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Fixation d’azote
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{1} apports autres que la fixation d’azote : dépéts secs et humides, absorption de NHj, irrigation,
apports par alluvions, eau du sous-sol.

(2) pertes : lessivage, drainage, érosion par I'eau, érosion par le vent, pertes gazeuses
{dénitrification, volatilisation de NH;).

Figure 1. Les irois principaux pools de V'azote (azote de I'arbre, azote du sol et azote
des récoltes), les apports et les pertes dans un systéme agroforestier constitué
par un arbre fixateur d'azote et une culture annuelle associge.

Stabilisation de dunes litorales au nord de Dakar
par des plants de Casuarina equisefifolia inoculés.
Cliché Y. R. Dommeigues

arbre fixateur phréatophyte (c’est-
a-dire capable d’utiliser I'eau des
nappes phréatiques profondes) asso-
cié a une culture annuelle. L'azote
provient du processus de fixation et
des apports par les pluies et les pous-
sieres (dépdts secs et humides, de
I'ordre de 3 & 10 kilogrammes d’azote
par hectare et par an). Les pertes sont
constituées essentiellement par les
exportations de la culture, par la
volatilisation, la dénitrification, le
lessivage et I'érosion.

Nous nous intéressons ici A [a fixation
et aux transferts (ou flux) d’azote pour
des écosystémes agroforestiers et
forestiers.

La fixation
biologique de
I'azote par ['arbre

Il est essentiel de déterminer avec
autant de précision que possible
l'entrée d’azote dans chaque écosys-
téme renfermant une espéce fixatrice
d’azote. Pour effectuer ces mesures,
on emploie les méthodes suivantes :
bilans, méthodes par différence,
techniques isotopiques (notamment
la dilution isotopique, 'abondance
naturelle en azote 15N, la méthode -
de la valeur A), évaluation de la
nodulation, détermination des
uréides et des amides dans la séve du
xyleme, méthode de réduction de
I"acétylene (PEOPLES et al., 1989 ;
DANSO etal., 1992). Dans le cas des
arbres, I"évaluation de la fixation
d’azote est compliquée par Vinter-
férence de processus spécifiques liés
a leur nature pérenne.

Pour une espéce végétale donnée
associée a une bactérie fixatrice don-
née, la quantité d’azote fixée varie
considérablement avec les condi-
tions de climat et de sol. Sans facteur
limitant, I'arbre exprimerait pleine-
ment son potentiel fixateur, ou fixa-
tion potentielle (PFN). Si un. facteur
limitant intervient, la fixation est
réduite : on mesure alors la fixation
d'azole véelle (FNR ; tableau 1).
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Tableau 1. Potentiel fixateur d’azote et fixation réelle d’azote pour Casuarina equisetifolia. C. equisetifolia peut fixer des quantités
d'azote importantes lorsqu’il est cultivé dans des conditions quasi optimales (cas de Bel-Air & Dakar, Sénégal). Au champ,
"en conditions semi-arides, la fixation réelle de cette méme espéce est réduite sous V'effet de contraintes de climat et de sol :
dix fois moins pour Notto (Sénégal) et deux fois moins pour Malika (Sénégal). La différence entre les deux stations peut étre
attribuée 2 trois faits : le sol de Notto est plus pauvre que celui de Malika ; Notto est située a cing kilomatres de la mer, alors que
Malika est en bordure de la céte et bénéficie de précipitations occultes non négligeables (embruns marins et rosées nocturnes) ;
les méthodes employées pour les évaluations sont différentes.

Site et référence bibliographique Méthode Age de la Azote fixé Azote fixé
: de mesure* plantation par arbre par arbre
(valeur et par an

cumulée) (moyenne)

Potentiel fixateur d’azote (arbres cultivés dans des conditions optimales d’irrigation et de fertilisation

en conteneurs d’'un métre cube)

Bel-Air & Dakar TND 24 mois 84,8¢g 42,4 ¢

(SOUGOUFARA et al., 1990) AV 24 mois 84,4g 42,2 ¢

Fixation réelle d’azote

Notto (SOUGOUFARA et al., 1989) TND 3ans 1348 45¢g

Notto (MARIOTTI et al., 1992) TND 3 ans 18,0g 6,0g

Notto (MARIOTT! et al., 1992) NA 3 ans 13,0g 4,3g

Malika (DOMMERGUES, 1963) Bilan 13 ans 377,0 g** 29,0 g

* Méthode de mesure de la fixation d’azote : TND, méthode par différence ; AV, valeur A ; Bilan, méthode des bxlans ;

NA, abondance naturelle de 15N.

** En admettant que la densité de plantation est de 2 000 arbres par hectare.

La fixation potentielle

[l est bien établi que la fixation poten-
tielle dépend des caractéristiques
génétiques de la souche de la bacté-
rie associée et de celles de la plante
héte. Jusqu’alors, les projets forestiers
. ou agroforestiers, & quelques excep-
tions prés (BRUNCK et al., 1990),
n'ont jamais pris en compte I'aptitude
d’une souche de rhizobium ou de
frankia a fixer I’azote en symbiose
(c’est ce que |'on appelle Veffectivité
d’une souche). Le rdle de I'arbre dans
la symbiose est aussi trés important.
En se fondant sur les résultats publiés
jusqu’a présent concernant la nodu-
lation et la quantité d’azote fixé, il a
été possible de classer quelques-unes
des espéces les plus utilisées en fonc-
tion de leur potentiel fixateur (tableau 2)
(NATIONAL RESEARCH COUNCIL,
1980, 1983, 1984 ; GILLER et
WILSON, 1991 ; DANSO etal., 1992 ;
SUBBA RAO et al., 1993). En
premiére approximation, on peut
considérer qu’une espéce a un
potentiel de fixation élevé lorsgu’elle
fixe en moyenne 30 a 50 grammes
d’azote par arbre et par an. Cela
correspond a 60 a 100 kilogrammes
d’azote fixé chaque année par une
plantation de 2 000 arbres par hectare.

La fixation réelle

La fixation réelle d’azote a souvent
été surestimée. Les quantités d’azote
fixé sont en général inférieures a
30-50 kilogrammes par hectare et par
an {(SUTHERLAND et SPRENT,
1993). Certains facteurs environne-
mentaux en limitent le processus : la
carence en phosphore, la sécheresse,
I'acidité et I'alcalinité du sol, I'exceés
d’azote (favorable a la croissance de
la plante mais inhibiteur de 'activité
de fixation).

Des observations suggérent que, dans
un écosysteme fermé, la fixation a
tendance 2 diminuer avec '4ge de la
plantation par suite de I’accumu-
lation progressive d'azote disponible.
Cette accumulation serait respon-
sable de la raréfaction de fa nodu-
lation souvent observée dans les
peuplements agés.

Par ailleurs, il est probable que la
durée de fixation active d'une plan-
tation varie beaucoup suivant les
especes ligneuses, la densité de plan-
tation et les conditions de climat et
de sol. La nodulation et la fixation
d’azote peuvent aussi rester actives
longtemps : c’est le cas des plan-
tations d’une vingtaine d’années de
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Casuarina equisetifolia ali Sénégal ou
d’Allocasuarina verticillata en Tunisie
(DOMMERGUES, comm. pers.).

Tableau 2. Classement des espéces
d’arbres fixatrices d’azote, en fonction
de leur potentiel de fixation (PFN)
(DOMMERGUIES, 1995).

Espéces a PFN élevé

Leucaena leucocephala,
Calliandra spp.,

Casuarina equisetifiolia, C. glauca,
C. cunninghamiana,

Acacia mearnsii, A. mangium,

A. auriculiformis, A. crassicarpa,
Gliricidia sepium, Sesbania spp.

Especes a PFN moyen
Prosopis juliflora,

Acacia saligna

(synonyme i A. cyanophylla)
Espéces a PFN faible

Acacia raddiana, A. senegal,
A. cyclops, Faidherbia albida

Espéces a PFN nul

(les légumineuses non nodulantes
figurant ci-dessous appartiennent

3 la sous-famille des césalpiniacées,
sauf Parkia biglobosa qui est

une mimosacée)

Bauhinia sp., Cassia siamea,

Ceratonia siliqua, Parkia biglobosa,
Parkinsonia aculeata, Tamarindus indica
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Les symbioses fixatrices d’azote

Il existe trois groupes de bactéries
fixatrices d’azote associées aux plantes
supérieures :

— le vaste groupe des Rhizobium,
associés a des légumineusest) ; la symbiose
est plus fréquente avec les espéces
des sous-familles des papilionacées et
des mimosacées qu’avec celles des
césalpiniacées ;

— les Frankias, bactéries filamenteuses
sporulante (actinomycetes), associées
aux plantes dites actinorhiziennes. Ces
dernigres, sauf exception, sont des arbres
et des arbustes, par exemple des genres
Alnus, Casuarina, Elaeagnus ;

— les cyanobactéries, associées a des
hotes divers allant des cycades'® aux
Azplla (petite fougére aquatique que I'on
rencontre en particulier dans les rizidres).
Ce troisigme groupe ne concerne pas les
plantes ligneuses.

