )  oh B correspond B un feuillage 
juvtnile et C à feuillage senescent. 
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En focalisant sur les esphces des zones  tropicales et B titre comparatif, ces valeurs de 
conductance ma.ximale sont trCs 6loipé'es des 1,Tt mol m- 2 s-1 mesurees au NigCria 
(P= 1260 m) par Grace et aE (1982) en saison humide pour Gnwlina m-borea et 
Tect0l.l~ is, ainsi que de celles observCes par Chan Babu et aE (1987)) en Inde, 
qui  obtiennent m e  conductance de 0.88 mol m- 2 1  s- pou 

Elks sont par contre t r b  proches de ceEles obtenues par Goldstein et d. (1986) sur 
clifferentes esp2ces des savanes v n$a;m$liennes (n" = 1806m),  par 

o u  les zones semi-arides d"Australlie (P=442 mm), par Hesla et erl. (1985) et 
reyer (1991) d m  les savanes a&i&es =787 B 1034 mm). 

que contrairement B Chaudra  Babu et d (1987), Uamm (1989) obtient des valeurs de 
condumce  mawPnale en saison shche de 0.15 mol m- 2 s -1 pour  des 

du Niger, valeur beaucoup plus proche de celle obsewke s u  notre  site d"k.tude 
pour cette esphce (0,31 mol m- 2 s -1 ). 

Avec la progression de la saison shche, une diminution de  la conductance maximale, 
d'impoxtance variable, a Ct6 obsewke pour Bdunita uegypPicrcu, Combrefurn glutinosurn, 

@hm madiana,  Acacia tortilk et cuciu senegal. Ce phknomhne, d'observation très 
courant, a kt6 signal&, entre autre, par \;Vh4etaehead et eJ. (1981), Hesla et erl. (1985) et 

atig et Dreyer (1991) pour des savanes africaines. D ' a p i 3   @ d a n  et al. 
(f985), Tardieu et aL (1992) et Davies et eimer (1990) les stomates rkponhaient 
directement  au désshchement du so% via un messager chimique dont le meilleur candidat 

mg et Davies 1987, Heuon et d 1989, Davies et Zhang 1991). En 
g et Davies (1989) ont m i s  en 6vidence des diffkrences signitlcatives de la 

concentration en le long du profil racinaire, ces diffbrences Ctant  con616es B l'ktat 
de desshchement  du sol situ6 dans l'enviromement aacinaire impnkdiat.  Plus 
rkcemmen~ Wartinger et UL (1990) ont obtenu une trhs borne csrsClation entre 
potentiel de base et concentration en lorsque le sol se dbshydrate. Au niveau  du 

&imental, les strates du sol se desshchant B des vitesses diffkrentes selon la 
profondeur (voir chapitre DI), on peut done  supposer qu'il y a en permanence synthhse 

A dans les racines qui va alors limiter la conductance stornatique maximale 
pendant  toute la durCe de la saison sèche. 

Cependant,  cette hypothèse ne permet pas d'expliquer certains des cas observes (voir 
figure 37). En fait, la conductance maximale varie. aussi en fonction de la phknologie.  Ce 
processus est un phCnomhne  gknCral  qui se deroule en trois grandes &apes. 

Au moment du dkveloppement  des  feuilles, la conductance maximale, d'abord tri% 
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faible augmente rapidement pour atteindre une  valeur  maximale (étape 1). Puis,  on 
assiste à la formation d’un plateau de  conductance  quand les feuilles  deviennent 
matures  (étape 2) jusqu’au stade de  sénescence où elle diminue (étape 3) (Weyers et 
Meidner 1990). 

, - . , ~ 

Rappelons qu’a  certaines étapes du cycle phénologique de Boscia senegalensis, il y a 
coexistence de feuilles  agées  (phase 3) et de  feuilles  juvéniles (phase 1) qui présentent 
des conductances  plus réduites que les  feuilles  adultes (phase 2). Cette diminution  de 
conductance maximale, qui implique une réduction  des pertes en  eau, contribue alors A 
un maintien favorable  du bilan hydrique  des jeunes feuilles,  ce qui  rend alors possible 
leur croissance et leur expansion dans les  périodes les moins favorables de l’année 
(Meinzer et al! 1990). Ceci  doit jouer un rôle particulihrement important lors de  la mise 
en place du nouveau  feuillage  avant  l’arrivée  des  premihres pluies pour l’ensemble  des 
esphces  caducifoliées. Dans ces deux cas, la limitation de pertes en eau  par le feuillage 
juvenile peut sans doute être reliée A un développement encore incomplet des  stomates, 
B la présence de trichomes  qui  augmentent la résistance de la couche limite comme 
pour le chêne par exemple  (Nizinski et al. 1989) ainsi  qu’a la présence de formations 
cireuses qui peuvent obturer les  pores  stomatiques  (Meinzer et al. 1990). 

Assèchement du sol et modifications  phénologiques  agissent donc sur une échelle  de 
. temps assez  longue en déterminant l’amplitude  maximale de la conductance stomatique, 

alors qu’à une échelle  journalikre,  ce  sont, le rayonnement photosynthétiquement actif, 
la température foliaire, le gradient de  tension entre la feuille et l’atmosphère et la 
tension de sève  qui  vont  réguler le degré  de  l’ouverture stomatique. 

Ainsi, au lever du  soleil, le fait que les  stomates  s’ouvrent rapidement et  queles espèces 
atteignent à peu pr&s en même temps leur niveau de conductance maximale  s’explique 
par leur réponse assez  similaire B l’éclairement et à la température. A noter cependant 
que Ziziphus mauritiana (figure  28C) ne semble  pas rCagir de façon instantanée B 
l’augmentation  du  niveau  lumineux. En fait,  selon Turner (1991), la rapidité de la 
réponse des stomates Q une modification de l’éclairement,. un passage nuageux par 
exemple,  est très variable selon l’espèce et peut s’étaler de quelques secondes pour le 
maïs 2 une quarantaine de  minutes  pour Linodendron tulipifera. 

Un effet  conjugué du rayonnement et de la température en  début de journée a été 
montré sur d’autres  espèces  (Fanjul et Barradas 1985, Calkin et  Peary 1984). Par 
contre, Korner et Cochrane (1985), sur EucaIyphrs  paucij7ura (P = 650 B P= 1800 mm), 
n’observent pas de relation entre conductance stomatique maximale journalière et 
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tempgrature, les pics de conductance étant obtenus h des tempkratures différentes. 

Entre le d i e u  et la fin de joznwCe, toutes les esp,p&ces ont msntr6 une diminution de 
leur conductance stomatique en grande partie liée h l'action du gradient de tension de 
vapeur et de la tempkrahre foliaire. Ce phCnom$ne, trCs rCgandu pour les arbres 
tropicaux (MCdFna 1984, Goldstein et al 1986), montre bien la capacitk de ces espkces 8 

er leurs pertes en eau. 

Cet  effet  du gradient de tension de vapeurs ou un effet humidit$ atmosphCrique au sens 
I q e ,  a kt6 tr$s souvent mentiom6 pour des esp$ces d"$abitats tr&s divers (Drake et a! 
1970, Lange et aL 1971, T m e r  et d 1984, Whckel et Rambd 1990, GueH et d 1991). 
Deux mkcanismes de r6ponse des stomates B ce facteur  ont et 

- un contr6le Irétro-actif, mCcanisme dans lequel m e  augmentation du gradient de 
tension de vapeur provoque une augmentation de la transpiration et donc une baisse de 
potentiel qui conduit B la fermeture stomatique (Camacho et d 1974). 
- pu1 effet  direct  du gradient de tension de vapeur sur les cellules de garde succeptible de 
provoquer w e  fermeture, indépendament de l'état hydrique du vCgCtal (Lange et a!. 
1971, Schukze et d 1972). 

