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Préface

En 1927, dans un article intitulé « Les foréts du Sahara», Lavauden écrivait,
parlant des boisements du Sud tunisien : « C'est que dans toute la zone dont
nous venons de parler, la désertification, si j'ose dire, est purement artificielle.
Elle est uniquement le fait de 'homme. Elle est d'ailleurs relativement récente,
et pourrait encore étre combattue et enrayée. |l est tout a fait certain par
exemple, que la célébre forét de Gommiers du Bled Talha, ne doit d'exister
encore qu'a la dureté exceptionnelle du bois de Gommier qui décourage les
délinquants les plus robustes. »

La désertification et les modifications des modes d'utilisation des terres en
zones séches constituent le principal facteur de perte de la biodiversité, au
travers de la surexploitation des populations et de la destruction des habitats.
La durée pendant laquelle des conditions croissantes d'aridité se sont mises en
place dans ces zones, alliée a une pression anthropique ancienne, a entrainé des
processus d'adaptation et d'évolution se traduisant par I'existence de patrimoines
génétiques originaux et par la présence d'une mosaique de foyers d'adaptation
et d'évolution. Cette diversité contribue 4 la résilience des systémes écologiques
en renforgant leurs capacités de récupération aprés perturbation. Les propriétés
éco-physiologiques et génétiques d'adaptation a la sécheresse, que I'on rencontre
chez de nombreuses espéces des zones arides, ainsi que la diversité des écosys-
témes qui les abritent font de ces zones des centres de ressources précieuses
pour des utilisations futures. D'une maniére générale, les terres arides n'ont pas
bénéficié, jusqu’a ce jour, de toute l'attention nécessaire en ce qui concerne leur
biodiversité, sa sauvegarde et son utilisation. Pour certains groupes biologiques
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tels que les micro-organismes symbiotiques, les résultats présentés ici sont
novateurs et témoignent de l'importance de cette diversité.

La lutte contre la désertification constitue un enjeu majeur, la dégradation
qu’elle entraine étant a l'origine de laltération de la productivité des terres,
base du développement des populations rurales particuliérement dépendantes
des ressources renouvelables. Les solutions élaborées pour la lutte contre la
désertification reposent sur le contrdle des causes de la dégradation des terres
et sur 'amélioration de la gestion des ressources naturelles, grace notamment a
une meilleure connaissance de ces ressources et des processus écologiques qui
les régissent. La réhabilitation revét pour le développement des zones affectées
une importance croissante. Face aux échecs de nombreux programmes de
reboisement menés a partir d'espéces exotiques, une des solutions semble étre
la reconstitution de systémes écologiques simplifiés par le recours a des
especes autochtones. Dans ce cadre, le réle des légumineuses arbustives
locales, améliorantes pour les sols, adaptées aux conditions écologiques locales,
est déterminant pour la constitution de systémes écologiques pluristrates
stables et productifs. Leur emploi se heurte malheureusement trop souvent a
des connaissances insuffisantes, ou fragmentaires, concernant leur diversité,
leur écologie et les techniques de leur multiplication.

Le présent ouvrage porte sur une espéce modéle importante, Acacia tortilis
(Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan, de trés large distribution et mar-
quant de nombreux écosystémes arides africains et moyen-orientaux, mais dont
les populations sont localement menacées en raison de leur surexploitation. l|
constitue, au-dela d’'une monographie au sens traditionnel et un peu académique
du terme, une synthése pluridisciplinaire, qui multiplie les angles d'approche
pour une meilleure articulation des connaissances. La qualité de cet ouvrage est
de présenter des résultats originaux de recherches issus du programme
« Réhabilitation des terres dégradées», mené dans un cadre cohérent, utile
pour la compréhension et pour l'action. Il constitue une contribution importante
pour la connaissance et |'utilisation des espéces locales pour la lutte contre la
désertification. '

A. CORNET
Président du Comité scientifique frangais de la désertification



Avant-propos

Cet ouvrage collectif trouve son origine dans le projet TS3-CT92-0047 financé
par I'Union européenne dans le cadre de son programme « Sciences et Techniques
au Service du Développement ».

Le projet intitulé « Réhabilitation des terres dégradées au nord et au sud du
Sahara. Utilisation des légumineuses pérennes et des micro-organismes associés
pour le rétablissement de formations pluristrates », coordonné par I'RD, a été
conjointement mis en ceuvre par différentes institutions de recherche et
d'enseignement des pays du Sud et du Nord :

~ I'Institut des régions arides (Médenine, Tunisie) ;

— la Direction des recherches sur les productions forestiéres de ['Institut sénégalais
de recherches agricoles (DRPF/Isra) et I'université C. A. Diop (UCAD, Dakar,
Sénégal) ;

— l'université de Tuscia (Viterbo, lalie) ;

—le Centre d'écologie fonctionnelle et évolutive du CNRS (Montpellier, France) ;
— I'Institut de recherche pour le développement (France).

Dans ses grandes lignes, ce projet se proposait : (1) de comparer les caractéristiques
des micro-organismes et d'acquérir une bonne connaissance du fonctionnement
de la symbiose dans son milieu naturel ; (2) de clarifier les interactions biochimiques
de la rhizosphere ; (3) de déterminer les mécanismes d'adaptation a l'aridité des
plantes hétes et des micro-organismes symbiotiques.

Les travaux réalisés dans deux contextes écologiques caractérisés par I'aridité mais
présentant des spécificités pour ce qui concerne les conditions de sa manifestation
ont porté :
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— sur 'étude de la diversité, orientée, d'une part, sur la place des légumineuses
pérennes herbacées et ligneuses dans les systémes écologiques et de production
et, d'autre part, sur |'analyse de la diversité des micro-organismes en fonction des
espéces et des biotopes ;

— sur les aspects fonctionnels fondés sur la recherche des caractéres d'adaptation
a l'aridité. Dans différentes conditions expérimentales (in vitro, en conditions
controlées et in situ), les caractéristiques biochimiques, physiologiques et éco-
physiologiques des micro-organismes symbiotiques et des plantes hétes ont été
déterminées pour mettre en évidence leurs réponses adaptatives a l'aridité ;

— sur l'application a la réhabilitation des terres par le rétablissement de formations
pluristrates, afin de réduire les risques affectant la production des espaces pastoraux
et agroforestiers en augmentant leur stabilité et leur résilience.