Reconnaissance et étapes
préliminaires

Une bactérie doit étre compatible avec
I"héte auquel elle s’associe. En d'autres
termes, il existe une relation spécifique,
d’intensité variable, entre les deux parte-
naires de la symbiose. Cette spécificité
implique un systéme de reconnaissance
parfois désigné par I'expression « dia-
logue moléculaire ». Dans le cas de la
symbiose rhizobienne, il a été montré
que la plante ouvre le dialogue
en exsudant des flavonoides qui activent
les génes de la nodulation de la bactérie.
Cette activation provoque la synthése
d’une molécule-signal de la nodulation
(lipochitooligosaccharide) qui, a son
tour, déclenche chez la plante des
processus préparant Ja pénétration de la

bactérie dans la racine et la genése du -

nodule : déformation de poils absorbants
(dans le cas d’une infection par cette
voie), activation de la division des
cellules corticales, formation d’un
méristéme nodulaire.

Infection et développement
du nodule

L’infection de la racine par les rhizo-
biums ou par les frankias a lieu soit par
les poils absorbants, soit directement 2
travers |'épiderme racinaire. Aprés péné-
tration dans les tissus végétaux, les rhizo-
biums s’installent & I'intérieur de cellules

(1). La grande famille des légumineuses
comprend frois sous-familles : les papilionacées,
les mimosacées, les césalpiniacées.

{2). les cycades sont des gymnospermes
primitifs & allure de fougéres arborescentes ou
de palmiers, qui forment des nodules fixateurs
d'azote — dits racines coralloides — avec des
cyanobactéries.

ol ils subissent une différenciation en
bactéroides ; c’est a ce stade final de
Vinfection que les bactéries synthétisent
la nitrogénase, enzyme catalyseur de la
fixation de \'azote de Vair.

Dans le cas de la symbiose actinorhizienne,
les hyphes de frankias qui ont pénétré
dans les cellules végétales se différencient
en vésicules. Celles-ci sont le siege de la
synthése de la nitrogénase.

La morphologie et la structure du nodule
rhizobien different de celle du nodule
actinorhizien. Pour le premier, les tissus
vasculaires entourent la zone infectée,
alors que pour le second, c’est la zone
infectée qui entoure les tissus vasculaires.

Quelques plantes (par exemple Sesbania
rostrata, Aechynomene spp., Casuarina
cunninghamiana) portent des nodules &
la fois sur les racines et sur les tiges.

L"équation chimique de la fixation
biologique d'azote

Le processus de fixation biologique de
I’azote consiste dans la réduction de
Vazote atmosphérique (N5) sous la forme
ammoniacale, utilisable par la plante :

Ny + 6 e — 2 NH3 (1)

Il'y a simultanément réduction d’au
moins deux protons en hydrogéne :

ne +nHY—n2H; (2)
La réaction globale est donc la suivante :

Ny+ (6+n)e +(6+n)HY— 2 NH;y +
n/2H2(3)

En fait, n peut varier de 2 2 9 ; mais on
admet souvent que n = 2. L’équation
globale devient alors :

Ny +8e”+8H*— 2 NH3 + H; (4)

La réaction de fixation d’azote est cataly-
sée par un complexe enzymatique connu
sous le nom de nitrogénase. Les trois
caractéristiques majeures de la réaction
de fixation sont sa sensibilité & I'oxygene,
son co(t énergétique élevé et son inhibi-
tion par V'azote minéral.

De nombreux composés, autres que
l’azote atmosphérique, qui renferment
aussi des triples liaisons, peuvent étre
réduits par la nitrogénase, par exemple
I"acétyléne (CyH,), qui est réduit en
éthylene (CyHy) :

C2H2 +2e +2HY— C2H4 (5)

Cette réaction est a la base de la méthode
de mesure indirecte de la fixation d’azote
(ARA), qui consiste a évaluer la quantité
d’éthylene formé par un systéme fixateur.

Nodules rhizobiens sur le systéme racinaire
d’Acacia holosericea. Contrairement aux
nodules sphériques qui sont déterminés,
ces nodules sont de type indéterminé :

ils peuvent continuer & croftre par leur apex.

Cliché A. Goliana

Nodules de Casuarina equisetifolia.

Ces nodules actinorhiziens peuvent devenir
frés volumineux : leur diamétre dépasse
frequemment dix centimétres dans le cas
d'arbres Ggés d'une dizaine d’années.
Cliché Y. R. Dommergues
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Les méthodes de mesure de la fixation d’azote

Aucune étude sérieuse de la fixation
d’azote ne peut se concevoir sans com-
porter une évaluation quantitative in situ.
Différentes méthodes sont utilisées pour
cela ; si aucune n’est parfaite, la combi-
naison de plusieurs d’entre elles permet
de quantifier le processus avec une préci-
sion satisfaisante.

La méthode par différence
Deux cas doivent étre distingués.

1. Si la plante fixatrice est cultivée sur un
milieu dépourvu d’azote, la teneur en
azote total de la plante a la récolte repré-
sente la quantité d’azote fixé pendant la
culture. Cette méthode, trés fiable, est
couramment employée en chambre de
culture ou en serre pour tester 'effectivité
(aptitude a fixer I’azote) des souches de
rhizobiums et de frankias.

2. Si la plante fixatrice est cultivée sur un
milieu contenant de 'azote, il devient
nécessaire de cultiver en méme temps,
dans le méme milieu et dans des condi-
tions identiques, une plante de référence
non fixatrice. L’hypothese de départ est la
suivante : la plante fixatrice absorbe la
méme quantité d’azote du sol (Ndfsi) que
la plante non fixatrice (Ndfso)
Ndfsi = Ndfso. La quantité fixée (Ndfa) est
mesurée par la différence entre la teneur
en azote total de la plante fixatrice
(Ndfa + Ndfsi) et la teneur en azote total
de la plante non fixatrice (Ndfso).
On peut alors écrire :

Ndfa = (Ndfa + Ndfsi) - Ndfso.

La méthode des bilans

Dans un écosystéme donné, si I’on admet
que les apports d’azote (autres que la fixa-
tion) sont égaux aux pertes, la fixation est
alors égale a I'accroissement en azote des
deux pools d’azote (sol et plante) pendant
une période considérée. On détermine la
teneur en azote total des deux pools en
début et en fin d’expérience et on en
déduit la quantité d’azote fixé Ndfa :
Ndfa = Ntpi + Ntsi - (Ntpo + Ntso)

avec

Nitpi azote total de la plante en fin
d'expérience ;

Ntsi azote total du sol en fin d’expérience ;
Ntpo azote total de la plante en début
d’expérience ;

Ntso azote total du sol en début
d’expérience.

Pour déterminer la fixation d'azote d'une
plantation d’arbres, il est également pos-
sible de comparer la teneur en azote total
du systéme sol/plantation avec un
systeme témoin, par exemple une
parcelle maintenue en jachere nue ou
non reboisée.

La méthode de réduction
de l'acéyléne (test de I’ARA)

De la comparaison des réactions (4) et (5)
(voir encadré « L’équation chimique de la
fixation biologique d’azote »), on déduit
que la réduction d'une molécule de N,
implique 8 électrons (8 e7), alors que
celle de CyH, implique 2 électrons (2 7).
Le coefficient permettant de convertir la
quantité d’acétylene réduit en azote fixé
est alors de 2/8 = 1/4.

Pratiquement, la plante est soigneu-
sement déracinée. Le systéme racinaire
avec les nodules est mis en incubation
pendant 30 & 60 minutes dans un réci-
pient étanche dont 10 % de 'air a été
remplacé par de I'acétylene. On préleve
ensuite un échantillon du gaz d’incu-
bation pour y doser I’éthyléne formé, en
chromatographie en phase gazeuse.

L’analyse des composés azotés
du xyleme

Cette méthode, au demeurant assez élé-
gante, ne concerne que les légumineuses
gui exportent, sous forme d’uréides
(allantoine, acide allantoique) I'azote fixé
dans les nodules. I s’agit en fait de
quelques arbres : Seshania grandiflora,
Acacia mearnsii. La proportion de ces
composés dépendant de "activité fixa-
trice, il est possible d’estimer le pourcen-
tage d'azote fixé de la plante (% Ndfa)
en s’appuyant sur |’évaluation de la
proportion d'uréides dans la séve.

Les méthodes isotopiques
(deux exemples)

Dilution isotopique aprés

enrichissement du sol en 15N

Les plantes fixatrices et non fixatrices sont
cultivées simultanément sur un sol ayant
recu la méme quantité d’engrais azoté
enrichi en 15N (jusqu’a 30 % d’atomes).
Le postulat sur lequel est fondée cette
méthode est que les deux plantes utilisent
dans la méme proportion I'azote du sol et
l'azote de I'engrais azoté 15N. Le pour-
centage d’azote fixé (% Ndfa) est donné
par la formule :

% Ndfa = (1 - Ei/Eo) x 100

avec

Ei excés isotopique dans la plante fixatrice ;
Eo exces isotopique dans la plante non
fixatrice.

L’exces isotopique E est égal a la diffé-
rence (% d’atomes 15N dans les tissus
végétaux - 0,3663 %), la valeur 0,3663 %
correspondant a la proportion naturelle
d'atomes de 15N dans 'atmosphére ter-
restre.
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Si Nt est la teneur en azote total de la
plante fixatrice, la quantité fixée est :
Ndfa = % Ndfa x Nt.