Toutes  les espkces de  cette  steppe ont  montrC un effet direct du gradient de tension de 
vapeur sur  le degr6 de l'ouverture stomatique. En effet, une baisse de conductance 
stsmatique a kté observCe dans des  conditions oil la tension de s h e  n'a aucun effet 
limitant. D'après Ludlow et f ixaki  (1979) et l3sch et Tedunen (1981), une rkponse 
directe au gradient de tension de vapeur  est plus avantageuse d m  les environnements 
secs, la fermeme stomatique se produisant avant qu"ezn deficit hydrique se dkveloppe 
dam %a feuille. 

Que signifie  l'homog6neité  des  rkponses aux facteurs microclimatiques des six esphces 
qui ont kt6 6tudikes ? 

Dans ces milieux t r b  ouverts et 8 fort eclairement, la lumikre ne constitue pas un 
facteur  limitant et hw mwritima montre par exemple " w e  paresse'' stomatique 
dans sa rkponse à 'l'&clairement. Par contre tempCrature et gradient de tension de 
vapeur  sont 'trks souvent  limitants. Malgr6 le fait  que  toutes les espkces aient  montré 
une valeur  de  gradient de tension  critique assez &lev6 selon  Peltier et al. (1990), on peut 
penser  que ce seuil est suffisant pour leur permettre d'éviter une dkshydration rapide  et 
importante de leurs tissus. En effet, les conditions climatiques sont telles que tr2s 
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souvent le gradient de  tension de vapeur  est  voisin ou supérieur à la valeur  seuil une 
bonne  partie de la journée, même en saison humide.  Ceci expliquerait alors pourquoi la 
tension  de s h e  ne joue  pas un rôle limitant prépondérant. En fait, dans  les  savanes 
kénianes (P = 787mm), Hesla et  al. (1985) ont observé un cas plus extrême où, le 
potentiel critique n’a  jamais été  atteint  .en saison s&che  pour l’ensemble  des  arbustes 
étudiés. A l’inverse,  les résultats de Eyog Matig et Dreyer (1991) montrent  pour cette 
même saison une réduction de conductance très  importante  suite B des potentiels trks 
négatifs pour  quatre esp&ces  ligneuses de reboisement au Caineroun (P = 1034mm). 

Bien que les effets du gradient de tension et  de  la tempkrature soient prépondkrants 
pour  toutes nos espèces,  des  diffkrences importantes sont apparues dans la relation 
tension*.de s&ve - conductance stomatique traduisant des tolérances B la dkshydration 
des cellules de garde très diverses. 

Ainsi, Boscia senegalensis et Balanites  aegyptiaca montrent des valeurs de tension de sève 
critique trks  basses par  rapport aux autres espèces. Combreturn glutinosum (feuillage 
permanent), présente par contre une  relation tension de sève  conductance stomatique 
assez similaire de celle d’Acacia  senegal,  d’Acacia  tortiZis et  de Ziziphus mauritiana 
(feuillage caduque). 

A noter, que pour Boscia  senegalensk, les  simulations ont  montré à certaines dates; une 
réouverture des  stomates en fin  de journée, inexistante dans la réalité, essentiellement 
liée à la relation tension de sève - conductance stomatique. En fait,  il est  possible  que 
les mesures de tension  de  sève  de  tige  ne reflètent pas à un moment donné l’état 
hydrique des  cellules  de garde des stomates, ni celui  des  cellules  voisines. En effet, en se 
basant  sur un modèle  de transfert d’eau en phase liquide de type flux non-conservatif, 
on peut supposer que suite B des  tensions  de  sève de tige particulih-ement nCgatives  ce 
jour-là ( < -7 MPa limite  de la chambre B pression), la réhydratation s’est  effectuée B des 
vitesses différentes selon le compartiment concerné (vaisseaux  xylkmiens,  tissus 
foliaires). Un gradient  de potentiel serait ainsi crék entre  les cellules de garde et les 
vaisseaux  conducteurs  de la tige. On peut alors envisager que la valeur de tension de 
s&ve de  la tige, nettement moins  négative que le  potentiel hydrique  des  stomates, 
conduise à une reprise de  l’ouverture stomatique simulée par  le modèle et inexistante 
dans la réalité. Il semble  donc qu’il  existe une mauvaise  conductivitk  hydraulique  au 
moins entre  les tiges et les  feuilles et/ou les  cellules de garde et les cellules  avoisinantes. 

Enfin,  pour Ziziphus maunliana, une modification de la relation conductance 
stomatique - tension  de  sève a  été observée en milieu de saison sèche (figure 29C). Un 
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mécanisme, susceptible  d'expliquer cette modification, serait rajustement osmotique, où 
P'acmmuPation de solutCs osrnotiqueme~t actifs dans les  cellules foliaires, permettrait 
alors un maintien des kchanges zeux pour des valeurs de tension de s&ve beaucoup 
plus nkgatives. 

Bien que ce xnod2le soit plus empirique que xnCcaniste, fi s'est cependant r6velC adkquat 
a i re  d m  la plupart des cas les changements journaliers du degr6 de  Youvemre 

stoxnatique au champ. En rernplapnt la température foliaire par la temperature de l'air) 
le gradient de tension de vapeur entre la feuille et l'air par le dCficit de vapeur d'eau, et 
en coan~ssant  la surface foliaire, il serait dors possible de cdmler une conductance du 
couvert, et, par la mcme, de modkliser les transfert d'eau B une ikhelle beaucoup plus 
grade ,  tentative qui sera sans doute entreprise  dtbrieurement  par l'équipe de Dakar. 

Malgé le fait que ces esp&ces presenttent un certain nombre de caractéristiques 
communes, deux  grands  groupes peuvent &e discern&  sur Pa base des observations 
phénologiques et des relations conductance stomatique-tension de s h e  (tableau 14). 

premier, reprCsentC par Combreturn glutirnomm et Pes espèces  caducifoliées 
maedPiriana,Acaciasene~ar, cacia tortiris) se caractérise par une tension de s2ve critique 
assez faible et similaire. Cependant, une distinction peut Etre établie en raison de la 
ph6nologi.e tr$s différente de Combrefi4m glutinoslrrn. bEme si cette derni2re prCsente 
une d6fofiation partielle au cours de la saison s2che qui limite ses pertes en eau, d'autres 
caracteristiques, différentes des esp&ces caducifoliCes, doivent intervenir afin d'6viter 
des dCshydratations trop  importantes, c o m e  par exemple, un rapport  racineltige élev6 
et/ou une conductivitC  hydraulique glus importante. 

Par opposition, le second groupe, dont les reprbsentants sont Boscia senegalensis et 
Balanites aegyptiaca est caractCris6 par des tensions de sève  critiques tr&s basses. 
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Tableau 14 : Rkcapitulatif des principaux rbuitats issus de I’ktude des conductances stomatiques. Gs max 
represente la conductance stomatique maximale en mol mW2 s-l, PAXo le rayonnement 
PhotosynthCtiquement actif en  pmol mm-2 ntcessaire p o u  obtenir W k  de conductance 
stomatique, Tpop la temperature optimale en Oc h conductance  stomatique maximale, @f- 
Ea)c  le gradient de tension de vapeur entre  la feuille et l’atmosphère en kPa au-del3 duquel 
une fermeture  stomatique s’amorce et Tc  la tension de sève critique en  MPa p o u  obtenir  une 
valeur de inffirieure h 90% de la conductance stomatique maximale. 

i 

Gs max 

C. glutinosum 
0244 A. senegal 
0.41 

0,4 1 B. senegalensis 
0,26 B. aegypliaca 
0,32 A. tortitis 
0,s 2. mm-t iana  

PARop TPop 

604 
33 910 
31 

30 510 
32 692 
3 1  510 
34 611 

(Esf -Ea) c Tc 

211 

-3.3 136 
-271 312 
-1,7 2 7  
-1,5 2 2  
-1.7 
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Au cours de la joumCe, deux facteurs principaux sont susceptibles  d’intervenir dans la 
rkgulatisn des flux d’eau et donc sur I’Ctat hydrique interne des  cellules. Le premier est 
la conductance stsmatique pour les Cchanges en phase vapeur et  le second la 
csnductivitk hydraulique entre  le sol e% la feuille en phase liquide. 