Les recherches effectuées dans le cadre de ce projet ont déja fait I'objet de
nombreux rapports, de théses, et de publications plus formelles a I'échelle disci-
plinaire. Cependant, pour donner une autre dimension a la valorisation et mettre
en exergue la synergie des recherches entreprises par les différentes disciplines,
nous avions convenu, a l'issue du projet, d'approfondir certains points a travers
une valorisation commune de ces travaux.

Le présent ouvrage collectif constitue le fruit de ce travail. Il porte plus particu-
lierement sur Acacia tortilis subsp. raddiana, modéle dont l'intérét réside dans sa
large distribution géographique, notamment sa présence au nord et au sud du
Sahara, dans ses capacités de combiner une grande résistance a la sécheresse et
un pouvoir fixateur d'azote atmosphérique par association symbiotique. Ce
taxon présente par ailleurs un intérét économique certain, de par les multiples
usages qu’en ont les populations et par son utilisation dans les opérations de
reboisement et d'agroforesterie. Signalons enfin qu'Acacia raddiana est I'un des
8! taxons considérés par la FAO (1986) comme menacés d'extinction dans leur
aire de répartition, en raison de leur exploitation excessive.

Malgré son importance, ce taxon n'a pas fait l'objet de synthése spécifique, bien
que dans la bibliographie annotée de FAGG et GREAVES (1990) et I'ouvrage de
CaMra et al. (1998), certains éléments le concernent.

Les quinze contributions que comporte cet ouvrage reflétent les résultats
originaux des recherches effectuées dans le cadre du projet évoqué plus haut.
Ces contributions sont réparties en cinq parties ; la structuration de 'ouvrage
répond a un souhait de cohérence et de progression dans la découverte de ce
taxon :

— la premiére partie traite de la distribution circumsaharienne et moyen-orientale
de ce taxon, de son écologie (en y incluant quelques aspects relatifs a la croissance
et a la production) et de ses nombreux usages. La diversité génétique des popu-
lations est également traitée ici ainsi que les bénéfices qu’apporte la technique de
microbouturage, en particulier pour la production de plants, destinés a I'évaluation
genétique ;
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— la seconde partie aborde les aspects du fonctionnement hydrique de ce taxon
aux différents niveaux d'organisation que sont ['écosystéme (régime hydrique), la
population (phénologie) et I'individu (transpiration) ;

- la troisiéme partie analyse les interactions d'Acacia raddiana avec les micro-
organismes associés.Y sont rassemblés les résultats des travaux sur la diversité
de ces micro-organismes (bactéries fixatrices d'azote et champignons), et les
données relatives au métabolisme des éléments minéraux (azote et phosphore)
découlant de ces associations ;

— les divers aspects des interactions entre ce taxon (et les micro-organismes
associés) et le milieu sont décrits dans une quatriéme partie. Les deux chapitres
y afférent traitent des effets de la rhizosphére sur le milieu édaphique et des
conséquences de ces modifications sur la structure et le fonctionnement de la
communauté végétale herbacée ;

— la cinquiéme et derniére partie rassemble les connaissances relatives aux
aspects fondamentaux (conditions de germination) et appliqués (inventaire et
description des insectes séminivores, techniques de multiplication en pépiniére)
de la propagation de ce taxon. De telles informations se révelent fort utiles lors
du recours a ce taxon dans les opérations de réhabilitation.

Dans l'introduction qui suit, ]. Vassal expose clairement la signification de la
séquence des travaux présentés dans cet ouvrage en décrivant, en particulier, la
cohérence scientifique de I'ordre de présentation des parties ainsi que des cha-
pitres qu’elles contiennent.

M. GROUZIS et E. LE FLOC'H
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Introduction

L'ouvrage collectif publié par M. Grouzis et E. Le Floc'h s'inscrit dans un cadre de
recherches pluridisciplinaires ayant pour objectif de contribuer a la restauration
des écosystémes arides et semi-arides dégradés du pourtour saharien. Le
modéle d'étude principal de ces travaux est |'un des acacias les plus xérophiles
du continent africain, bien représenté au nord et au sud du désert saharien :
Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subspecies raddiana (Savi) Brenan. Les différents
thémes abordés apportent de nouveaux éléments en faveur d'une meilleure
exploitation de cette essence dans des projets de reforestation et réhabilitation
de formations pluristrates.

Les acacias africains bénéficient, on le sait, d'une attention toute particuliére des
chercheurs et décideurs, eu égard au réle qu'ils peuvent jouer sur le plan écolo-
gique (aménagement et lutte contre la désertification) et économique (ressources
agroforestiéres, production de substances naturelles).