Cette méthode est appliquée avec succes
3 la sélection des clones.

Méthode de I'abondance naturelle

L’azote de I"atmosphere est constitué
essentiellement de 14N, (99,6336 %
d’atomes), le reste (0,3663 % d’atomes)
étant de I'azote sous la forme 1°N,. En
revanche, beaucoup de sols sont enrichis
nautrellement en 15N, Comme cet enri-
chissement est faible, il est exprimé par le
taux de 13N (en parties pour mille,
§ 15N).

_ Réch.* — Ratm.**

15N 19
8 "N (%0) = At X 1000
. 15N + 14N
o= TN

(* : échantillon du sol ou de plante ;
** : atmosphere)

Les végétaux non fixateurs ont le méme
taux de SN que le sol sur lequel ils pous-
sent. Les plantes fixatrices ont en
revanche un taux plus faible car elles pui-
sent une partie de |'azote de |'air, pour
lequel & 1°N est par définition nul.

Le principe de la quantification de la
fixation de "azote par la méthode de
I"abondance naturelle est le méme que
celui de la dilution isotopique aprés enri-
chissement en >N, mais aucun apport
supplémentaire de 1°N n’est fait puisque
seule la teneur naturelle des sols et des
végétaux est prise en compte. Le pourcen-
tage d'azote fixé (% Ndfa) est calculé a
partir de la formule :

% Ndfa = (8§ "°Nr-8 15N /(8 T°Nr-b) x 100
avec

& 15Nr composition isotopique

de la plante de référence non fixatrice ;

& 15Nf composition isotopique

de la plante fixatrice ;

b, coefficient de fractionnement isotopique
tenant compte de la légeére diminution de
15N (0,2 a 2 pour mille) dans I'azote fixé,
entrainée par le processus de fixation.

L’évaluation du nombre et du poids
des nodules

L’évaluation du nombre et du poids des
nodules est une approche simple, trop
souvent négligée, qui donne un ordre de
grandeur de la fixation de l'azote.
Lorsque les conditions de milieu sont
favorables, on admet, en moyenne, que
1 gramme de nodules {poids sec) d‘un
arbre fixateur (légumineuse et espéce
actinorhizienne) fixe 1 gramme d’azote
par an.
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Cultures en couloir entre haies de Leucaena leucophala & Machacos, Kenya.

Particularités de la
nodulation des arbres

La nodulation des arbres présente
trois caractéristiques que I'on ne
retrouve pas, ou plus rarement, pour
les plantes annuelles : elle peut étre
pérenne, profonde ou aérienne.

La nodulation est pérenne pour
toutes les espéces actinorhiziennes.
Pour les légumineuses, les nodules
pérennes semblent plus rares, bien
qu’ils aient été observés dans le cas
d’'Albizia lebbeck. La pérennité des
nodules présente un avantage certain
puisque la fixation d'azote peut
recommencer dés que les conditions
sont favorables : il n’est pas néces-
saire d’attendre une nouvelle infec-
tion, processus qui requiert des
conditions plus difficiles a réunir que
la reprise de l'activité a partir de
nodules déja existants (REDDELL,
1993).

La nodulation profonde a été signalée
pour des espéces phréatophytes légu-
mineuses — Prosopis juliflora, (FEL-
KER et CLARK, 1982 ; JENKINS et al.,
1988) — ou actinorhiziennes comme
Allocasuarina decaisneana. Dans ce
dernier cas, des nodules ont été trou-
vés 3 des profondeurs supérieures a
10 metres (REDDELL, 1993). Cette
caractéristique permet & "arbre de

Cliché Y. R. Dommergues

continuer a fixer I'azote méme
lorsque les horizons supérieurs du sol
sont desséchés.

La nodulation aérienne est connue
depuis longtemps pour des légumi-
neuses annuelles appartenant notam-
ment aux genres Sesbania et
Aeschynomene. Elle a aussi été

. Observée récemment sur des espéces

pérennes telles qu’Aeschynomene
elaphroxylon, Casuarina cunningha-
miana et C. glauca (DUHQUX et al.,,
1993). La nodulation aérienne confe-
rerait & V'arbre une certaine indépen-
dance a lI’égard de diverses
contraintes du milieu : excés d’azote
disponible, engorgement, toxicités
minérales.

Les transferts
d’azote

Le processus de transfert de I'azote
fixé A des plantes non fixatrices a été
clairement montré par une expé-
rience de VAN KESSEL et al. (1995),
qui a consisté a suivre les variations
en fonction du temps, de I'abon-
dance naturelle de I’azote >N
dans un peuplement dense de
L. leucocephala comportant un
sous-bois d’especes non fixatrices
d’azote (figure 2).

2 8+
;o e Espces du sous-bois
] 4 s Feuilles de Leucaena
w Branches de leucoena
A4
2_
O_
= 2 T T T T T

0 1 2 3 4 5 & 7
Années écoulées
depuis la plantation de Leucaena
Figure 2. Variation en fonction du femps des
valeurs moyennes du toux de TSN (5 15N}
des feuilles et des branches de Leucaena
leucocephala ainsi que des plantes

nen fixatrices d'azote du sous-bois
(VAN KESSEL et al., 1995).

Les modalités
mises en oeuvre

A moins de faire ainsi appel au mar-
quage isotopique, il est difficile de
suivre le transfert de ’azote fixé dans
les différents compartiments de {'éco-
systtme, en raison de l'interférence
de trois processus lids a la nature
pérenne de ['arbre fixateur
recyclage, mobilisation et remobili-
sation'dans les tissus de ’arbre, redis-
tribution dans le profil du sol.
Pratiquement, on fait une évaluation
approximative de ces transferts en
déterminant les variations de la
teneur en azote du sol ou celles des
rendements des cultures annuelles
associées.

le recyclage partiel de I'azote

Tous les arbres réutilisent (ou recy-
clent) en partie l’azote minéralisé a
partir des litiéres organiques (feuilles,
rameaux, fleurs et fruits tombés) et
des résidus racinaires (desquamation
et exsudations racinaires, nodules),
qui se décomposent dans le sol sous
I'effet de la microfaune et des
microorganismes. Il faut également
ajouter le flux d’azote résultant du
lessivage des houppiers et du ruissel-
lement de I'eau le long des troncs
(stem-llow).
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Certaines observations suggéreraient
que la proportion d'azote recyclé des
arbres fixateurs serait inférieure a
celle des arbres non fixateurs :
environ 20 % de I’azote assimilé
pour ces derniers, 3 % pour Alnus
glutinosa (aulne) et 7 % pour Acacia
holosericea LANGKAMP et al.,, 1982 ;
WHEELER, 1991).

La mobilisation et la
remobilisation de I'azote

Les réserves azotées de |'arbre (résul-
tat d’un processus de mobilisation)
subissent une remobilisation et des
transferts qui peuvent étre importants
puisque, d'aprés DOMENACH et
KURDALI (1989), 10 % des réserves
azotées d'A. glutinosa sont mobili-
sées et transférées pour la repousse.

la redistribution de I'ozote
dans le profil du sol

Les arbres, qu’ils soient fixateurs
d’azote ou non, remontent en surface
des éléments nuiritifs, situés dans les
horizons profonds, notamment |'azote
minéral. Les espéces phréatophytes
remontent en outre des éléments
nutritifs des nappes phréatiques
situées jusqu’a plus de 30 metres
(JENKINS et al., 1988 ; DUPUY et
DREYFUS, 1992). Parmi les éléments
redistribués en surface, le phosphore
occupe une place importante, surtout
dans le cas ol les arbres sont myco-
rhizés (WHEELER, 1991). En effet, le
systéme racinaire des arbres, qu’ils
soient fixateurs ou non, peut former
des symbioses avec des cham-
pignons. L'une des principales
propriétés de ces champignons dits
« mycorhiziens » est de faciliter la
nutrition de la plante héte en
éléments minéraux peu mobiles,
notamment le phosphore.

Exemples de transfert
de l'azote des arbres
vers le sol

Les données d’enrichissement du sal
en azote grace aux arbres fixateurs
sont treés variables et dépendent
largement des conditions expéri-
mentales et des conditions naturelles.

Les champignons mycorhiziens
et la mycorhization

Les champignons mycorhiziens sont des
champignons symbiotiques des racines
qui forment sur ces derniéres des organes
mixtes racine/champignon appelés
mycorhizes. lls sont de deux types :
endomycorhizien ou ectomycorhizien.

Les champignons endomycorhiziens
& vésicules et arbuscules (VAM)

Ces champignons primitifs ne sont pas
visibles a I'ceil nu car ils se développent 2
I'intérieur des racines. Ils s’associent 2 la
plupart des plantes, dont de nombreux
arbres fixateurs d’azote, par exemple des
espéces des genres Leucaena, Acacia,
Dalbergia, Casuarina.