Rappelons  que dans les chapitres prkckdents, nous avons m i s  en hidence el‘importantes 
diffkrenees de conductance stomatique maximale et de tension de sève de  base selon 
l”esp$ce. Cette dePni$re traduit trks certainement des capacitb variables des esp&ces du 
site d’C!aude B s’alimenter en eau, une  relation liant le potentiel de base et  la 
conduetivitk hydraulique ayant 6t6 montr6e pour certaines esptxes (Thompson et 
HincMey 1977, Reich  et I%incWey 1989). E a  1’Ctude des deltas dans le chapitre II 
nous a laissCs supposer qu’il  existe  aussi des différences non négligeables de conductivitb 
hydraulique entre Balanites ezeaptiaca et Boscia senegalensis. 

A partir de ces observations,  l’objectif de ce chapitre a donc CtC de rkpondre aux 
questions suivantes: 

1) Les esp&ces du site expkrimental prksentent-elles  des  conduetivitCs  hydrauliques 
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similaires et comment  celles-ci  évoluent-elles  avec la progression de la saison sèche ? 

2) Existe-t-il des relations entre la tension  de  base et la conductivité hydraulique du 
systc?me sol/rameau ? et dans  l'affirmative  sont-elles  les  mêmes pour  toutes les espèces. 

2 M F T H O D E  

2.1MESuRESuRLAPxlANTE 

Afin de déterminer la conductivitk  hydraulique de chacune  des six espkces de la station 
d'étude des  cinétiques journalières de transpiration et de tension de s h e  ont Cté 
réalisées. 

La mCthodologie  &ant la même que  celle présentée dans le  chapitre V nous ne 
rappelerons  que les points  essentiels. 

La transpiration a Cté rnesur6e & l'aide d'un porom5tre Li-Cor 1600 (Li-Cor,  Inc.; 
Lincoln,  Nebraska, USA) et chaque  point  de la cinCtique journalihre représente la 
moyenne d'au moins 5 répétitions. Pour les  feuilles d'Acacia raddiana et #Acacia 
senegal, trés découpées et  de petites tailles, une cuvette Li-1600 emprisonnant toute la 
feuille a étC  utilisCe et la surface foliaire a CtC dkterminée ultérieurement. 

Immédiatemment apr& la mesure de transpiration et de conductance stomatique, le 
rameau  portant la feuille a été excisé et  .la tension  de  s2ve  de  tige a été  déterminée 
@our au moins 3 rameaux)  avec une chambre & pression portable (PMS htrument  Co, 
Corvallis, USA) limitCe & une pression  de 7 m a .  Notons que pour chacune des 
cinétiques réalisées une  mesure de tension  de s&e de base a été  réalisée  (au moins  trois 
répétitions). 

2.2 CALCUL DE LA CONDUCTMTE HYDIZAULTOUE 

A partir des  valeurs de transpiration (Tr  en mm01 m-2 s-l) et de tension de shve  (Ts en 
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a), Pa rCsistance  hydraulique (Rh en m2 s 3dPa mol- ' )  a CtC calcul6e pour chaque 
jo-crcr?mee en prenant Pa vdew absolue de la pente de 3a regression lin6aire  entre ces deux 
parmt&tres (Granier et Colin 1990) selon la fornulation suivante: 

I Rh I = (Ts -+ b>/Tr (18) 

oil b est une csmtmte. 

A partir de ce calcul on peut alors dkterminer la valeur absolue de Pa conductance 
en m o l  m.-2 s-' celle-ci etaut %"inverse de la valeur absolue 
draullique, soit : 

d'obtenk w e  estimation correcte de Wh et de K h ?  un certain nombre de 
prkcautiom  ont dû &e prises. Tout d'abord, rappelons que l'existence d'une pression 
osmotique xyl6mienne  qui ne semble se produire quJapr6s da chute des feuilles et au 
moment des premiers stades feuilles (loin d"&e nkgligeable  chez les esphces 
caducifsliCes) pourrait fausser ce  calcul. Les estimations de Rh et de 3 3  ont donc kt6 
effech6es B des stades phCnologiques correspondant B un feuillage bien  6tabli oil l'on 
peut raisonnablement espCrer que, dans ces conditions, la pression osmotique de Pa stwe 
brute est trhs faible. Nous avons aussi tenu compte du fait  que  les relations 
transpimtion-tension de s&ve se prksentaient sous forme de boucle, indiquant un rkgirne 
de flux hydrique de type non conservatif (figure 38). Ce phCnsmhe, c o u r m e n t  
obsem6 en conditions naturelles (Berger 19699 Jones 1978, Pasioura 1980), nous a 

amen& A uniquement sklectionner les valeurs matinales observees avant que %"effet 
Whyst6r6sis'' ne se manifeste. 

3 WESULTATS 

L'ensemble  des relations obtenues lors des journCes Ctudiées, entre la tension  de s&ve et 
la transpiration pour chacune des six espèces sont présentées figure 39. Ces régressions 
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Figure 38 : Exemples d'effets "d'hystkresis" entre la transpiration (mmol m-' sS1) et la tension de skve 
(MPa) observts  pour Combreturn glut inom (A), Acacia Senegal (B), Ziziphus mauritiuna (C), 
Acacia tottilis (D), Balanites aegyptiaca (E) et Boscia senegalensis (F). Les carrb noirs 
reprbentent les points stlectionnb pour la determination de la conductivitt hydraulique. 
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h h i r e s ,  toutes significatives au seuil de 5 montrent pour Acacia senegal, Ziziphus 
maudzima, Acacia tortilis et Balanites aegyptiaca une diminution de  leur pente (figure 39 
B, C, D, E), indiquant celle de la conductance hydraulique au fur et B mesure que la 
saison s2che progresse. Dam le cas de Combreh4rn glutinomm (figure 3 9 9 ,  cette baisse 
de conductiitk n'apparait pas de fason aussi nette. Par contre, les variations de pente 
obsewkes pour Boscia senegalemis semblent inelkpendates de la date  de mesure ofi par 
exemple, en fin de saison s&che (le 1/06/90 et le 10/66/81), deux cas extr&mes sont 
Vkib$les (figre 39F). 

A partir de ces rtsultats, nous avom tent6  86tabli-r une correlation entre  la conductivitk 
hydraulique et la tension de shve de base (figure 40). Une fonction  de type linCaire a 
p e d  une bonne approximation pour Combretzm gluzinomm, Acacia senegd? 
mm'ziana et cacia todlis (significatif au seuil de 5 ) (figure 40 Sn, B, C D). Par 
contre, pour Balanites aegyptiaca (figare 40E), cette  relation qui a montr6 un coefficient 
de  corrilation tlevi n'est pas significative (P>O.O5), soit en raison d'un nombre de 
points  trop restreints, soit parce que conductivité hydraulique et tension de shve de base 
ne sont pas liees comme dans le cas trks  net de Boscia senegalemis (figure 40F). 