Parmi ceux-ci, deux espéces, Acacia (Faidherbia) albida et Acacia senegal, ont
bénéficié d'une attention plus particuliére. Les diverses recherches qu'elles ont
suscitées ont été concrétisées, au Sahel, par la mise en ceuvre de programmes
d'aménagement sylvo-pastoral et agroforestier ou de plantations expérimentales,
voire industrielles. Faidherbia albida est parfois considéré comme le « miracle du
Sahel » en raison de ses capacités a stabiliser et améliorer les sols (fixation
d'azote) et a produire d« importantes » quantités de fourrage. Acacia senegal
est la principale source mondiale de gomme arabique, produit aux multiples
usages et source de profits pour de nombreuses populations sahéliennes. Des
ouvrages, théses, articles divers et colloques témoignent de I'importante avancée
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des connaissances sur ces deux taxons d'intérét majeur dans les actions de lutte
contre la désertification et le sous-développement. Acacia tortilis subsp. raddiana
n'a pas été jusqu'ici I'objet d'un aussi grand intérét, malgré son aptitude a colo-
niser des milieux particulierement secs et défavorisés. Il est capable, comme
quelques autres ligneux auxquels il s'associe fréquemment (Balanites aegyptiaca,
Acacia ehrenbergiana...), de survivre dans des zones a pluviométrie moyenne
annuelle inférieure a 100 mm. Dans son aire géographique africaine, il bénéficie
de deux types de bioclimats : méditerranéen aride/semi-aride au nord, et tropical
aride au sud (Le Floc'h et Grouzis). Sa distribution clairsemée, sa silhouette
souvent en parasol ou son port rabougri font de lui I'un des éléments typiques
et originaux des paysages circumsahariens, nord-sahéliens et moyen-orientaux.
C'est le talh (ou talha) des Arabes, le seing des Ouolofs, I'arbre « mythique » du
Ténéré, hélas disparu, autrefois repére des caravaniers. L'espéce a subsisté, ¢a et
[a,a travers le Sahara dans les lits d'oued ou les dépressions. On la trouve soit dans
des steppes, surtout au nord du Sahara, soit dans des savanes, plus spécialement
au sud du Sahara. Lorsque l'arbre est protégé et dispose de réserves hydriques
suffisantes, il peut atteindre une dizaine de meétres de hauteur, voire plus. Il preé-
sente plusieurs intéréts pour les populations locales, qui I'exploitent comme
source de fourrage, de bois d'ceuvre et de feu, ou de médicaments traditionnels
(Le Floc’h et Grouzis). Il est trés aisément reconnaissable a ses épines géminées
défensives, longues et droites voire crochues (a valeur de stipules modifiées), a ses
gousses plus ou moins spiralées et a ses fleurs blanchitres regroupées en capitules.
Sur le plan systématique, il appartient au sous-genre Acacia (ré-évaluation de la
série des Gummiferae Bentham), dont I'une des caractéristiques est la présence
d'épines stipulaires. Dans ce sous-genre, il s'associe a différentes espéces afri-
caines trés communes comme A. seyal, A. nilotica, A. sieberana. Ce groupe est bien
distinct d'un autre ensemble d'Acacias africains, le sous-genre Aculeiferum Vas.
(ré-évaluation de la sérieVulgares Bentham), o la spinescence est le fait d'aiguillons
infrastipulaires ou épars. Ce deuxiéme groupe rassemble des especes comme
A. senegal, A. polyacantha, A. laeta, A. ataxacantha.

Brenan! a fait une révision du complexe A. raddiana - A. tortilis - A. heteracantha -
A. spirocarpa et distingué quatre sous-espéces subordonnées a l'espéce Acacia
tortilis. Cette conception a été largement adoptée par les spécialistes (Le Floc'h
et Grouzis)?. Brenan souhaitait de « nouvelles preuves » 2 l'appui de cette
réorganisation taxonomique, d'ou l'intérét des recherches actuelles dans le
domaine de la génétique. Cependant, celles-ci demeurent encore partielles
(Borgel et al.). Un vaste champ d'investigation reste donc ouvert dans ce com-
plexe systématique polyploide a large distribution. On dispose de quelques
données sur la variabilit¢ morphologique dans la sous-espéce raddiana®. La

I Kew Bulletin, 12 : 68-89 (1957).

2. Brenan a distingué deux variétés (raddiana et pubescens) dans la sous-espéce raddiana selon le degré de pilosité
de la gousse. La difficulté d'appréciation ou d'accés a ce caractére explique que les auteurs de cet ouvrage ne
mentionnent pas les variétés étudiées. Acacia tortilis subsp. raddiana a la plus large distribution en Afrique. Les trois
autres sous-espéces ont des aires plus limitées et faiblement interférentes du sud a l'est et au nord-est de I'Afrique.

3.Voir par exemple les observations de Th. Monod sur des «anomalies » de port et d'enroulement des gousses
dans des populations du désert libyque (Bull. Int. Group Study Mimosoideae, 15 : 86-87, 1987).
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variabilité génétique de ce taxon a été quantifiée, mais il reste encore a la
tester sur I'ensemble de son aire géographique dans un nombre suffisant de
sites au nord et au sud du Sahara. Les clones pourront constituer un excellent
matériel de travail. Les techniques de microbouturage et d'embryogénése
somatique sont en effet bien maitrisées pour ce taxon (Borgel et al.).

Les recherches sur le théme de «l'eau» constituent logiquement une part
importante de l'ouvrage, étant donné le «tempérament» trés xérophile
d'Acacia tortilis subsp. raddiana.

Cet acacia est soumis a deux régimes pluviométriques distincts selon sa situation
géographique : des pluies en saison chaude au sud (bioclimat tropical), en saison
froide au nord (bioclimat méditerranéen). Il convenait donc d'étudier le compor-
tement des populations de « raddiana » face aux contraintes d'approvisionnement
en eau dans ces deux situations (Pontanier et al.). Les premiers résultats de ces
travaux permettent d'apprécier des différences de stratification des réserves
en eau selon le site, jusqu'a deux meétres de profondeur, durant les périodes de
pluie. Il reste nécessairement des incertitudes quant a la part que représente,
pour I'équilibre hydrique de I'arbre, un approvisionnement en eau difficilement
quantifiable au niveau des nappes profondes. On sait en effet que le systéme
racinaire pivotant est souvent particulierement développé en profondeur chez

les acacias?.

Les principales phases phénologiques, dans les populations tunisiennes, se réa-
lisent en saison séche et se calent ainsi, dans le calendrier, sur le rythme des
populations sénégalaises qui bénéficient alors de la saison des pluies (Diouf et
Zaafouri) : s'agit-il d'une réponse d'ordre strictement génétique des populations
du nord ? Sinon, les réserves phréatiques profondes du Nord-Sahara faussent-
elles les résultats ? On rappellera a ce propos la controverse relative au rythme
phénologique inversé d'Acacia (Faidherbia) albida®.

En rapport direct avec I'expression du rythme phénologique foliaire, il y avait
lieu de s'interroger aussi, dans le cadre de cette étude, sur le cycle saisonnier
de la transpiration (Do et Rocheteau). Les mesures des flux de séve brute
permettent une meilleure connaissance du fonctionnement hydrique de I'arbre,
d'ol d'intéressantes perspectives d'amélioration des capacités de production
des peuplements d'A. raddiana dans diverses conditions climatiques. Cette
espéce étant confrontée a des situations de stress hydrique, des recherches
fondamentales sur sa résistance a la pénurie d'eau s'avérent indispensables.

Acacia raddiana, au-dela de son aptitude a supporter des conditions particuliére-
ment rudes sur le plan hydrique, est, comme d'autres espéces du genre Acacia,
un excellent agent de fixation et d'amélioration des sols dégradés. Un impor-
tant chapitre de cet ouvrage traite donc du réle des micro-organismes symbio-

4. On rappellera, pour l'anecdote, la mise au jour, lors du percement du canal de Suez, de racines profondes atteignant
une cinquantaine de métres de longueur. pour une part attribuées 3 des acacias.