Les champignons ectomycarhiziens

Ils sont plus évolués (truffe, bolet, scléro-
derme, etc.) et parfaitement visibles a
I'ceil nu. Le champignon est présent dans
la racine et a extérieur, formant un
manchon continu de mycélium autour
des racines courtes. Ils s’associent en
particulier a des coniféres ou a des

Plantations forestieres

non exploitées

Dans un sol sodique de la station de
Banthra & Lucknow en Inde, GARG et
JAIN (1992) constatent qu’en
8 ans, la teneur en azote du sol (a
I'origine de 0,02 %) a été multipliée
par 4 sous une plantation d’Acacia
nilotica et par 6 sous une plantatlon
de P. juliflora. -

Au Sénégal, dans un reboisement de
C. equisetifolia 4gé de 13 ans, DOM-
MERGUES (1963) a évalué le stock
d’azote du sol a 309 kilogrammes par
hectare alors que dans le sol voisin
de méme nature, hors reboisement,
ce stock était de 80 kilogrammes par
hectare. Plus récemment, MAILLY et
MARGOLIS (1992) ont trouvé que le
stock d’azote du sol sous des plan-
tations de C. equisetifolia situées
dans la méme région était d’environ
1 567 kilogrammes par hectare ; mais
cette évaluation, nettement plus
élevée que la premigre, correspond
3 des plantations plus agées
(17-34 ans) et 2 des sites différents.
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espéces (fixatrices ou non) appartenant
par exemple au genre Acacia
(LE TACON et al., 1989).

Symbioses multiples

Les arbres fixateurs d’azote peuvent étre
associés avec leur symbiote fixateur
(rhizobium ou frankia) et avec un ou
plusieurs champignons mycorhiziens. La
plante bénéficie de I'apport d’azote
atmosphérique des bactéries fixatrices et
tire parti de I'amélioration de l'alimen-
tation en phosphore et en eau permise
par les champignons.

La mycorhization

Cette opération consiste 3 introduire une
culture de champignon mycorhizien
dans le sol,.a proximité, ou sur des
racines d’une plante. Elle est nécessaire
seulement dans le cas ol I'objectif est la
régénération de sols dont la microflore
mycorhizienne est réduite ou absente :
remblais, déblais, sols épuisés et dégra-
dés, sols désertiques.




Plantations forestiéres
de production

Lorsqu'il s’agit de plantations exploi-
tées pour leur biomasse, la situation
est également variable. Dans certains
cas, le bilan azoté du sol est positif,
probablement parce que la fixation
est trés active. En Afrique du Sud,
ORCHARD et DARBY (1956) ont
comparé six sites plantés en
A. decurrens var. mollissima (syno-
nyme A. mearnsij) et six sites témoins
non plantés. Aprés 30 années de
culture (irois générations d'arbres)
d’A. mearnsii, la teneur moyenne en
azote des sols était passée de 0,35 a
0,53 %, ce qui correspond & un
apport moyen d’azote de 180 =
40. kilogrammes par hectare et
par an,

Le bilan d’azote sous plantation
forestiere peut étre négatif si les
coupes exportent plus d’azote qu’il
n’'en a été fixé. En Malaisie, HALEN-
DA (1989) constate que la totalité
de la biomasse aérienne d’une
plantation d’Acacia mangium agée

o4

" Acacia raddiana cultivé en conteneurs
de polyéthyléne.

De gauche & droite :

inoculation avec rhizobium seul (1R} ;
double inoculation avec rhizobium

et champignon endomycorhizien (1RM) ;
inoculation avec rhizobium seul et apport
de phosphate {1RP).
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Tableau 3. Biomasse et teneur en azote des composéntes d’une plantation
d’Acacia mangium 4gée de 6,8 ans (HALENDA, 1989).

de 7 ans renferme 616 kilogrammes
d’azote par hectare (tableau 3). Si les
exportations portaient sur la totalité
de cette biomasse, les pertes d'azote
seraient considérables et I'on abou-
tirait ainsi a I'épuisement du stock
d’azote du sol. Pour diminuer ces
pertes, il faudrait limiter {’exploi-
tation au bois seul, qui correspond a
une exportation moindre, de
284 kilogrammes d'azote par hectare
en 6 ans. En fait, il faut aussi compta-
biliser les pertes dues aux autres pro-
cessus — le lessivage, I’érosion et le
drainage, la volatilisation de I’azote
ammoniacal, la dénitrification. Elles
pourraient atteindre 10 a 20 kilo-
grammes par hectare et par an (WET-
SELAAR et GANRY, 1982 ; GANRY,
1990). En d’autres termes, pour
obtenir un bilan d'azote équilibré en
I'absence d'apport d’engrais azoté et
en limitant les exportations au bois
seul, il serait nécessaire que la
fixation d’azote atteigne ou dépasse
50-60 kilogrammes par hectare et
par an.

Arbres associés & des cultures
annuelles ou pérennes

Les arbres fixateurs peuvent contri-
buer a la nutrition azotée des cultures
annuelles associées.

Dans le cas particulier des obser-
vations faites aprés défrichement de
forét, cet apport n’est pas suffisant
pour prévenir la diminution de la
teneur du sol en azote qui suit le
défrichement. LAL (1989) le constate
au sud du Nigeria : la teneur en
azote du sol, immédialement apres

Composantes Biomasse {poids sec) Azote

’ tonnes par hectare % kilogrammes par hectare %
Fruits et fleurs 0,6 0,5 14,7 2,4
Feuilles 4,7 3,8 148,1 . 24,0
Rameaux ‘ ) '
{diamétre > 1 cm) 2,9 2,4 24,9 4,0
Branches
(diamétre > 1 cm) 12,4 10,0 111,5 18,1
Branches mortes 5,2 4,2 32,6 53
Troncs 97,4 79,0 284,2 46,1
TOTAL 123,2 616,0

défrichement de la forét secondaire
dgée de 5 ans, était de 0,214 %
dans I’horizon 0-5 centimétres et de
0,134 % dans I'horizon 5-10 centi-
metres en 1982. Aprés quatre années
de mise en culture en mals
et en niébé (Vigna unguiculata),
en I'absence de haies vives de L. Jeuco-
cephala, la teneur en azote est tom-
bée a 0,038 % pour l'horizon
0-5 centimeétres (17 % de la teneur
initiale) et 0,042 % pour I'horizon
5-10 centimetres (31 % de la teneur
initiale) en 1986. En revanche,
I"installation des haies vives de
L. leucocephala, avec application
des branchages émondés sur le sol
cultivé, a eu pour conséquence une
diminution moindre de la teneur en
azote du sol : 0,103 % (48 % de
la teneur initiale en azote) dans
I’horizon 0-5 centimétres et 0,090 %
(67 % de la teneur initiale) dans
I"horizon 5-10 centimétres en 1986.
Les pertes d’azote sont probablement
dues en majeure partie aux expor-
tations des cultures successives de
majs et'de niébé ainsi qu’a des pertes
d’origine physique (érosion, lessivage,
volatilisation) ou microbiclogique
(dénitrification). Elles n‘ont été que
partiellement compensées par
I’association avec L. Jeucocephala.

Dans d’autres contextes, SANCHEZ
(1987) suppose que, lorsque les
arbres poussent spontanément, le
niveau relativement élevé de fertilité
observé a leur proximité ou sous
leurs houppiers est antérieur a leur
installation. GEIGER et al. (1992)
émettent la méme hypotheése pour le
couverl de Faidherbia albida, réputé
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en région sahélienne pour l'effet
favorable qu'il a sur les rendements
du mil, de I'arachide ou du sorgho.
, Seules des expérimentations précises
1 conduites dans différents milieux
| pourraient permettre de confirmer ou
d’infirmer ces observations.

! Exemples de transfert
: de l'azote des arbres
aux cultures associées

‘ L'azote fixé par des légumineuses
annuelles ne semble pas toujours
transféré a d’autres plantes. Ce pro-
cessus dépendrait donc de conditions
encore mal connues (FUJITA et al.,
1992 ; ANDERSON et SINCLAIR,
1993). En revanche, dans le cas des
arbres fixateurs, ce transfert existe,
bien qu’il ne porte pas sur la totalité
de I'azote fixé puisque I'arbre en

Culture de mais entre haies de Leucaena
leucocephala qui viennent d'étre émondées
& Machacos, Kenya.
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réabsorbe une partie et que des
pertes interviennent simultanément.
L’expérience de VAN KESSEL et al.
(1995) citée plus haut, montre sans
ambiguité qu’il y a transfert de
'azote fixé vers les plantes du
sous-bois.

Dans ce domaine, des données exis-
tent pour les systemes agroforestiers
suivants : cultures en couloirs, parcs
arborés, jachéres forestieres, amen-
dements avec des composts (VON
CARLOWITZ, 1989).

Cultures en couloirs

Dans le cas des systémes en couloirs
(alley cropping), les cultures sont ins-
tallées sur des bandes entre des haies
d’'arbres souvent fixateurs d’azote,
appartenant ndtamment aux genres

‘ Erythrina, Gliricidia, Inga, Leucaena,

Mimosa, Robinia et Sesbania. Les
arbres sont régulierement émondés et
les émondes (prunings) sont appli-
quées sur le sol cultivé et constituent
un engrais vert (green manure) ou un
mulch.

En Australie, sous un climat tropical
semi-aride continental, XU et al.
(1993) constatent que cette pratique
améliore significativement les rende-
ments du mais cultivé en couloirs
entre des haies de L. leucocephala
distantes de 4,5 metres. Au Nigeria,
sur la station de Vinternational
Institute of Tropical Agriculture (IITA)
3 lbadan, SANGINGA et al. (1988)
conduisent le méme systéme cultu-
ral. lls observent qu’une partie de
[’azote fixé par L. leucocephala est
transféré au mais par les émondes. 1l
s’en suit une augmentation de rende~
ment du mais équivalente a celle
induite par 80 kilogrammes par
hectare d’engrais azoté pour les
parcelles ol L. leucocephala a été
inoculé (souche de rhizobium
IRc 1045) ou équivalente a celle
procurée par 40 kilogrammes dans le
cas des haies sans inoculation.