Nous avons ensuite calcul6 B partir de la relation tension de base - conductivitk 
hydraulique les valeurs de conductivitks hydrauliques pour  les tensions de base 
masrimales et minimales obtenues sur le terrain lors des  deux amkes de mesure. Dans le 
cas de Balmites eseyptiacs et de Boscia senegalensk qui ne prksentent pas de relation de 
ce type (a> 0.65), ces vdeurs ont CtC rernplackes par une valeur moyenne de la 
conductivitt-2 lqjdraulique observhe sur les deux annkes. Eensemble de ces rksultats, 
rhunis dans le  tableau 15, montre pour Combreturn glutinomm et les esp2ces 
caducifolikes des conductivitb hydrauliques maximales du mBme ordre  de grandeur en 
saison humide ($9 B 8,4 mmol m-2 s-l MF'a -') qui diminuent de fqon  plus ou moins 
importante en saison s2che. Par contre BaZanites aegyptiaca et Boscia senegalensis 
prksentent en saison humide des conductivites hydrauliques nettement plus faibles, de 
respectivement 1,6 et 3'9 mmol mm2 s-l MPa -'. A noter, que pour ces deux esp2ces il 
existe une importante difference de conduetiviit hydraulique, celle de Bosch 
senegalemis ttant plus de dew fois superieure B celle de Balanites aegyptiaca. 
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Figure 39 : Prtsentation des rkgressions linkaires (toutes  significatives au  seuil  de 5%) entre la tension de 
s2ve @Pa) et la transpiration (mmol xn-2 s-l) mtren te s  dates  pour Combreturn glufinomm 
(A), Acacia senegal (B), Ziriphus mauritiana (C), Acacia tortilis (D), Balanites aegyptiaca (E) et 
Boscia senegafensis (F). A titre indicatif, les points ayant permis  l'obtention de ces droites sont 
prksentts pour chaque  espèce, pour les droites à plus faible  et à plus forte  pente. 
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Figure 40 : Relations  entre la tension de s h e  de  base (MPa) et la conductivité hydraulique (mmol rn-2 s-1 
MPa-l) de Combreturn glufinomm (A), Acaciu senegal (B), Ziziphus mauririana (e), Acacia 
tortilis (D), Balanites aegypriaca (E) et Bosciu senegalensis (F). r2 coefficient de  correlation tlévC 
au carré. 
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Tableau 15 : ConductivitCs  hydrauliques  maximales  et minimales calcultes B partir des droites de  rkpession 
pour Combreturn glutinomm,  Acacia senegal, Ziziphus rnauriliana, Acacia tortilis et Balanites aegytiaca. Les 
valeurs prbenttes pour Bos& senegalensis reprhentent la moyenne  des conductivitts hydrauGques 
observkes sur  les deux anntes. 

Conductivitéhydrauli   ue 
mm01 m-2 s-l Mpa -91 

maximale minimale 

C. glutinosum 
A. senegal 
2. mauritiana 
A. tortilis 
B. aegyptiaca 
B. senegalenstk 

5.9 
8.4 
7.7 
6.0 
1.6 
3.9 

3.3 
2.0 
2.7 
3.2 
1.6 
3.9 

4 DISCUSSION 

La progression de la  saison  sèche a entrainé une régulation  des flux d’eau  sur la plupart 
des  espèces, à l’exception de Boscia  senegalensis et certainement de Balanites aegyptiaca, 
par  une baisse de la conductance stomatique maximale pour les  échanges en phase  de 
vapeur (voir chapitre V) et de la conductivité  hydraulique en phase liquide  (sol-feuille). 

Contrairement à Cohen et  al. (1983) qui n’observent pas de baisse de conductivité 
hydraulique jusqu’B des  potentiels de base de -1,6 MPa sur C i t m  sinemis, une 
diminution intervient  pour  des  valeurs de -0,4 à -0,5 MPa dans le cas de Combrefum 
glutinosum, Acacia senegal, Ziziphus mauritiana et Acacia tortilis. Cette chute de 
conductivité est par contre  moins importante que celle  observke par Granier et Colin 
(1990) sur le sapin (Abies bormullerian) pour des  tensions de  base voisines. Elle est 
cependant similaire à celle  montrée par Reich et Hinckley (1989) sur Quercus  rubra et 
Quercui marilandica. 

I1 est difficile  d’attribuer  le  début  de la baisse de  la conductivité  hydraulique  des  espèces 
caducifoliées à des  phénomènes  de  cavitations, les tensions de base comprises entre -0,4 
MPa et -1 MPa  correspondant aux valeurs de saison humide début de saison  sèche. De 
plus,  ces  espèces  ont montré une très bonne capacité de récupération en fin journée sur 
cette période. Par contre, en fin  de  saison sèche, il est  possible que les  vaisseaux  soient 
plus ou moins  embolisés, en particulier pour Ziziphus mauritiana qui a montré  des 
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difficultks  de récupération lors des stades prC€euillés  (voir chapitre II). 

Le dess&chement du sol, a donc conduit  pour ces espkces B une baisse simultmCe de la 
conducthit6 hydraulique et de la tension de b’ae. Ceci est sans doute revilateur du fait 
qu’un 6quilh-e s’ktabbit en h de nuit entre les potentiels du so1 et c e w  de la  plante, 
c o m e  nous l’avons  observks dans le cas d caia ton3k (chapitre m). 

P x  contre Bsseia senegdemk a montr6 ppll comportement trks diffCrent de ces quatre 
esp&ces. En effe.5 a u m e  relation entre conductivit hydraulique et tension de base n’a 
kc6 obsem6e d a  le cas de cette espkce et peut-Ctre d m  celui de B 
Notons cependant que pour cette demikre, ]le nombre h u f f i s a n t  de points ne nous 
permetpas de conclure. Cette absence de corrklation est sans doute B rapprocher au fait 
que la tension de base de ces esp$ces ne s’6qdibre pas avec les potentiels  du sol en 
saison humide mdgC des bornes capacitks de r6cupCration.  Ce  dCs6quilibre entre  le sol 
et. la plante est g6néralement liquC par me importante rCsistance au passage de 19eau 
dans le trajet sol-plante (Slatyer  1962,  Myers et Neales 1984, Sobrado 1986). Pour ces 

deux esp&ces, cette  forte r6sistance pourrait done se situer d m  la racine et/ou & 
l’interface sol/racine celle-ci ne se produisant pas elm les  tiges. En effet, ces espkces 
ont prCsent6 des polentiels hydriques voisins de O Pa lors des r 
artificielles pour la rCalisation des courbes  pression-volume  (voir chapitre IV). 
Cependant. notre expérimentation ne nom permet pas de la localiser de rnani&re plus 
précise. 

Enfin, ces mesures  nous ont permis de valider l’hypth&se d’une difference i m p o r t ~ t e  
de conductivîtC hydraulique entre B d m i t a  aegyptiaea et Boscia senegalemk, avmcCe 
d m  %e chapitre II. mi, les delta trks voisins observCs pour ces deux ligneux seraient 
lit% dans le cas de Balmites ~ ~ Z C Q  A une conductivitb hydraulique trks faible, dors 

A. une transpiration 6levCe. 

Les rCsultats present& dans ce chapitre nous permettent de  classer ces espkces en deux 
categories. . .. . 

1. 

La  premi&re reprCsentCe par Combreturn glutinomm et Yensemble des espkces 
caducifolikes se caractérise par une conductivitk klevCe en saison humide qui diminue 
progressivement  avec le dessèchement du sol selon me fonction de type linéaire. 