5. R.Portéres (Sciences et Nature, 19 1 19-24, 1957) et ). Lebrun (Coffectanea Botanica VIl : 625-636, 1968) plaidant pour
linfluence asphyxique des sols - |. L. Trochain (Ann. Sc. Univ. Besangon, 3 (6) : 583-589, 1969) avancant une hypothése
paléoclimatique - A. Nongonierma (Bull. IFAN 41, 4 :723-760, 1979) invoquant un déterminisme endogeéne propre
a la génétique de l'espece.
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tiques dans la réhabilitation des terres arides circumsahariennes. Les différents
travaux sur les associations Rhizobium sp./champignons
endomycorhiziens/Acacia tortilis subsp. raddiana montrent :

s

—la diversité taxonomique des souches bactériennes, & croissance rapide
(Rhizobium, Sinorhizobium, Mesorhizobium...), identifiées pour |'ensemble de
l'aire du taxon (de Lajudie et al.) ;

— l'influence des saisons sur la nodulation par les rhizobiums, notamment la
corrélation entre l'importance de la biomasse racinaire et I'humidité du sol
(Diouf et al) ;

— la résistance élevée des souches bactériennes de Rhizobium sp. a des tempé-
ratures et concentrations en sel élevées ainsi qu'a un stress hydrique,
caractéristiques biologiques favorisant leur survie dans des sols arides
inhospitaliers (Cacciari et al.) ;

— le haut potentiel fixateur d'azote chez A. tortilis subsp. raddiang, plus élevé
que dans des especes comme Faidherbia albida ou Acacia senegal (Gueye et
Ndoye) ;

— une diminution de l'infection endomycorhizienne dans les terres dégradées et,
d'autre part, une meilleure réponse a I'inoculation bactérienne aprés inoculation
supplémentaire du champignon arbusculaire (Diagne et Ingleby).

Acacia tortilis subsp. raddiana est donc un taxon autochtone particuliérement
précieux dans des régions d'Afrique défavorisées sur le plan écologique (défores-
tation, désertification et sécheresse) et économique. Un « effet rhizosphérique »
de l'arbre sur les paramétres biochimiques et microbiologiques du sol, susceptible
d'étre utile pour la réhabilitation des milieux dégradés, a été mis en évidence
(Grego et al). Son influence sur le développement de la strate herbacée (aussi bien
sur le plan diversité floristique que phytomasse) est avérée. L'arbre augmente
les disponibilités en eau du sol tout en le fertilisant (Grouzis et Akpo).
L'espéce est ainsi fortement recommandable pour la reconstitution et I'enrichis-
sement des systémes agroforestiers. Elle est pourtant sous-représentée dans
les programmes de reforestation. En amont de la mise en ceuvre de plantations
en régie ou de projets de reboisement, qui pourraient notamment motiver les
populations villageoises, il est indispensable de maitriser les technologies de
germination (levée de l'inhibition tégumentaire et conditions optimales de ger-
mination, viabilité et conservation des graines, dégits provoqués par les
insectes consommateurs de graines, Delobel et al, Danthu et al.) ainsi que les
méthodes d'élevage en pépiniére et d'entretien des plantations (fertilisation et
travail du sol, traitements divers, Roussel).
Au-deld des méthodes « classiques » de production de plants, I'apport complé-
mentaire des biotechnologies via la production de vitroplants, désormais mise au
point (microboutures et embryons somatiques), peut théoriquement permettre
la création de vergers grainiers sélectionnés et une propagation clonale. Borgel
et al. font justement remarquer les limites d'exploitation d'un tel matériel juvénile,
moins apte que celui issu de graines dont le systéme racinaire pivotant et
robuste est d'emblée mieux adapté aux conditions de survie immédiate en
zones arides.
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Au total, 'ouvrage collectif publié par M. Grouzis et E. Le Floc'’h contient les
éléments d'une véritable monographie d'Acacia tortilis subsp. raddiana. Il illustre
le fait qu'un taxon autochtone, encore trop négligé, peut contribuer efficace-
ment a une meilleure lutte contre la désertification et a I'amélioration du
potentiel sylvo-pastoral circumsaharien. Méme si les recherches doivent étre
encore poursuivies dans plusieurs des domaines abordés, il faut souhaiter que
l'importante somme de connaissances déja rassemblées sur Acacia tortilis subsp.
raddiana suscite la mise en ceuvre de programmes originaux de reforestation
et de restauration des milieux en collaboration avec les populations locales.

J. VASSAL
Professeur honoraire, université Paul-Sabatier, Toulouse
3, allée de Bufevent, 31320 Auzeville-Tolosane
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W Chévre paturant sur un Acacia raddiana (Dori, Burkina Faso).
© IRD / M. Grouzis



Acacia raddiana,
un arbre des zones arides
a usages multiples

E. Le Froc'H
M. Grouzis

Résumé \

Ce n'est que depuis 1957 que la définition taxonomique et nomenclaturale de ce

taxon est enfin stabilisée sous la combinaison Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp.

raddiana (Savi) Brenan. Il s’agit I3, dans le genre Acacia, de I'un des taxons africains ‘
les plus étudiés, et ceci est probablement di a sa trés large distribution.

présente en effet une aire trés étendue englobant les zones arides du nord et du
sud du Sahara et se prolongeant aussi a I'est sur une grande partie du Moyen-
Orient. Les autres sous-espéces de la méme espéce ont des aires plus centrées
sur I'Afrique de I'Est et le Moyen-Orient (A. tortilis subsp. tortilis), I'Afrique de I'Est
et les pays de la cote orientale de I'Afrique et jusqu’en Namibie (A. tortilis subsp.
spirocarpa), ou encore au sud du continent (A. tortilis subsp. heteracantha).