Bien souvent, ’azote apporté par
les émondes est mal utilisé par la
culture, comme le montre 'expé-
rience de MULONGOY (1983)
conduite dans le sud du Nigeria pour
les émondes de L. leucocephala
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appliquées sur mais. Les émondes
apportent 300 kilogrammes d’azote
par hectare ; cela se traduit par une
augmentation de rendement du mais
équivalente a celle de V'application
d’une trentaine de kilogrammes par
hectare de sulfate d’ammonium.
Cette faible efficacité s’expliquerait
par le fait que les feuilles et les
rameaux lib&rent rapidement leur
azote (50 % au cours des quatre
premiéres semaines aprés leur appli-
cation sur le sol) qui est minéralisé et
perdu en grande partie par volati-
lisation ou lessivage (SANGINGA
et al., 1988). Une autre partie de
I’azote fixé est transférée aux cultures
par les litieres foliaires et racinaires
(y compris les nodules). Dans 'expé-
rience de MULONGOY (1983), la
quantité d'azote transféré par cette
voie serait sensiblement la méme que
la quantité apportée par les émondes.

Parcs & Faidherbia albida

ou Prosopis cineraria

Les parcs & F. albida (Sahel) ou
P. cineraria (Inde) sont considérés
comme d’excellents systémes agro-
forestiers. On a depuis longtemps




remarqué que les rendements des
cultures installées sous ces arbres
étaient significativement plus élevés
que hors de leur couvert (MUTHANA,
1985 ; CTFT, 1988 ; ARYA et al.,
1991 ; VAN DEN BELT, 1992). Mais
en zone sahélienne (climat semi-
aride, moins de 600 millimeétres de
pluie par an), la fixation potentielle
de F. albida est faible et inférieure a
celle de certains Acacia (A. seyal,
GUEYE, comm. pers.). La fixation
réelle, déterminée par la méthode de
I’'abondance naturelle, est également
faible (SCHULZE et al., 1991). Cela
n’est pas surprenant parce que la
nodulation est pratiquement inexis-
tante dans ces conditions. Sous
F. albida, I'amélioration de fertilité
observée n’est pas due a la fixation
symbiotique mais plutdt a d’autres
facteurs, comme la matiére orga-
nique laissée par les animaux par-
qués a I'ombre des houppiers. En
revanche, en Casamance (sud du
Sénégal), sous un climat plus humide
(1 000-1 500 millimetres de pluie par
an), la nodulation est abondante
(DUPUY et DREYFUS, 1992) ; la
contribution de la fixation d’azote a
I’amélioration de la fertilité du sol

Au sein des nodules actinorhiziens, les frankias
rment des structures spéciales cppe!ées vésicules,
qui sont le siégge de la fixation d'azote.

Ces vésicules sont sphériques dans des nedules
J/Hippoplm'e rhamnoides obtenus par inoculation
avec la souche D11,
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pourrait ne pas étre négligeable, mais
jusqu’a présent, il n’existe aucune
mesure sur le flux correspondant.

Quant a P. cineraria, les données
sur la fixation réelle sont encore
insuffisantes pour apprécier la
participation de cet arbre & l'approvi-
sionnement du sol en azote.

les jachéres forestieres
améliorées

La jachére forestiere améliorée est
une plantation d’arbres fixateurs
d’azote insérée dans le cycle
cultural. C’est I'un des systemes agro-
forestiers les plus réalistes a condition
que la phase de culture ne soit pas
trop longue et ne conduise pas a des
modifications irréversibles du milieu.

ANDERSON et SINCLAIR (1993)
décrivent un systeme expérimenté en
zone sahélienne. Acacia senegal est
cultivé pendant une dizaine
d’années. La végétation est ensuite
briilée pour laisser la place a une ou
deux années de sorgho. Les jeunes
semis d'A. senegal se réinstallent
spontanément sur le sol laissé en
jachere. Puis le cycle recommence.

A la Réunion, les cultures de géra-
nium ont été traditionnellement ins-
tallées aprés défrichement de la forét.
Aprés 5 a 7 années de culture, les
terres sont abandonnées et recolo-
nisées par Acacia mearnsii. Cette
espéce, a fort potentiel fixateur,
régénere le sol et constitue ainsi une
bonne jachere améliorée (BENOIT,
1991 ; GIRARD et SIGALA, 1991).

Une expérimentation a été récem-
ment mise en place par le Centre de
coopération internationale en
recherche agronomique pour le
développement (CIRAD, France) en
Cote d’Ivoire. Elle permet de compa-
rer I'effet de quatre jacheres de légu-
mineuses arborées (Acacia mangium,
A. auriculiformis, Albizia lebbeck,
L. leucocephala) et d’une jachere
naturelle herbacée (Chromolaena
odorata, synonyme : Fupatorium
odoratum), sur la teneur en azote
total du sol et sur le rendement en
mais. La jachére forestiere ne modifie
pas de facon spectaculaire cette

Prosopis juliflora {algaroba) est une
espéce phréatophyte multicaule originaire
du Pérou. Elle est plantée sur de grandes
surfaces depuis 1944 dans le nord-est

du Brésil et peut produire jusqu'a

400 kilogrammes de gousses par an.

Ces gousses constituent un aliment

de premier choix pour le bétail.
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teneur ni le rendement (tableau 4). En
revanche, la jacheére 3 A. lebbeck a
un effet significatif favorable
sur "efficience de I'engrais lorsque
le mulch issu du feuillage des
arbres n’est pas bralé. Le bralis est
déconseillé, car s'il se traduit par un
accroissement de rendement et une
moindre pénibilité du travail en
premiére année, il provoque une
diminution du stock d’azote du
sol par volatilisation (OLIVER et
GANRY, 1994).
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Tableau 4. Effet de jachéres forestieres de 4 ans & Acacia.mangium, A. auriculiformis, les com pOS’fS
Albizia lebbeck, Leucaena leucocephala et d’une jachére naturelle & Chromolaena sp.
du méme 4ge, sur la teneur du sol en azote total (horizon 0-15 centimétres) et sur

. I’absorption d’azote par le mais (OLIVER, non publig).

Certains résidus d’arbres (émondes)
se décomposent trop rapidement ;
cette décomposition n’est pas syn-

Espece Teneur du sol Azote absorbé par le mais chronisée avec les besoins de la plan-

en azote total (%) (grammes par métre carré) te cultivée. Leur compostage pourrait
Jachéres forestieres améliorer la qualité de la matiére
A. mangium 0,185 b 14,85 a* organique incorporée au sol. Une
A. auriculiformis 0,159 b 7,55 b tentative a été effectuée dans ce sens
A. lebbeck 0,248 a 13,58 ab pour valoriser les bas-fonds inondés
L. leucocephala 0,213 ab 11,20 ab et non cultivés au Sahel (GANRY et
Jachere naturelle GUEYE, 1992). Les bas-fonds ont été
Chromolaena sp. 0,205 ab 9,99 ab plantés en Sesbania rostrata qui a été
* Dans chaque colonne, les chiffres suivis par la méme lettre ne different pas ensuite composté pour étre apporté a
significativement suivant le test de Newman-Keuls (P = 0,05). des cultures. On a suggéré que ces

composts pourraient &tre enrichis-
en résidus & décomposition lente,

Tableau 5. Stratégies d’amélioration de la fixation de I'azote. provenant d’especes telles que les

Amélioration de la plante héte casuarinacées afin d'allonger la

phase de minéralisation et de

répondre plus efficacement aux

besoins de la plante cultivée.

Critéres Potentiel fixateur d’azote élevé
: Croissance rapide
Enracinement profond
Compétition réduite & I"égard des autres végétaux

Tolérance aux contraintes du milieu, notamment / e .
salinité et sécheresse L Clmellor'aflon C/e la
Nodulation aérienne (dans certains cas particuliers) R . . R
, Méthodes Amélioration génétique par les voies classiques ICIXlelon blOloglque
i {(notamment hybridation) d I/
Tri de provenances ou d'individus d’élite, suivi ’ e CIZOfe

de leur multiplication végétative, puis identification

des combinaisons héte/rhizobium ou frankia Les essais au champ conduits dans de
les plus performantes nombreux pays tropicaux montrent

Transformation (transfert de génes) que, sauf exception, la fixation réelle
est insuffisante pour assurer le main-
tien des réserves azotées du sol
Criteres Effe'cti\(;ité (aptit}u@e a f’ilxer,l'azote) élevée chaque fois qu’il y a une récolte
Aptitude compétitive élevée exportée, forestiere ou agricole. Il est
Tolérance aux contraintes du milieu - T 2 .