Par opposition, la seconde, dont les représentants  sont Boscia  senegalensis et Balanites 
aegyptiaca, se caractkrise par une conductivitk  hydraulique moindre en saison humide et 
une absence de corrélation entre tension  de base  et conductivité hydraulique au moins 
dans le cas de Boscia senegalensk. 
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Depuis plusieurs décennies, de nombreux auteurs (Boudet 1977, youpon 1980, 
S h m m  198 7...) ont observk en zone  sahélienne, une diminution du  couvert  ligneux. 
Cependant, même si cette dynamique est globdement regressive certaines espkces 
semblent elCeliner rapidement, d’autres se maintenir et parfois m h e  augmenter en 
valeurs relatives. D’une façon gCnCrale, il semble que  les espkces qui se sont le mieux 
maintenues soient situkes dans les  bas-fonds et/ou presentent des  degr6s de 
sclCrophyllie  ClevCs (Poupon et Billes  1974, Poupon 1980, Piot  et  Diaité 1983). 

A partir de ces  observations, nous avons  donc posC l”hypoth5se que des  differences dans 
le mode  de fonctionnement hydrique pourraient en. partie expliquer pourquoi la 
sècheresse n’affecte pas avec la même intensité les  espèces  coexistant sur un meme site. 
L’absence quasi-totale de données Ccophysislogiques sur ces  esp5ces nous a donc 
menés  B rechercher dans un premier temps  des donnees de base les concernant (les 
principaux résultats obtenus sont  présentés  dans le tableau 16)  puis,  dans un second 
temps, de les regrouper selon leur type  de fonctionnement hydrique. Trois grands types 
ont pu &re identifies avec cependant, au sein  de chaque groupe, des  differences entre 
espkces. 
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Tableau 16 : Rhpitulatif des principaux rbultats de 1'6tude. P repr&nte un feuillage permanent, C un 
feuillage caducifoli6, Tb S S  représente la tension de Sève de base  (MPa) en saison sèche, T b  SH 
la tension  de  sbve de base  (h4Pa) en saison  humide, Tc la tension de stwe critique (MPa) pour 
obtenir une  valeur de infkrieure h 90% de la conductance stomatique maximale, PI~,-JJ le 
potentiel  osmotique à turgescence  maximale  (MPa), Emax le module d'élasticit6 maximal 
(MPa), Gs max reprknte  la conductance stomatique maximale (mol m-2 s-l) et Kh min la 
conductivit6 hydraulique minimale (mm01 rn-2 s-l MPa-1). 

Typede Tb SS 
feuillage 

C. glutinosum P -1,l 

A. Senegal C -2,s 
Z. mauritiana C -2,6 
A. lortilis C -1,8 

B. aegyptiaca P -2,4 
B. senegalensis P -5,l 

RemontCe Tb SH Tc PIloo Emax Gs m m  Kh min  CorrClation 
Tb en SS Kh-Tb 

N -0,4 -1,7  -2,6  43 0,41 333 O 

O -0,4 -1,s -2,o 29 0,44 230 O 
O -0,3 -1,7 -1,7 12 0,54 217 O 
O -0,s -2,l -1,5 17 0,32 3,3 O 

N -1,3 -3,3 -3,4 31 0,26 1,6 N 
N -3,O -6,O 0,4 1 3,9 N 
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1.1 e E %  

Ce  groupe,  dont l'unique reprtsentant est Cornbretum*glufinosuna a parfois montr6 des 
caract6rdstiques  voisines de celles des esp6ce~ eaducifoliees telles que: 

a) des tensions de base en saison humide peu nkgatives (-0,4 MPa) traduisant tr&s 
certainement un Cquilibre  des potentiels entre le sol et la plante en fin de nuit, 

b) une tension  de skve critique peu Clevte (-1,'7 m a ) ,  

c)  une rkponse  de la conductance stomatique m h a l e  aux variations de la tension de 
skve de base, 

d) et  une corrklation entre tension de base et conductivite hydraulique du  syskme  sol- 
plante. 

Cette espkce a aussi montre une caractkristique voisine de celle de Bahnites aegypticeca 
et de Bascia senegalemis A savoir une valeur de module  d'Clasticit6  maximal  élevCe (43 
MPa). 

Cependant, Combrebdm glutinssum se distingue  trks nettement des autres esg$ces gar 
une tension de base trcs peu negative en saison skche ( - 1 , ~  M P ~ ) .  ~e plus, cetie espkce 
prtsente  une @s ma levke (0,Cel mol m -2 s -1 ) Cgale ou supkrieure B celle des 
Or l'effet des facteurs microclimatiques  qui r$$ulent le degrC de l'ouverture stomatique 
$tant les n&rnes pour ces trois espkces, il est $vident que Combretz~rn glutinssum, qui 
garde son feuillage toute YannCe, aura  probablement  une cornomation en eau 
beaucoup plus grande. Remarquons aussi,  qu'en fin de saison s&che, mdgrC Pa demande 
Cvaporative de l'atmosphkre  klevke, les tensions de s h e  ne descendent p a  en dessous 
du point de peste  de turgescence  d'ailleurs peu nkgatif (PX0 = -3,l Maa). Ceci est rendu 
possible par une defoliation partielle et le maintien d'une bonne conductivitk 
hydraulique  du sys the  vasculaire (une des  plus  6levCe A cette saison). Ce -e de 
fonctionnement hydrique  correspond en fait B celui dCcrit Goldstein ef QL (1986) pour 
les esp2ces B feuillage permanent des  savanes vén$melliennes, pour  des zones beaucoup 
plus humides (P = 1500 mm) que la rCgion  6tudiCe (P =282 m pour la station  rkférence 
de Dagana). 



Dans notre étude cette espèce  est  situke  dans  des  sites  marginaux B son aire de 
répartition (Le Houérou 1989). Comment  subsiste-t-elle  alors  dans  des  conditions 
hydriques nettement plus  dkfavorables ? 

En fait, la faible variation de tension de base entre la saison humide et la saison shche (- 
0,4 B -1,l m a )  laisse supposer que cette esphce  acckde B des strates profondes du  sol 
contenant d'importantes  rkserves en eau certainement en-deç8  du front de 
rkhumectation moyen  de la steppe (nappe perchke ou nappe  phréatique). La nécessité 
d'une  particularit6 géologique ou gkomorphologique pour  réaliser  cette condition, 
pourrait dicter la faible frkquence de cette esphce  aux alentours du site d'ktude (un 
individu par hectare  en moyenne  d'aprhs Akpo 1993). L'existence d'un systhme racinaire 
trhs dkvelopp6 et majoritairement profond, pourrait expliquer pourquoi les rares 
individus presents sont tous de grande taille et donc vraisemblablement agks.  L'absence 
de  jeune  plant  tient sans doute au fait que  l'installation de cette espkce  dans la zone 
d'6tude doit nkcessiter une skrie  d'annkes B pluviomktrie abondante, le temps  qu'un 
systhme racinaire suffisant soit m i s  en place,  conditions qui ne sont certainement plus 
réalisées actuellement dans cette zone du Sahel. 