Comme d’autres taxons africains du méme genre, Acacia tortilis subsp. raddiana

Le taxon fait défaut dans les régions hyperarides de son aire, en étant cependant
présent depuis le niveau de la mer (au Sénégal par exemple) jusqu’a 2 100 m dans
I'Ahaggar. A cette altitude cependant les individus deviennent rabougris. Il est
fréquent dans les zones les plus séches le long des cours d’eau temporaires,
sur des sols a la fois légers et bien drainés. Du point de vue édaphique, il faut
signaler que, malgré une préférence marquée pour les sols drainants, le taxon
existe cependant en quelques endroits dans des terrains salés littoraux, a
Djibouti par exemple.
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Quoique n’ayant pas d’exploitation industrielle, il faut reconnaitre a ce taxon de
nombreux usages locaux, ne serait-ce que du fait de son intérét dans I'alimenta-
tion animale et occasionnellement humaine (disettes). Sur le plan de la médecine
traditionnelle, Acacia tortilis subsp. raddiana est en particulier un cicatrisant des
plaies réputé efficace. De nombreux autres usages lui sont reconnus qui parfois
ne correspondent qu'a un emploi trés localisé. Son bois constitue un combustible
recherché (bois de chauffe et charbon de bois) et un matériau trés apprécié dans
I'artisanat (mortiers, plats, etc.).

Malgré les divers travaux dont il a fait 'objet, il reste beaucoup a découvrir de ce
taxon.

Mots-clés :
ACACIA TORTILIS, ACACIA RADDIANA,AIRE DE REPARTITION, SAHARA, AFRIQUE, MOYEN-ORIENT,
USAGE MEDICINAL ALIMENTATION HUMAINE, ALIMENTATION ANIMALE,
COMBUSTIBLE, REFORESTATION.

Abstract
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It has been since 1957 only that the taxonomic and nomenclature definition of this
taxon has finally been stabilised under Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana
(Savi) Brenan combination. This is, in the Acacia type, one of the most studied African
taxa and this is probably due to its very widespread distribution.

Like other African taxa of the same type, the Acacia tortilis subsp. raddiana indeed
covers a very wide area which includes the arid areas in North and South Sahara and
stretches across the East over a large part of the Middle-East. The other subspecies
in the same species are more focused in East Africa and the Middle East (A. tortilis
subsp. tortilis, East Africa and the countries on the East coast of Africa and down to
Namibia (A. tortilis subsp. spirocarpa), or in the South of the continent (A. tortilis
subsp. heteracantha).

The taxon is not found in hyper-arid regions of the area its covers whereas it can be found
in some areas ranging from sea level parts (e.g. Senegal) up to 2 100 m high parts in the
Ahaggar. At this altitude, however, the individuals become stunted. It is frequent in the most
dry areas along temporary rivers on both light and well drained soils. From the edaphic
point of view, it has to be pointed out that, in spite of marked preference for draining soils,
the taxon nevertheless exists in some places on saft coastal land, e.g. Djibouti,

Though it is not processed industrially, it has to be acknowledged that this taxon is locally
used not only for the interest it represents as a fodder but occasionally for human
consumption (famine) too. In traditional medicine Acacia tortilis subsp. raddiana is
particularly known to be an efficient wound hedler. it is granted many other uses which
sometimes correspond to a very localised use only. There is a keen demand on the wood
as fuel (fire wood and charcoal) and it is a well appreciated material in handicraft
(mortars, plates, etc).
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In spite of various works of which it is the subject, there remains a great deal to discover
on this taxon.
Keywords:
ACACIA TORTILIS, ACACIA RADDIANA, DISTRIBUTION AREA, SAHARA, AFRICA, MIDDLE EAST,
MEDICINAL USE, HUMAN CONSUMPTION, FODDER, FUEL, REFORESTATION,

Un arbre mythique

Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan présente un grand
intérét économique, peu a peu redécouvert alors que régressent les peuplements
et qu'apparaissent les difficultés de les reconstituer. Il s’agit de fait d'un arbre
quasiment mythique pour les voyageurs sahariens. On se souvient, par exemple,
de la riche lictérature relative a I'arbre du Ténéré et a sa destruction (LESOURD,
1959 ; CORNET, 1960 ; MauUNY, 1960 ; DAUMONT, 1957 ; NaBAL, 1973 ; Anonyme,
1974, etc.)

L'arbre duTénéré est mort...

« L'arbre peut-étre le plus célébre du Globe, en tout cas probablement le seul qui
figure nommément, en tant qu'individu végétal, sur la carte internationale du
monde au | / 1 000 000, I'arbre du Ténéré vient de mourir... Sur la piste un arbre,
un acacia épineux appartenant selon toute probabilité a 'espéce Acacia raddiana
appelée « Tafagag » ou « Afagag » en dialecte tamacheck, se voyait de loin avec
ses deux troncs distincts et sa forme en parasol bien que sa hauteur ne dépassat
pas 3 m... Si l'arbre du Ténéré était le seul dans le site considéré, il y a dans la
région d'autres arbustes appartenant a |'espéce Acacia raddiana et certains ont
pensé qu'il serait le survivant de tout un groupe ayant subsisté sur I'emplacement
d'un ancien oued.» (Anonyme, 1974)

Le célébre «arbre du Ténéré » appartenait bien a cette sous-espéce. Les deux
troncs de cet individu isolé se distinguent parfaitement sur les clichés illustrant
larticle de DAUMONT (1957). i était probablement trés 4gé, peut-étre sénescent,
mais toujours est-il qu'un camion se rendant a Bilma I'a détruit.

C’est probablement a propos du méme taxon que P, Loti, a la suite de son séjour
a Obock (république de Djibouti), écrivait en 1896 dans Propos d’exil : « ...et puis
de distance en distance, posés comme pour faire jardin anglais, de ces chétifs
arbustes en forme d’ombelle, au feuillage terne et clair, comme nous en avions
déja vu du large, espéces de parasols d’épines penchés a droite ou a gauche de
leur tronc gréle : c’est un mimosa triste, 'éternel mimosa des solitudes africaines,
le méme qui croit dans toutes les régions arides de I'intérieur — jusqu’a la-bas, de
lautre coté des grands déserts, dans les sables du Sénégal ; un mimosa qui ne
produit rien, ne donne méme pas d’'ombre... »

Il s’était, malgré son dédain apparent, bien intéressé a ce taxon, dont il esquisse a la
fois la description morphologique, I'écologie, la distribution, méme s'il méconnait
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la richesse de ses usages. Il reste évident que, dans cette partie de I'Afrique, une
confusion était toujours possible avec la sous-espéce voisine Acacia tortilis subsp.
tortilis.

Mais justement, qu’en est-il exactement sur le plan taxonomique ?