; QR o possible d’améliorer la fixation biolo-

Aptitude & modifier favorablement la physiologie . sce 3 diffé ..
de Ia plante hate gique grace a différentes stratégies
(tableau 5) (DREYFUS et al., 1988 ;

. Méthodes Tri de souches sauvages i
i : Construction de nouvelles souches par génie génétique DANSO et al., 1992 ; HARDARSON,

Amélioration des souches compatibles de rhizobiums ou de frankias

‘ : A : 1993).
! Inoculation Culture de rhizobiums ou de frankias 3)
é Préparation et conditionnement des inoculums
’ L1 .
.l Elimination de contraintes environnementales l’amélioration
- Sécheresse Récolte des eaux pluviales de IIG rbre héfe
Irrigation .
= L L L'améli ion nte, ho e
Déficiences Fertilisation et mycorhization eh(?r?t O. de‘la pl? te, hote d
nutritionnelles la bactérie fixatrice d’azote, peut
. orter sur plusieurs points :
Facteurs Pesticides et lutte biologique b Ia cié de fi tp de Vazote en
biologiques Stérilisation, y compris solarisation® —racapa Ixation azo

présence d’un certain seuil d’azote
— - . — . - disponible dans le sol ;

; * La solarisation est I'opération qui consiste a appliquer, pendant un ou deux mois, — I'architecture du systéme racinaire
un film plastique noir a la surface d’une parcelle dont le sol a été préalablement

défavorables

? . .
humidifié (STAPLETON et DEVAY, 1986). Si I'ensoleillement du site considéré est delarbre; .. .
suffisant, la température du sol s'éléve assez pour détruire une partie de la microflore ™ I’es conditions de I"inoculation
et de la microfaune pathogenes (par exemple les nématodes). Des microorganismes préalable.
utiles sont également tués, comme certains champignons mycorhiziens ; il faut alors On a déj3 souligné que la teneur en
les réinlroduire par inoculation. azote disponible du sol (azote
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minéral et azote minéralisable)
inhibe la fixation a partir d’un certain
seuil (SANGINGA et al., 1987). On
sait que I'aptitude a fixer ['azote en
présence d'azote combiné est fonc-
tion des différences génétiques
(HERRIDGE et BETTS, 1988). Bien
que les connaissances actuelles
soient restreintes dans le cas des
arbres, il apparait que quelques
espéces continuent a fixer I’azote
dans ces conditions, comme
{’aulne (DOMENACH et al., 1989 ;
WHEELER, 1991). Les investigations
portant sur cette particularité méri-
teraient d’étre largement dévelop-
pées afin d’identifier les espéces,
les provenances ou les clones
fes plus « tolérants » a l'azote
disponible. ‘

L'architecture du systéme racinaire
de "arbre est une caractéristique

essentielle en agroforesterie, en-

regard de la compétition entre les
plantes cultivées associées et les
arbres. Avec son systéme racinaire
pivotant, F. albida ne montre aucune
compétitivité a I'égard des cultures
adjacentes d’arachide, de mil ou de
niébé, alors que des arbres dont le
systéme racinaire est tracant, comme
A. nilotica et A. tortilis (synonyme :

A. raddiana), les concurrencent

fortement (figure 3). lls peuvent
ainsi induire une perte de 50 % de
rendement jusqu’a une distance de
2,50 metres de la ligne d’arbres.
Dans le cas de P. juliflora, la
compétition est minime et ne
provoque pas de baisse significative
de production des cultures associées
(CAZET, 1989).

Un autre probléme a été soulevé par
les chercheurs : est-il judicieux de
sélectionner la plante héte de la bac-
térie fixatrice pour une plus grande
promiscuité, c’est-a-dire pour qu’elle
puisse noduler avec un grand
nombre de souches de bactéries
existant déja dans le milieu, ce qui
éviterait I"inoculation (HENZELL,
1988) ? La promiscuité présente
l'inconvénient grave d’exposer la
plante & Iinfection par des souches 2
faible effectivité. La tendance actuelle
est, au contraire, de sélectionner la
plante hote pour une plus grande
spécificité par rapport a la souche.
Une méthode simple vient d’étre pro-
posée pour trier des génotypes ayant
une préférence marquée pour une
souche effective (HARDARSON,
1993).

D’une maniére générale, I'amélio-
ration de I’arbre peut étre obtenue en
suivant les approches de sélection

[’amélioration des propriétés
symbiotiques de "arbre fixateur d’azote

La fixation de l'azote peut étre améliorée
en sélectionnant les plantes hétes en
fonction de leur potentiel fixateur (nodu-
lation et quantité d’azote fixé) et de leur
tolérance aux contraintes de I’environne-
ment (en particulier la salinité et l'excés
d’azote minéral).

Pour cela, les techniques classiques
fondées sur I'hybridation sexuée n’ont
pas encore été employées. En revanche,
le tri des provenances et des clones a
déja été utilisé, le principe étant identique
a celui qui préside a la sélection
des souches. Une fois les clones d’élite
identifiés, il faut procéder a leur multipli-
cation végétative. Les progrés dans les
méthodes de micropropagation
permettent d’envisager a2 moyen terme
la mise en place de plantations
multiclonales hautement performantes.

Depuis quelques années, la transfor-
mation génétique est tentée pour
quelques especes d’arbres fixateurs
(Robinia pseudoacacia, Allocasuarina
verticillata). En 1991, l’équipe
de DUHOUX et al. (1992) a réalisé la
transformation d’A. verticillata en
utilisant une souche d’Agrobacterium
rhizogenes comme vecteur de génes.
Mais le phénotype obtenu était anormal
(absence de dominance apicale et
abondance du systéme racinaire). C'est
seulement tout récemmment que des
chercheurs ant obtenu un phénotype
normal grace & Agrobacter tumefaciens
(AISSATOU et FRANCHE, comm. pers.).
Des recherches approfondies sont
encore nécessaires pour maftriser
parfaitement ces techniques.

Faidherbia albida

Poids des racines : 0,31 kg

Poids de la tige : 0,20 kg

Diamétre de la tige au collet : 1,7 cm
Hauteur de la tige : 0,70 m
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Acacia nilofica ssp. adstingens

Poids des racines : 0,98 kg

Poids de la tige : 1,50 kg

Diamétre de la tige au collet : 3,8 cm
Hauteur de la tige : 1,50 m

Figure 3. Systémes racinaires d’Acacia
nilotica et de Faidherbia albida agés de
32 mois, plantés dans un sol ferrugineux
tropical trés sableux, & la station de
Thinaba au Sénégal (CAZET, 1989).

Bouturage de Casuarina equisefifolia en vue
de I'obtention de clones résistants &

Pseudomonas solanacearum.
Cliché D. Gauthier
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La fixation biologique de |"azote

Culture de Frankia incluse dans des billes dalginate.
Diamétre des billes : 3-5 milliméires. La coloration
rouge, qui résulte de la réduction du colorant (INT)
ajouté aux billes en INT-Formazan, indique

que les cellules de frankia sont bien vivantes

aprés leur inclusion dans I'clginate.
Cliché H. G. Diem

Inoculum de champignon endomycorhizien

(Glomus mosseae) inclus dans V'alginate. Comme

on ne sait pas cultiver ce champignon in vitro
{conirairement aux rhizobiums et aux frankias), on le
multiplie sur des racines vivantes découpées en petits
fragments, que I'on apergoit & intérieur des billes.
Cliché H. G. Diem

Rhizobium en culture in vitro.
Cliché E. L. Schmidt

Champignon endomycorhizier
vésiculo-arbusculaire (Glomus mosseae)

vésicules dans le cortex d'une racine.

Cliché H. G. Dien
Micro-colonies {diamétre

de 50 & 200 um) de la

souche de frankia Br
cultivée in vitro (culture
agée de 4 jours).
Cliché ). Schwencke

Calliandra calothyrsus

est une espéce fourragére
qui fixe activement
I'azote & condition

Fleurs de Leucaena leucocephala.

d'étre inoculée.
Cliché Y. R. Dommergues

Chehé Y. R Dommergues




traditionnelle, en pratiquant le tri 3 .

de génotypes ou en envisageant L anCUIHthn

dans I'avenir des transformations o

génétiques (DUHOUX et al., 1992 ;  Préparation de I'inoculum

SOUGOUFARA et al., 1992). It faut d’abord préparer une culture de la bactérie fixatrice d’azote. La culture in vitro

des rhizobiums est au point depuis trés longtemps. Pour les frankias, l'isolement et la
culture présentaient des difficultés dont la plupart sont résolues depuis peu. La
L’amélioraﬁon de 'G bacférie bactérie est adsorbée sur un support, en général de {a tousbe stérile. Un nouveau mode
de conditionnement consiste en l'inclusion des cellules bactériennes dans des billes

et de I'inoculo’rion d’alginate (DIEM et al., 1988). Les résultats ont été satisfaisants pour Vinoculation de
e . . Casvarina glauca en Egypte (GIRGIS et al., 1991) et d'Acacia mangium en Afrique de
L'amélioration de la bactérie symbio- I'Ouest (LESUEUR et al., 1994). Ce type de conditionnement a également été utilisé avec

tique est obtenue par tri de souches  succés pour la préparation de I'inoculum de champignons endomycorhiziens.
sauvages que l'on teste /n vitro ou en ) . .

serre (figure 4) et au champ de facon ~ Conservation et contrble de la qualité

a obtenir les meilleures combi- Le contrdle de la qualité des inoculums est indispensable. Il porte sur le nombre de bac-
naisons entre le génotype de I'arbre téries vivantes (supérieur & un certain seuil) et sur les contaminations éventuelles.

et la souche de rhizobium ou de
frankia (SOUGOUFARA etal., 1992).
Ces souches sélectionnées sont utili-  Dans le cas des arbres, I"inoculum est mélangé aux graines au moment du semis en
pépiniere ; il peut aussi &tre mis dans des trous autour des grains quelques semaines 2
guelques mois aprés le semis.