1.2 GROUPE 2 

Ce groupe, représenté  par les trois  esp2ces  caducifolikes (Acacia Senegal, Acacia tortilk, 
Ziziphus rnaudima) se caractérise pax 

a) une  réponse très nette  de la tension de sève de base aux alternances pluviométriques 
vraisemblablement liée B un bon kquilibre en fin de nuit  entre ces plantes et l'ensemble 
du  profil du sol c o m e  nous  avons pu le montrer pour Acacia tortilk leur  représentant 

we3  

b) une  remont6 de tension de sève de base en pleine saison shche,  apr2s les &apes de 
défoliaition et avant le débourrement,  probablement liée B une  libération de solutés 
osmotiquement actifs  dans  les  vaisseaux  xylémiens, 

c) un delta  de tension,  d'amplitude  variable, selon l'absence ou la prksence de feuillage, 

d) une assez grande homogéneïté dans les  valeurs de tension de sève de fermeture 
stomatique qui sont d'ailleurs  peu  nkgatives (-1,5 B -2,l Mpa), 

e) des valeurs de PI100 et de PI0 elles aussi peu nkgatives,  ainsi qu'un module 
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d’élasticitC bien plus faible (12 B 29 MPa) que celui  des  espkces à feuillage permanent 
(37 B 43 M[laa). Dans le cas  particulier de Zizbhzu rncsuritiana (voir figure 29) il semble 
possible que PI kvolaze vers  des  valeurs  plus  nkgatives lorsque la contrainte hydrique 
progresse en raison d’un  ajustement  osmotique. Un suivi saisonnier de PI s’av&re  done 
nkcessaire pour confirmer cette Rypothèse, 

f) une baisse de conductivitk  hydraulique en saison sGclhe corrClée A. la baisse de la 
tension de base. 

Bien que les espkces de ce groupe poss$dent de nombreuses exactCristiques voisines, 
un certain nombre 8obsewations permet cependant de distinguer hw mauritiana 

En effet, la tension de skve de base de hum; malariticana n’a que trks peu rCagi par 
d e u  autres espkces lors de Ykpisode sec particulier, s9Ctdant du 20 août au 

17 septembre 1996 (pleine saison humide). De plus, en 1996, cette esphce, qui posskde 
la conductance stomatique la glus ClevCe (0,51 mol XI -2 s -1 ), a maintenu plne tension  de 
Ease ClevCe (-0,4 MPa) plus de 3 mois  aprks l’anCt des luies contrairement aux  deux 

cacia. Uniquement présent en situation de bas-fond, @hum; malaritirna bénkficie 
probablement d’une situation hydrique particuli2rement avantageuse en raison du 
suisselement, qui parfois, peut-être trks important (Casenave et Valentin 1989). Cette 
espkce aurait donc à sa disposition un r&xvoir d’eau  plus important, mais 
probablement plus  superficiel que celui  de Combreturn glutinusurn. Cependmt, mdgsk 
une position topographiquement favorable, hm rncrwritiana a montré une trks 
brusque variation de sa tension de s&ve de base aimi qu’une baisse de sa c~nducti~itC 
hydraulique avec l’asskchement  du sol, traduisant dors des diffieult$s  d’alimentation 
hydrique. En fait, il est probable que  les  besoins en  eau  de  cette espèce soient tels, qu’ils 
%a limiteraient aux situations de bas-fond contrairement B cacia torfilir et 
senegal qui sont capables de surviwe dans des sites plus secs (pente et s o m e t  de dune). 

1.3 GROUPE 3 

Ce groupe, constitué par Buscia senegalensis, espkce à feuillage permanent et par 
Balanites aegyptiaca consideré comme tel en raison de la présence de rameaux 
photosynthgtiquement actifs toute I’annCe se caractérise par: 

a) des tensions de base toujours t r b  negatives même en saison humide. Lors de cette 
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saison, il y alors un non équilibre de potentiel entre la plante et  le profil du  sol  comme 
nous l'avons montré dans le cas  de Balanïtes  aegyptiaca (chapitre III) contrairement aux 
autres espèces de la steppe (aussi bien ligneuses  qu'herbacées), 

b) des valeurs de tension de sève~maxirnales très négatives (-4, MPa pour Balanites 
aegyptiaca et < -7 MPa pour Boscia senegalensk), 

c) des tensions de sève  critiques tr&s 'basses de -4.3 et -6.0 MPa  pour respectivement 
Balanites aegyptiaca et Boscia  senegalemis, 

d) des valeurs de PI100 et PI0 très basses pour Balanites aegyptiaca (-3,4 et 4 2  MPa) 
tout c o m e  trks certainement Boscia  senegalensis qui doit posskder  des valeurs bien plus 
négatives que celles obtenues lors de la rkalisation  des  courbes  pression-volume, 

e)  une &entuelle possibilit6 de développement de pression de turgescence  négative 
dans le cas de Boscia  senegalemik, 

f) une conductivité  hydraulique  plus  faible que celle  des autres espèces en saison 
humide. 

La principale caractéristique de ces  espèces  est  donc d'atteindre des valeurs de tension 
de sève très  négatives sans dommage apparent pour  leur tissus  foliaire. Cette 
particularité leur permettrait alors  d'extraire l'eau du sol pour des potentiels très 
négatifs.  Cependant,  on peut objecter que la capacité de maintenir des niveaux  de 
potentiel très bas augmente en fait très peu l'absorption de l'eau  dans les sols 
particulièrement secs, la quantité d'eau  disponible en dessous de -1 MPa étant très 
faible, et tout particulièrement pour les  sols  sableux.  Ceci impliquerait-il une grande 
extension de  racines  dans  des  zones  sèches  plus profondes ? 

Toutefois, le maintien de flux d'eau attesté par  un niveau de conductance stomatique 
encore &lev6 en saison s2che et  une forte amplitude jour/nuit  de tension de sève en 
milieu de journée, laissent donc supposer  que  les  racines  sont fonctionnelles même pour 
des potentiels hydriques  du  sol très nCgatifs. 

]Les tissus  de  ces  esp&ces qui sont  capables de & r e  B des  tensions de sève  aussi 
négatives, particulièrement basses  dans le cas de Boscia senegalensis (<-7MPa), 
pourront-ils alors supporter sans dommage une réhydratation des potentiels voisins de 
O MPa dès les premières pluies en saison  humide ? 
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I1 n'est pas impossible  que la rkponse soit non. En effet, lors des rehydratations 
artificielles (courbe pression-volume) il 'semble que nous  ayons  observé des %&ions 
cellul&es probablement en raison den dCveloppement de pressions de turgescence trop 
fortes. On peut donc  supposer  que les tensions de base nkgatives  observCes en saison 
humide, qui indiquent un non $quilibre de potentiel  entre la plante et la zone de sol 
rChumectCe, ont une sipfication adaptative. La tri% forte rQistmce au passage de l'eau 
e t r e  le sol et la plante pour  des potentiels du sol voisins de 6 prendrait dors tout son 
sens en emp&hant Yentree $me trop grande quat i t6  $eau d m  le syst$me conducteur 
a h  $&iter un clatement  cellulaire. 

Yevidence, il existe un partage temporel de la ressource en eau  entre espkces 3 
feuillage permanent (groupe 1 et 3) et caducifolik (groupe 2). Par contre, au niveau 
spatial., il est difficile de rkpsndre B l'existence d'me stratification verticale des syystkmes 
racinaires selon le type de fonctionnement hydrique ou selon l 'esph. En effet, meme si 
une stratification  de l'enraeinement a pu Ctre dCduite des profils d'humidit6  volumique 

cacirm tortilis et de Balmites aegyptiaci?, il est difficile de conclure pour les autres 
esp&ces de la steppe. De plus, chaque esp2ce ligneuse posshde sans doute de fortes 
extensions horizontales de son systhme racinaire superficiel qui seraient susceptibles 
$entrer en comp6tition avec les autres ligneux e& la  strate herbacke. Notre situation est 
donc nettement plus  complexe que celle observée par Davies et Mooney (1986) gour 
des ap$ces A feuillage pemanent c o e x i s ~ t  dans le chapparal californien qui ont 
PnontrC une trhs' nette stratification verticde de Yexploitation de la ressource en eau du 
Sol. 