Acacia tortilis subsp. raddiana :
taxonomie et nomenclature

24

Des 1775, Forsskal avait distingué le Mimosa tortilis, mais il fallut attendre 1830
pour que Savi propose de distinguer une espéce qu'il nomme Acacia raddiana et
que Brenan établira au rang de sous-espéce de Acacia tortilis en 1957.
C'est aVAssaL (1972) que I'on doit la plus récente révision des séries créées par
Bentham en 1842. L'on retiendra de cette révision que I'espéce Acacia tortilis
releve du sous-genre Acacia, ol sont regroupées les espéces a épines stipulaires.
Les travaux de Vassal (VASSAL, 1981, 1998 ; VASSAL et LESCANNE, 1976 ; VASSAL et al.,
1977 ; VassaL et DIONE, 1993) ont, par ailleurs, beaucoup contribué 4 la connais-
sance du genre Acacia dans ses divers aspects (anatomie, cytologie, distribution,
usages, etc.).
Nous nous reporterons, pour une taxonomie et une nomenclature complétes de
P'espéce Acacia tortifis, a I'étude de Ross (1979) intitulée : A conspectus of the African
Acacia species. Cet auteur distingue pour la seule espéce Acacia tortilis 4 sous-
espéces sur les caractéres suivants :
[ Gousses glabres ou presque glabres, non glanduleuses :
v’ Jeunes rameaux, pétioles et rachis foliaires glabres ou sub-glabres
- subsp. raddiana var. raddiana
v Jeunes rameaux, pétioles et rachis foliaires briévement pubescents
-> subsp. heteracantha

[0 Gousses aplaties de pubérulentes a tomenteuses ou pubescentes, glanduleuses
ou non

v Gousses larges de 3 a 5 mm, briévement pubescentes, non glanduleuses
- subsp. tortilis

v Gousses larges de 6 a 13 mm, aplaties, pubérulentes a tomenteuses ou

pubescentes :

v Gousses aplaties, pubérulentes, non glanduleuses, larges de 7 a 9 mm

-> subsp. raddiana var. pubescens

v/ Gousses tomenteuses ou pubescentes, munies de poils dressés ou
recourbés, parsemées de nombreuses glandes rouge sombre nettement
visibles 4 la loupe, larges de 6 2 9 (13) mm :



Encadré |

Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana
(Savi) Brenan

J.VASSAL

I. Branche fleurie

2. Gousse

d'aprés ]. P. M. Brenan, Manuel sur la taxonomie des espéces d’acacias
Rome, FAO, 1983 : 41.

Arbre, arbuste ou buisson de 1,5 a
18 (21) m de hauteur.

Port fréquent en parasol : cime géné-
ralement aplatie et étalée, irrégulie-
rement arrondie dans la variété rad-
diana.

Ecorce le plus souvent rugueuse fissu-
rée, grise, brun rougeatre a noiritre.
Jeunes rameaux gris & brun rougeitre
ou pourpre foncé.

Epines stipulaires par paires, de forme
et longueur variables sur la méme
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branche, courtes et crochues, attei-
gnant 5 mm de long ou longues,
élancées et blanches de 1,2 a 8
(10) cm de long.

Feuilles bipennées, glabres ou pubes-
centes - pétiole : 0,2-0,8 (1,4) cm de
long portant généralement une
glande adaxiale - rachis : court, de
0,2-2 (4) cm de long, souvent muni
de glandes au niveau des jonctions
des pennes proximales et distales -
pennes :2 a |10 (14) paires - folioles :
6-20 (22) paires par penne,de 0,5 a
4 (6) mm de long.

Inflorescences : en glomérules solitaires
(axillaires) ou fasciculés,de 0,52 I,| cm
de diamétre, portés par un pédoncule
de 0,424 2,5 cm de long muni d'un invo-
lucelle dans le tiers inférieur.

Fleurs : de couleur blanche a jaunatre
pale-calice:de 12 2 mm - corolle : de
1,5 22,6 mm,

Gousses : contournées a spiralées, de
0,6 a 1,3 cm de large, tardivement
déhiscentes ou indéhiscentes, non
glanduleuses, glabres ou presque
dans la variété raddiana, tomen-
teuses a pubérulentes dans la variété
tomentosa.

Graines : de 0,4 2 0,8 cm de long sur
0,3 2 0,6 cm de large - épaisseur de
0,220,3 cm -aréole de 0,32 0,6 cm
de long.

Germination : phanérocotylaire.
Plantule : hypocotyle de 1,0 2 2,2 cm
de longueur - cotylédons : auricules
pétiolés a nervation flabellée, de 0,9
a 1,2 cm de long sur 0,7 a 1,0 cm de
large, persistant jusqu'au stade 3° ou
4¢ feuille - feuilles primordiales :

I* feuille pennée a 5-7 paires de
folioles - feuilles 2 a 5 : bipennées a
| paire de pennes et 5 a 7 paires de
folioles.
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» Gousses densément tomenteuses ou pubescentes, poils surtout
courts inférieurs a | mm et avec parfois la présence de rares
poils longs

-> subsp. spirocarpa var. spirocarpa

» Gousses densément velues de poils blanchatres et dressés de | a

3 mm de long
-> subsp. spirocarpa var. crinita

En outre, il faut noter que BouLos (1995) a fait d’Acacia campoptila Schweinf. une
cinquiéme sous-espéce d’Acacia tortilis sous la combinaison A. tortilis subsp. cam-
poptila (Schweinf.) Boulos. Il s’agit d'un taxon endémique du Yémen.

Des points de vue taxonomique et nomenclatural, la sous-espéce Acacia tortilis
subsp. raddiana peut, sans entrer dans trop de détails, &tre renseignée comme suit :

Acacia tortilis (Forssk.) Hayne, Arzneyk. Geb. Gewichse 10, t. 31 (1827)
synonyme :  Mimosa tortilis Forssk. Fl. Aegypt.-Arab. cxxiii, |76 (1775)
subsp. raddiana (Savi) Brenan
synonyme : - Acacia raddiana Savi, Alc. Acacie Egiz. | (1830)
var. raddiana
synonymes : - Acacia tortilis var. lenticellosa Chiov., Fl. Somalia 2 : 197 (1932)
- Acacia tortilis forma raddiana (Savi) Roberty, Candollea |1 :
[43 (1948)
var. pubescens A. Chev., Bull. Soc. Bot. Fr. 74 : 960 (1927)
synonymes : - Acacia fasciculata var. pubescens (A. Chev.) A. Chev. Rev. Bot.
Appl.Agric.Trop. 8 : 127 (1928)
- Acacia tortilis var. pubescens Aylmer ex Burtt Davy, Kew Bull.
1930 : 404 (1930), nom. lllegit.
- Acacia raddiana var. pubescens (A. Chev.) AF. Hill, Bot. Mus.
Leafl. Harv. Univ. 8 : 103 (1940).