Application de l'inoculum

sées pour l'inoculation des arbres en
pépiniere (BRUNCK et al., 1990). La

technique d'inoculation revét une  Quand est-il nécessaire d'inoculer 2
grande importance (SOUGOUFARA

etal, 1989 ; DIEM et al,, 1988). L’inoculation des especes tropicales est indispensable toutes les fois que les popu-

lations natives du symbiote compatible (c’est-a-dire capable de s'associer avec un arbre

donné) sont inexistantes ou insuffisamment nombreuses (approximativement moins de

50 rhizobiums par gramme de sol}. La nécessité d'inocuter dépend dans une large

mesure de la spécificité des arbres a 'égard de leurs symbiotes. De ce point de vue, les

— 14 arbres fixateurs d'azote, comme les autres plantes fixatrices, peuvent étre
= 51,62 classés en deux groupes.

Acacia mangium

Azole fixé
I
o

{milligrammes par plante)
~3
i

< 085 Le premier groupe comprend les plantes hétes trés spécifiques. Elles nodulent et fixent

'azote de "air avec un nombre limité de souches. C’est le cas de Leucaena

f e leucocephala, Acacia mangium, Gliricidia sepium, Calliandra calothyrsus,

. Allocasuarina spp., Casuarina spp. L'inaoculation est presque toujours nécessaire. En

I’absence d’inoculation, la croissance de la plantation est défectueuse, sauf dans les
sols exceptionnellement riches en azote.

‘ 1‘} Lo L Le second groupe comporte les plantes hétes peu (ou non) spécifiques. Elles nodulent

23 13 TAl72 AG3 FBG3 BoydRORSS00CEZs6  par le biais d'un large éventail de souches génétiquement différentes. On peut citer

Souches Acacia crassicarpa, A. auriculiformis, Albizia lebbeck, Tephrosia candida,

Acacio auriculiformis Paraserianthes falcataria, Gymnostoma spp. L'inoculation est en général inutile, car il

. 1,40 existe assez de souches compatibles dans le sol, sauf dans le cas des sols trés dégradés.

— " Toutefois, I'inoculation pourra se révéler utile lorsque Von disposera de souches
compétitives, meilleures fixatrices que les souches natives.

e,
©
1

1

Azole fixé

{milligrammes par plante)

Fermenteur constitué par une bonbonne de 20 litres
pour la culture de Frankia. Ce fype de fermenteur
trés simple permet de préparer suffisamment de

! culfure pour ensemencer environ 500 semis en

: pépinigre, ce qui correspond aprés la transplantation
% 40,25 heciare si la densité de plantation est de

2 000 plants par hecare.

Clichés M. Girgis

o T T T T T ]
ORS8O0 TAL72 13c  PBG3 AG3 CB756 BoyelR 23c

Souches

Figure 4. Tri en serre, sur le critére de
I'effectivité de souches de rhizobium
{Bradyrhizobium sp.) associées &
Acacia mangium et A. auriculiformis.
Les valeurs qui ne différent pas
significativement (test de Newman-Keuls,
P = 0,05) sont regroupées sous la méme
barre horizontale. Pour chaque groupe
de valeurs, on a fait figurer la moyenne
& droite de la barre correspondante

{GALANA et ol., 1990).

Inoculum de Frankia séché & air et conservé
dans des sachets en plastique. Cet inoculum peut
se conserver plusieurs années. Pour ['vliliser, on
le remet en suspension

dans une solution de phosphale.




A I'heure actuelle, les méthodes de
biologie moléculaire ont permis
d’établir une carte génétique des rhi-
zobiums, d’identifier les souches par
des marqueurs génétiques, d’es-
quisser une taxonomie moderne des
symbiotes et d’obtenir de nouvelles
souches par manipulation génétique.
A l'exception de souches marquées
utilisées pour I'étude de leur survie et
de la compétition dans les sols, la
plupart des souches transformées
n’ont pas été testées au champ, en
raison de la réglementation qui limite
strictement leur diffusion dans
"environnement. !l est vrai aussi
gu’aucune de ces souches n'est pour
I"instant meilleure que celles obte-
nues par tri de souches sauvages. Il
est toutefois probable que les progrés
en génie génétique permettront
d’associer des « supersouches » a des
hotes dont les qualités symbiotiques
et dont la tolérance aux contraintes
du milieu auront été aussi significati-
vement améliorées.

Les méthodes
agronomiques

. L’agronome peut améliorer la fixa-

tion de I'azote en réduisant I’effet des
facteurs limitants, notamment par la
maitrise de I'eau et de la fertilisation.
Il peut favoriser les transferts d’azote
ou réduire la compétition entre les
différentes composantes des systemes
agroforestiers.

La maitrise de I'eau
et de la fertilisation

La sécheresse est un facteur limitant
majeur. Outre les méthodes de
conservation, de stockage ou de
récupération des eaux, il faudrait
choisir des espéces phréatophytes
(Prosopis alba, P. juliflora, P. cine-
raria, P. tamarugo) ou des espéces
capables d'absorber I'eau des préci-
pitations occultes (C. equisetifolia,
P. cineraria, A. tortilis) (GATES et
BROWN, 1988).

Dans de nombreuses situations, en
particulier pour les cultures en cou-
loirs sur sol peu fertile, il est indis-
pensahle d’apporter un complément

minéral en phosphore et en calcium
afin d’assurer l'installation des arbres
et de permettre le fonctionnement
correct des nodules, puis, ultérieu-
rement, le recyclage des éléments
minéraux. En effet, plus les arbres
poussent rapidement, plus vite leurs
racines remontent les éléments
minéraux des horizons profonds
(SANCHEZ, 1987). YADAV et
KHANNA (1992) ont testé I'élagage
des racines pour réduire la compéti-
tion pour 'eau et les éléments nutri-
tifs entre les arbres et les cultures.
Cette pratique consiste a creuser le
sol au pied de l'arbre et & couper fes
racines latérales superficielles jus-
qu’a 60 centimetres de profondeur.
Dans le cas de P. cineraria, elle a éli-
miné la compétition avec la culture
adjacente (moutarde) et n’a pas
réduit la croissance de V'arbre. On
ignore cependant dans quelle mesure
cette pratique modifie la fixation de
I"azote par 'arbre.

La maftrise des transferts
d'azote [restitutions)

Pour assurer une synchronisation
aussi bonne que possible entre le pic
de minéralisation des émondes et les
besoins des plantes cultivées, il fau-
drait programmer les dates d’émon-
dage (SANGINGA et al., 1988). Mais
cette prévision est délicate car on ne
connait pas la cinétique de la minéra-
lisation des feuilles et des rameaux
des especes ligneuses. Elle dépend en
particulier de l'activité de la macro-
faune et de la microfaune du sol
(LAVELLE et al., 1990 ; ANDERSON
et SINCLAIR, 1993).

La restitution des éléments exportés
reste de toute fagon une régle essen-
tielle de bonne gestion de la fertilité
des sols cultivés (GANRY, 1990).

le contrdle des parasites
et des maladies

La fixation est fortement réduite par
les maladies et les attaques de para-

sites (nématodes pathogénes). Ces

dernieres sont graves pour la plupart
des Sesbania ainsi que pour A. holose-
ricea, A. saligna, P. juliflora. La proli-
fération des nématodes dans les
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systémes racinaires des arbres
présente en outre le danger de conta-
miner les cultures adjacentes. Les
nématodes peuvent étre éradiqués
par des pesticides chimiques. Pour
I"agriculteur d’Afrique de I'Quest, ces
produits sont chers, pas toujours
disponibles et dangereux & mani-
puler. Il serait préférable de prévenir
les infestations de nématodes en
plantant des espéces résistantes.
Certains arbres résistent a
Meloidogyne incognita : A. senegal,
L. leucocephala, Sesbania tetraptera
et certaines variétés de Sesbania
macrocarpa (PROT, 1986 ; D’HONDT-
DEFRANCQ, 1993). Il serait en outre
souhaitable de disposer de méthodes
de lutte biologique efficaces.
Certaines espéces ligneuses fixatrices
(L. leucocephala) ou non fixatrices
(Tamarindus indica) donnent
des litieres dont les produits de
décomposition sont nématicides
(D'HONDT-DEFRANCQ, 1993). Des
espéces herbacées de jachere
naturelle (C. odorata) auraient des
propriétés nématicides (SCHROTH,
comm. pers.).

Conclusion

Pour assurer la pérennité des ren-
dements agricoles, il est nécessaire
de mettre en ceuvre des méthodes
tendant a équilibrer le bilan des
éléments nutritifs. En ce qui concerne
l'azote, cet équilibre peut étre atteint
par deux voies : la fertilisation ; la
fixation par les plantes cultivées et
par les arbres associés.