Les diffkrences de fonctionnement  hydrique  observées entre esphces permettent 
d'amener des elements de rkponses concernant le recul de certaines d'entre elles meme 
si l'ensemble des ligneux n'a pas vraiment present6 de contrainte hydrique prononc6e au 
cours des deux annees #etudes. Ainsi, la regression tri3  nette  de Combrefurn gZutinomrn 
(groupe 1) dans le Ferlo (Piot et Diaite 1983) pourrait Ctre like au  fait que cette esphee 
est infCodée B des  situations  geomorphologiques particuliibes (au moins au niveau du 
site expérimental). En effet, la baisse des prkcipitations enregistrke depuis  plus de 20 
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ans ne perrnet plus de réalimenter suffisament les nappes qui enregistrent toutes une 
baisse génkralisée (Alberge1 et aL 1985). Compte  tenu des  besoins en  eau de cette 
esptxe, vraisemblablement  supkrieur B ceux  des  esphces  caducifoliees pour des 
capacités voisines B tolérer des  déshydratations Clevées, il est  possible  qu'une  baisse  des 
nappes puisse expliquer en  partie  la dynamique  régressive de cette espkce. De même 
p o u  Ziziphus rnauritiana, espkce du groupe 2, limitCe  aux  situations de bas-fond  dont 
l'alimentation hydrique est fortement  dépendante du  ruissklement et donc des 
prkcipitations. Par  contreAcacia senegal etAcacia fortiZis (groupe 2) paraissent avoir  des 
besoins en eau plus  limitks,  ces  espkces &ant capables de survivre sur l'ensemble  du site 
(sommet, pente et creux de dunes).  Cependant,  d'apr6s les observations de  Breman  et 
aL (1982) citC par Sharman (1987) et  de  Poupon (1980),  ces  deux dernikres espkces 
auraient vu leurs populations  diminuer  dans d'importantes proportions au cours  des 
dernihres dCcennies  alors que Valenza  (1984) les dCflnit  comme stables entre 1979 et 
1982. Cette contradiction est sans doute liée aux  prCcipitations lors des =Ces étudiées, 
les annCes de shcheresse  prononCCes jouant par des mortditCs ClevCes un rôle 
prCpond6rant sur l'évolution de ces populations ligneuses. Par contre, l'importante 
capacitk de Balanites aegvptiaca et Boscia senegalensk (groupe 3) B tolCrer  des  tensions 
de sève t r b  basse sans dommage apparent pour  les tissus foliaires pourrait expliquer le 
maintien de  ces  deux esptxes, voir même, l e u  extension (Poupon 1980, Valenza 1984, 
Sharmann 1987).  Ces résultats sugg2rent  donc que le facteur hydrique, est une des 
composantes principales de la structure des populations ligneuses autour du site d'ktude, 
les espkces  du  groupe 3 et Acacia tortiZk (espèce la mieux adaptée du groupe 2 ?) 
représentant 90%  des  individus  ligneux  recencCs (Akpo 1993). La baisse  des 
précipitations engistrée en zone sahelienne depuis plus de vingt ans avec parfois des 
'innées de skcheresse intense  pourrait donc  expliquer l'Cvolution  des  dynamiques 
ligneuses  observées  depuis  quelques  décennies  dans la rCgion du Ferlo. 

Cependant,  même si les caractéristiques hydriques  des  ces espèces sont  une  importante 
composante explicative  dans le  phénomhe de désertisation, il est néamoins nkcessaire 
de souligner que ces  dynamiques  sont  aussi  tr2s certainement  liées B l'action humaine. 
En effet, les  esphces  du groupe 1 et 2 sont trhs largement exploitkes par les populations 
locales en particulier pour la fabrication de charbon de bois et pour alimenter le bétail 

' en saison shche. Par contre, les esphces  du groupe 3 sont beaucoup moins  utilisCes pour 
leur bois et  peu ou pas  consommées par les animaux  domestiques  (bois t r&s dur et quasi 
absence de feuilles dans le cas de Balanites  mgyptiaca, faible volume de bois et feuilles 
peu  attractive  pour  le  bétail dans le cas de Boscia senegalensis). Enfin, d'autres aspects, 
tels que les capacités  de régénkations, et l'impact  des  feux de brousse mkriteraient e 

d'être abordés. 
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,3 PERSPECTIVES 

partir ales r6sultats exphimentaux  prisentes, ce travail sur I”t5cepphysiologie de Peau 
pourrait &e  poursuivi, et trois points particuliers mkriteraient d’gtre approfondis: 

Le premier est la hausse de tension de s h e  des caducZolit5s au  moment du 
ornement qui semble relever “un pMnom8ne rencontrC dans d‘autrtis  zones 

dimatiques du monde, dont le/les snCcanismes sont. actuellement mal corns. 
%%pothihe, d’une  aib6ration de solut s osmotiquement  actifs dans le xylhe,  moteur 
du d6boz%Prement, semble facilement vCrifiable. Pl serait donc interessant de mesurer le 
potentiel osmotique de la s h e  brute et d‘éventuellement mettre en kvidence la nature 
de ces., composes osmotiguement actifs. D m  cet  esprit, il faudrait kgalement 
approfondir les mkcanismes de la skquence : contrainte hydrique - perte des feuilles - 
chute  de tension de sève - debourrement. 

Le second est  l’absence d‘bquilibre entre les potentiels du sol et  la tension de base de 
Bsscia senegalemis et de BaZanifes aegyptiaca. Ce phenomkne particulier et peu courant, 
uniquement rencontrk sur les plantes de zones arides ou 2 saisons  pluviomktriques 
contrastkes, nicessiterait une investigation beaucoup plus compl&te. Il serait 
particulièrement  interessant de procider A une expkrimentation en case lysimitrique en 
rkgime hydrique control6 din de  connaître a) le potentiel hydrique des zones de sol 

loitbes par le systkme racinaire de Boscia senegaleml et b) les conductivitks 
hydrauliques, et tout particulikrement en €in de journie pour un sol s6humeet6, ce qui 
necessiterait d’utilises une methologie type capteur de flux de sève. Bien qu’me 
hypothkse adaptative ait CtC proposCe,  ce type de demarche pourrait  peut-&e 
permettre de proposer un m6canisme physiologique e liquatif,  celui-ci  n’ayant pu etre 
mane6 dans le cadre de cette etude. 