En résumé, le taxon Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan
admet deux variétés. La variété raddiana est la plus répandue, alors que la variété
pubescens, plus localisée, n'est de fait connue que sur la lisiére sud de I'aire de
distribution générale de la sous-espéce.

Il nous parait également important de situer ce taxon, sur le plan biogéogra-
phique, relativement aux |55 taxons spontanés du genre Acacia, reconnus par
Lock (1989) en Afrique.

Diversité et répartition des acacias africains

Il est possible a partir du travail de Lock (1989) de distinguer en Afrique trois
grands ensembles relatifs a la richesse taxonomique du genre Acacia.
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* Le premier ensemble, grossiérement délimité par les frontiéres ouest du Zaire
et du Soudan, engloberait donc toute I'Afrique de I'Est et méridionale. La Tanzanie
est le pays le plus riche en taxons du genre Acacia avec 70 taxons (espéces et
sous-espéces). Les pays au voisinage de la Tanzanie (Ethiopie, Kenya) et I'Afrique
méridionale (Afrique du Sud) sont également trés riches avec plus de 40 taxons
par pays. Les taxons du genre Acacia sont encore nombreux (aux alentours de 30
par pays) au Mozambique, au Zimbabwe, en Somalie, au Soudan, au Botswana, en
Angola, en Ouganda, en Zambie, au Zaire et en Namibie.

* Dans le second ensemble, cette richesse décroit, plus ou moins rapidement,
quand on s'éloigne de 'Afrique de I'Est vers I'Afrique de 'Ouest. La limite nord
de cet ensemble serait constituée par les frontiéres nord du Sénégal, du Mali, du
Niger, du Tchad et la zone tropicale du sud de I'Egypte. Il est possible de distinguer
deux sous-ensembles. En effet, la zone cétiére forestiére s'étendant de la Gambie
au Congo est relativement pauvre en taxons du genre Acacia alors que la zone
de savanes, plus au nord, du Sénégal au Tchad et a la République centrafricaine,
est nettement plus riche.

* Le troisieme ensemble, c'est-a-dire le nord de I'Afrique, est le plus pauvre avec
au maximum cinq taxons. |l est a noter que, dans cet ensemble, la Tunisie ne
recéle qu’un seul taxon spontané, a savoir A. tortilis subsp. raddiana.

Sur la base de I'analyse des données rapportées par Lock {1989), Sanusi {1989)
indique que : Acacia ataxacantha DC., A. dudgeoni Craib ex Holl., A. macrostachya
Reichenb. ex DC,, A. polyacantha Willd., A. senegal (L.) Willd., A. seyal Del. sont les
espéces les plus largement distribuées en Afrique tropicale de I'Ouest. Faidherbia
albida (Del.) A. Chev. (syn. Acacia albida Del.) présente sensiblement la méme
répartition géographique.

En ce qui concerne la distribution en Afrique des taxons spontanés relevant du
genre nous distinguerons cinq grands types d’aires présentées ici en allant du
nord au sud de I'Afrique (fig. 1). Bien entendu, ces informations ne représentent
aucun absolu et les ensembles constitués ici ne présentent pas de limites franches.
Les aires des espéces sont, dans le détail, plus intriquées que ne laisse présager
cette typologie. Notre souhait est donc, méme si I'exercice s’avere délicat,
d’établir une vision synthétique de la distribution géographique des taxons et
d’en montrer les cohérences.

* Un premier groupe (aire A de la figure |) de taxons présente des aires tres
étendues englobant a la fois les zones arides au nord (de la Mauritanie a PEgypte)
et au sud (Mali, Niger, Nigeria, Tchad, Soudan, Ethiopie) du Sahara et s'étendant
également sur le Moyen-Orient. C'est a ce groupe qu’appartiennent Acacia tortilis
subsp. raddiana, concerné par cette étude, mais également : Acacia ehrenbergiana
Hayne, A. laeta R. Br. ex Benth., A. nilotica (L.) Willd. ex Del. subsp. nilotica et subsp.
tomentosa (Benth.) Brenan. Plus particulierement, les deux premiers taxons cités
ici ont des aires dont I'extension méridionale est moins étendue que celles des
autres taxons du méme groupe.

* Le second groupe (aire B de la figure |) concerne des taxons d’aires plus restreintes
et assez strictement centrées sur I'Afrique de 'Ouest (Nigeria, Niger, Togo, Tchad,
Mali, Ghana). De ce groupe relévent entre autres taxons : Acacia dudgeoni Craib.
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Types d'aires de répartition des taxons du genre Acacia en Afrique (A-F : voir texte).

ex Hell,, A. gourmaensis A. Chev., A. macrostachya Reichenb. ex DC. et A. nilotica
subsp. adstringens (Schumm. & Thonn.) Roberty, etc. Ce dernier taxon présente
une aire en réalité plus étendue que celle constituée par I'enveloppe tracée sur
cette figure.

* Un troisieme groupe (aire C de la figure |) rassemble des taxons de large
extension et de répartition essentiellement centrée sur I'Afrique centrale et de
PEst : Céte d'lvoire, Nigeria, Cameroun, Soudan, Ethiopie, Tanzanie, Kenya,
Ouganda, Mozambique, Zimbabwe, Zaire, Angola. Parmi les taxons les plus
marquants de ce groupe, signalons : Acacia ataxacantha DC., A. hockii De Wild,,
A. polyacantha Willd., A. senegal (L.) Willd. et A. sieberana DC.
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* Les taxons du quatrieme groupe (aire D de la figure 1) ont des aires relativement
restreintes et centrées sur I'Afrique de I'Est : Ethiopie, Kenya, Ouganda, Somalie,
Soudan, Tanzanie. Notons parmi les nombreux taxons de ce groupe : Acacia asak
(Forssk.) Willd., A. bussei Harms. ex Sjost, A. drepanolobium Sjost, A. etbaica
Schweinf. subsp. etbaica, A. nilotica (L.) Willd. ex Del. subsp. leiocarpa Brenan et
subsp. subalata (Vatke) Brenan, A. orfota (Forssk.) Schweinf. et A. tortilis subsp.
tortilis.