Dans les conditions actuelles de ges-
tion des systémes agroforestiers, la
contribution des arbres a I’équilibre
azoté des sols est insuffisante. A long
terme, "amélioration de la fixation
symbiotique s’appuiera sur le déve-
loppement de la transformation géné-
tique des plantes hotes. Les objectifs
sont divers, mais on pense notam-
ment a |'obtention de lignées résis-
tantes aux nématodes, capables de
fixer I’azote méme dans des sols
infestés.

Dans I'immédiat, nous disposons
déja de techniques performantes



pour stimuler la fixation, en parti-
culier I'inoculation en pépiniére et la
multiplication végétative de clones 2
potentiel de fixation élevé. Mais
I'application de ces techniques expé-
rimentales est encore loin d’étre réa-
lisée. L’inoculation des jeunes arbres
en pépiniére est d’un codt trés réduit,
en comparaison de l'inoculation de
plantes annuelles au champ : il s'agit
de traiter 1 000 a 2 000 jeunes plants
par hectare alors que ce sont 200 000
a 400 000 plantes qu'’il faut traiter en
culture annuelle. Ce raisonnement
s'applique également & la multi-
plication végétative des clones
d’arbres sélectionnés.

I existe peu d’études économiques
sur les systémes agroforestiers.
Toutefois, PALADA et al. (1993)
ont montré qu'une culture marai-
chére en couloirs entre des haies de
L. leucocephala était rentable avec
une fertilisation complémentaire
minime (30 N-13 P-24 K par hectare).
On peut méme penser que la renta-
bilité de ce systéme serait plus élevée
si L. leucocephala était inoculé avec
des souches de rhizobium perfor-
mantes (SANGINGA et al., 1988).
Enfin, pour accroitre Vintérét des
arbres fixateurs, il faut préférer des
especes produisant, en plus du bois,
du fourrage a haute valeur protéique
pour le bétail ou des fruits et des
graines comestibles, comme c’est le
cas de certains Acacia australiens
(THOMSON, 1992).
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F. GANRY, Y.R. DOMMERGUES — Arbres fixateurs
d’uzote : champ ouvert pour la recherche.

La fixation symbiofique de 'azote de I'air par les arbres
infroduits dans les agrosystémes est un des moyens de
stabilisution d'une agriculture durable, en particulier sous
les tropigues. A ce jour, de nomhreuses observations ont
¢1é faites sur la physiologie de ces espéces 4 travers le
monde, mais peu de programmes de recherche exisient.
Les résultats sont trés divergents quant & |'enrichissement
du sol grdce d V'azote fixé et quant au transfert de cet
nzofe vers les cultures annvelles associges. Uintensité de la
fixation est souvent réduite, voire inhibée par les
confraintes du milieu : sécheresse, salinité, carences, excés
d'azote minéral, maladies ef parasites. Dans les conditions
actuelles de gestion des systémes agroforestiers, la
contribution des arbres & I'équilibre azoté des sols est faible.
Mais les progrés en biotechnologie végétale et en génie
génétique devroient  long terme permettre d'améfiorer
les bactéries symbiotiques et les arbres hétes. Des
pratiques egronomiques adaptées peuvent en outre ren-
forcer 'activité des symbioses fixatrices d'azote. L plan-
totion d'arbres fixateurs d'azole esi possible selon
différentes modalités, en ussociation o non avec des
cwltures annuelles : haies, jochéres arborées, assolements
de longue durée. Les stratégies d'intervention en milisu
rural doivent impérativement prendre en compte les
condifions socio-économiques, en donnant | préférence
aux espéces qui valorisent correctement le travail humain
t'est-d-dire qui produisent, en plus du bois, du
fourrage d haute valeur protéique pour le hétail ou des
fruits et des graines comestibles. Les espéces citées comme
intéressantes pour leur capacité de fixation azotée sont les
suivantes : espéces & potentiel de fixation élevé {Levcaena
leucocephala, Calliandra spp., Casvaring equisetifiolia,
C glavca, C cunninghamiana, Acacia mearnsii,
A. mongium, A. auriculiformis, A. seyal, A. crassicarpa,
Gliricidia sepium, Seshania spp.) ; espéces d potentiel de
fixation moyen (Prosopis juliflora, Acacia saligna) ;
espéces & potentiel de fixation faible mais ayant des
avaniages imporianis en matiére de culture assaciée,
d'élevage ou de lutte contre I'érosion (Acacio raddiana,
A. senegal, A. cyclops, Faidherbia albida).

Mots-clés - agroforesterie, fixation symbiotique de Fazote,
Rhizobium, Frankia, inoculation, fertilité du sol, zone
fropicale.

4

F. GANRY, Y.R. DOMMERGUES — Nitrogen-fixing
trees: o new research area.

Sustainable ogriculture, especially in the fropics, could be
stably developed through the introduction of trees thai
symbiotically fix atmospheric itrogen, Many studies have
been carried out worldwide on the physiology of these
tree species but very few research progrommes
specifically focus on this topic. Quite varied results have
been obicined on fixed-nitrogen enrichment of the soil
and use of this nitrogen fo fertilize annual intercraps.
Nitrogen fixing intensity is often low, or inhibited by
environmental constraints: drought, solinity, shortuges,
excess mineral nitrogen, diseases and parasites. Very few
nitrogen-fixing trees are now used in agroforesiry
management programmes 1o enhance the soil nitrogen
balance. Nevertheless, symbiotic bacteria/host trees could
eventually be improved through plant biotechnology and
genefic engineering research. Symbiotic nifrogen fixation
could also be optimized by modifying agricultural
practices. Nitrogen-fixing trees can be infercropped or not
wiih other annual crops in various conditions, e.g. hedges,
bush fallows and long-term rotations. Secioeconomic
sifuations have io be 1aken info account for management
programmes in rural environments, promoting species
that produce wood and high-protein livesiock fodder or
edible fruit or seeds. The following species are of inferest
for their nitrogen-fixing poiential: high nitrogen-fixing
species, e.g. Leucaena levcocephala, Calliandra spp.,
Casuaring equisefifiolia, C. glovca, €. cunninghamiang,
Acacia mearnsii, A mangivm, A. avriculiformis, A. seyal
A. trossicarpa, Gliricidia sepiom, Seshania spp.; averoge
nitrogen-fixing species, e.g. Prosopis juliflora, Acacio
saligna; low nitrogen-fixing species that are otherwise of
considerable inferest for intercropping, livestack farming
or erosien control (Acacio raddiana, A. senegal,
A. cyclops, Faidherbia albida).

Keywords: agroforestry, symbiofic niirogen fixation,
Rhizobivm, Frankia, inoculation, soil fertility, tropical
z0ne.

F. GANRY, Y.R. DOMMERGUES — Arholes fijadores de
nitrégeno: campo ubierto para la investigacion.

La utilizacién de la fijacion simbictica del nitrégena del
aire por los drholes introducidos en los agrosistemas es
una de las vias de estabilizacion de una agricultura
duradera, en especial en los tropicos. Hosta lu fecha, se
han realizado numerosas observaciones acerca de la
fisiologia de estas especies a través del mundo, pero
existen pocos programas de investigacion. Los resultados
son muy divergentes en o relativo al enriguecimiento del
suelo gracios ol nitrogeno fijado y a la transferencia de
este nitrogeno a los cultivos anvales asociados. La
infensidad de lu fijucion es o menudo reducida, e incluso
inhibida por las exigencias del medio: sequia, salinidud,
carencias, exceso de nifrogeno mineral, enfermedades y
pardsitos. En las actuales condiciones de gestion de los
sistemas agroforestales, la contribucion de los drboles ol
equilibrio nitrogenado de los suelos es reducida, pero los
progresos en histecnologia vegetal e ingenierin genética
permitirdn probablemente a largo plazo mejoror lus
bacierias simbisticas y los drboles huésped. Ademds,
algunas prédiicas agronémicas adaptadas pueden
reforzar la actividad de las simbiosis fijadorus del
nitrogeno. La plantacién de drholes fijadores de nitrégeno
es posible segin diferentes modulidades, en usodiacin o -
no con cultivos anuales: sefos, barbechos arbolados,
rotaciones de larg duracion. Los estrategios de
infervencion en medio rural deben tomar en cuenta
imperativamente las condiciones socio-econdmicas, dando
fa preferencia o lus especies que valoricen correciomente
el frabajo humano y que produzcan, ademds del hosque,
forraje de alio valor profeico pora el ganado o frufas y
granos comestibles. Las especies citadas como
interesantes por su capacidad de fijacion sen los
siguientes: especies de pofencial de fijacion elevada
{Leucaena leucocephala, Caliandra spp., Cosvorina
equisetifolia, C. Glouca, C. Conninghamiona, Acacia
meaornsii, A. mangivm, A. auriculiformis, A, seyal,
A. wassicarpa, Gliricidia sepium, Seshonia spp.), especies
de potencial de fijacion medio (Prosopis juliflora, Acacia
saligna), especies de pofencial de fijacin hajo, pero con
grandes veniajas en materia de cultivo asociads, de aria o
de lucha contra lu erosién (Acacia radding, A. senegal,
A. cyclops, Faidherbio albida).

Palabras clave: agrosilvicultura, fijacidn simbiotica del
nitrbgeno, Rhizobium, Frankia, inoculacion, fertilidod del
suelo, zona tropical.
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