Enfin, le troisième concerne les courbes pression-volume. Les difficultes rencontrges en 
utilisant cette mithode ne semblent pas toutes d’ordre purement technique mais plut& 
Ctre likes A des caractiristiques hydriques  des espkces (possibilites de dkplacements de 
sohtks entre compartiments et &entuel dkveloppement de pression de turgescence 
negative pour Boscia senegalensk). I1 serait donc interessant de  dCterminer a) la nature 
des tâches d’une couleur vert fonce que nous avons  observées sur  les  feuilles en fin de 
phase de rkhydratation (remplissage des mCats, kclatement des cellules ?) et  .b) des 
taches dite “skches” pour des dbhydratations ClevCes (remplissage des cellules pax de 
l’air ?). 
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Dans une optique plus globale, la durée de  l’étude, en fait relativement courte (2 ans), 
nous permet B peine d‘avoir une idée de la variabilité inter-annuelle. Notons seulement 
que la saison humide 1991, B faible  pluviomktrie a entrain6  une chute de tension de 
base beaucoup plus précockment pour  l’ensemble  des  espkces que les  annCes  1989  et 
1990 qui  présentent  une pluviomCtrie  comprise  dans l’écart type de  la moyenne 
annuelle. Ceci a sans doute d’importantes  rkpercussions sur nos espkces,  difficiles B 
Cvaluer dans l’Ctat actuel de nos connaissances. En fait, il est possible que les annCes 
tri% skhes, d’occurrence tr&s faible, aient uz1 poids  dCterminant  dans la structure  de la 
vkgCtation tout comme une skrie d‘annCes B pluviomktrie abondante. Il serait donc 
intkressant de rkaliser une skrie d’expCrimentations en condition contrblkes oir il est 
possible  d‘obtenir  des contraintes hydriques  d’intensitk variable et/ou  de  se déplacer 
pour  des Ctudes in situ le long d’un gradient climatique. En outre, ceci pourrait 
permettre d’amener  des  klements  de  rCponse concernant la variation  du  rapport 
tige/feuille dans le cas de Balanites aegyptiaca qui semble diminuer  lorsqu’on se déplace 
le long d‘un gradient pluviomktrique  croissant. C‘est pourquoi, dans cet esprit, une 
nouvelle station expbrimentale, a Ctk mise en place B Dahra  (au sud de Souilkne) par  le 
laboratoire d‘Ecologie  Vkgktale  de YORSTOM (Dakar). Ce  nouveau programme, qui 
comporte une sCrie de stations expCrimentales le long  d’un gradient nord-sud de  part  et 
d’autre du Sahara (axe Tunisie - Sénégal) devrait ainsi permettre de répondre à un 
certain nombre d’interrogations posCes par ce  travail. 
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S u i v i  sa i sonnier  de l a  tension de seve 

de Combreturn Glutinosum 

O 

-1 

Variation  saisonnikre de la tension de s h e  de base (carrt)), maxjmale (losange) et de r6cupCration (cercle) 
en hiiPa de Combreium glutinorrum ainsi que les prtapitatisns (mm) pour les a n t e s  1 
chaque  poiat, qui reprksente la moyenne d'au mobs trois maures, un Ccar t  type a Etc ealculC. S.H et S.S 
symbolisent  respectivement la saison humide  et la saison  sikh,. L'encadrC supQieur indique les stades 
phtnslogiques et 'I'encadrt idtrieur les mois. 

166 



n O 
CL 
cd 

ZE - -1 
Q, > 
Q, 
v) 

-0 
Q, -2 

L 
Q, 

I- -4 

Suivi saisonnier de la tension de seve 

d ' Acacia senegal 

4 5 0 1  1 2 3 3 3 3 3  3 4 5  1 2 3 3 3  

J F M A M J J A S O N D J F M A M J J A S O N C  

50 
25 
O 

1990 1991 

Variation  saisonnikre  de la tension de sbve de base (cant), maximale (losange) et  de  rtcuptration (cercle) 
en MPa d'Acacia senegal ainsi que les précipitations (mm) pour les années 1990 et 1991. Pour chaque point, 
qui reprhente la moyenne d'au moins trois  mesures, un tart type a 6tt calcult. S.H et S.S symbolisent 
respectivement la saison humide et la saison stche. L'encadre suptrieur  indique  les  stades  phtnologiques et 
l'encadrt  inf6rieur les mois. 

U 
-Y 
CD 
O 
e- 
U 
P- 
rt 
P, 
rt 
P- 
O 
3 cn 
n 
3 
3 
W 

161 



S u i v i   s a i s o n n i e r  de l a  t e n s i o n  de seve 
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en MPa de Zzkiphus naauriliana ahs i  que les prCcipitations (mm) pour les a n n t  
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:s 1990 et 191. Pour chaque 

point qui rcpitsente la moyenne $.au m2m Gois mesures, un teart type a t t t  c.a~c~l&. S.H et S.S 
symbhent  respectivement la &on humide et  la s i son  s2che. L'encadrk suptrieur indique la stades 
phCn0logiques et l'encadrt idtrieur les mois. 
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Variation saisonnikre  de  la tension de sève de base (carrk), maximale (losange)  et  de  rtcupkration  (cercle) 
en MPa d'Acacia fortiris ainsi que les prkcipitations (mm) pour les anntes 1990 et 1991. Pour chaque point, 
qui reprkente la  moyenne d'au moins trois mesures, un kcart type a 6tC caIcul6. S.H et S.S symbolisent 
respectivement la saison humide  et la saison stchc.  L'encadr6 suptrieur indique les stades phknologiques et 
l'encadre infkricur les mois. 
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Suivi saisonnier de l a  tension de seve 

de Balanites -aegvptiaca 
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Variation sisomibre  de la tension de  &ve de base (card], maximale (losange) et de rkup6ratiom (cercle) en 
Pa de Balanires aegypriaca &si que les prf5cipitations (mm) pour les am& 1990 et 19911. Pour chaque 

point ,  qui s-eprknte la moyenne d'au moins trois mesum, un &art type a BtB calcul& S.H et S.S syxnhlimt 
respectivement la saison humide et la s i son  *he. L 'enudd suprlrieur indique l e s  stades phtkologiques  et 
I'&ncadr6 infkrieur les mois. Rappelons que clam le cas de cette spke le stade phCnologique VO ne symbolise 
pas un repos v&g6tatif continu m i s  une absence quasi-totale de feuillage. 
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Variation  saisonnikre  de la tension de skve de base (carrC), maximale (losange) et  de  rtcuphation (cercle) 
en MPa  de Boscia senegalemis ainsi que les prtcipitations (mm) pour les annees 1W et 1991. Pour chaque 
point, qui reprbente la  moyenne d'au moins trois mesures, un 6cart type a CtC calcult, S-H et S.S 
symbolisent respectivement la saison humide et la saison skche. L'encadre supkrieur  indique les stades 
phtnologiques et l'encadr6 idtrieur les mois. 



L'objectif  de cette  thèse était  d'apprécier  qualitativement et 
quantitativement  le  régime  hydrique  de  six  espèces  ligneuses 
(Combretom  glufinosum, Acacia senegal, Acacia forfilis,  Ziziphus 
maorifiana,  Balonifes  aegyptiaca,  Boscia  senegalensis)  coexistant 
sur  le  site  expérimental de Souilène  (région  du Ferlo,  Sénégal). 

A partir des  données  de  base  obtenues in situ  pendant  deux 
ans (potentiel  hydrique du sol, phénologie,  tension de sève,  conduc- 
tance  stomatique,  conductivité hydraulique et  propriétés  hydrody- 
namiques  des  tissus)  les principales  caractéristiques  adaptatives à 
l'aridité de ces  espèces  ont  été  dégagées. 

Cette  étude a aussi  permis de mettre  en  évidence  des  phéno- 
mènes  hydriques particuliers  pour : 
1) les  espèces  caducifoliées [Acacia senegal, Acacia forfilis, 

Ziziphus  rnauritiana) qui présentent  en pleine saison  sèche  une 
remontée de tension de sève de base qui prépare très  certai- 
nement au débourrement, 

2) deux  espèces à feuillage permanent  (Balanites aegyptiaca et 
Boscia senegalensis) où une  très  forte  résistance au passage 
de l'eau  entre le sol et la  plante  a été  observée pour des poten- 
tiels du sol voisins  de O. 

L'ensemble de ces  résultats a permis : 
1) d'identifier trois  grands fypes  de fonctionnement hydrique dont 

les  caractéristiques  sont  détaillées  dans la partie discussion- 
conclusion de cette  thèse, 

2) de  montrer  que  le  facteur hydrique est  vraisemblablement  une 
des  composantes principales  de la structure de ces populations 
ligneuses. 
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