* Les taxons du cinquiéme groupe (aire E, figure 1) présentent des aires parfois
relativement étendues qui recouvrent essentiellement la Tanzanie, le Kenya et le
Mozambique. Parmi les nombreux taxons de ce groupe notons : Acacia adenocalyx
Brenan & Exell, A. ethaica subsp. australis Brenan, A. gerrardii Benth., A. lasiopetala
Oliver, A. mellifera (Vahl) Benth. subsp. mellifera, A. schweinfurthii Brenan & Exell,
A. tortilis subsp. heteracantha (Burchell) Brenan et A. xanthophloea Benth.

* La partie méridionale de I'Afrique (Afrique du Sud, Botswana, Zimbabwe,
Namibie, Mozambique) constitue I'essentiel de I'aire des espéces du sixiéme
groupe (aire F de la figure ) comportant lui aussi de nombreux taxons dont :
Acacia arenaria Schinz, A. caffra (Thunb.) Willd., A. karroo Hayne, A. kraussiana
Meissn. ex Benth., A. mellifera (Vahl) Benth. subsp. detinens (Burchell) Brenan.

* Dans ce contexte, il faut également faire une place a part aux cinquante taxons
endémiques a I'échelle d’un pays. En Afrique, la région de plus grand endémisme
dans le genre Acacia est 'Afrique de I'Est, et plus particuliérement la Tanzanie,
suivie de la Somalie et de I'Ethiopie. Cet endémisme est également relativement
élevé dans la région méridionale de I'Afrique et jusqu'aux frontiéres nord du
Zaire et du Soudan. Pour le reste de I'Afrique, il n’existe pas dans le genre Acacia
d'endémisme reconny, si 'on excepte toutefois le Maroc avec Acacia gummifera
Willd. Toujours pour le Maroc nous avons exclu A. mauroceana DC., pour laquelle
Lock (1989) évoque un statut taxonomique d’« espéce provisoire » mais qui s'est
de fait révélée &tre une espéce mexicaine (GREUTER et RAUS, 1989), plus exactement
connue sous le bindme Painteria leptophylla (Cav.) Britton & Rose.

Aire de distribution
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d’Acacia tortilis subsp. raddiana

La distribution générale africaine d’Acacia tortilis subsp. raddiana a été brievement
évoquée par Aubréville dés 1937. Il écrit : « Globalement ...Acacia tortilis subsp.
raddiana est distribuée sur toute la zone saharienne.» Il sagit la d’'une information
erronée, le taxon étant justement quasi absent de la zone saharienne en dehors
des lits d'oueds et de quelques dépressions. La distribution de la sous-espéce, et
méme de I'espéce, est encore mal connue au niveau de plusieurs pays. Des cartes
(trés sommaires ou trés fragmentaires) de distribution de ce taxon existent
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cependant dans la littérature. Les premieres esquisses de cartes de répartition un
peu générales sont vraisemblablement celles établies par AusreviLLE (1950) pour
la zone sud du Sahara (fig. 2) et par QUEZEL et SANTA (1962) pour le nord de
I'Afrique (fig. 3).
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Aire de répartition d'Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi}
Brenan au sud du Sahara d'aprés Ausrévitie (1950).
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<7 Fig. 3
Aire de répartition d'Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi}
Brenan au nord de I'Afrique d'aprés QUEZEL et SANTA (1962).
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De nombreuses études ponctuelles sont également illustrées de documents
cartographiques concernant des zones plus ou moins étendues. Sans prétendre
étre exhaustifs, signalons les travaux auxquels nous avons eu accés et dont les
références complétes sont données dans [a bibliographie :

BouroL (1940), GuiNea (1945), AusreviLLe (1950) (fig. 2), KarRscHON (1961),
QuEzeL et SaNTA (1962) (fig. 3), QuezeL (1965), GRONDARD (1964), SCHIFFERS
(1971), HaLevy et OrsHAN (1972 a et b ), KNnapp (1973), Levi (1974), EL AMIN
(1992), TerriBLE (1984), NEUMANN (1987), MANDAVILLE (1984), MARTIN et VASSAL
(1989), KEnNenNI (1991), BeenTjE (1994), KALATD)I ET YOUNs! (1994), CARDOSO
(1995), QuEzEL et al. (1995), AG SIDYENE et al. (1996), Diour et Grouzis (1996).

Il reste délicat, malgré les apports de ces nombreuses références, de se faire une
idée convenable de la distribution du taxon. Le recours aux flores et autres inven-
taires floristiques se révéle assez décevant. Cest ainsi que dans I'énoncé de la
distribution des divers taxons africains du méme genre, Lock (1989) a entre
autres omis de signaler la présence d'Acacia raddiana en Tunisie et au Maroc. Dés
lors, il nous a paru capital de porter une grande attention a I'établissement de la
carte de répartition de ce taxon. Acacia tortilis subsp. raddiana appartient au
groupe des taxons présents sur une large aire péri-saharienne et moyen-orientale
(aire A de la figure 1).La carte de répartition que nous produisons ici {fig. 4) reste
provisoire. Elle pourra certainement étre améliorée au fur et 2 mesure qu’il sera
possible de mieux intégrer 'ensemble des informations déja disponibles, et de
déceler ainsi les lacunes a combler. |l est d’ores et déja évident que la distribu-
tion de ce taxon dans la péninsule Arabique et en Afrique de I'Est (Kenya, Djibouti
et Somalie) doit étre précisée.

De méme, si les limites nord et sud Sahara commencent a étre connues, il en est
tout autrement de la zone saharienne ol de grandes superficies sont vides de ce
taxon. Il importerait également de pouvoir disposer de plus d’informations sur la
densité des peuplements, donnée encore difficilement cartographiable. Il est
cependant possible, dans I'état actuel de nos connaissances, de retenir ce taxon
comme étant présent dans les pays d'Afrique suivants : Mauritanie, Sénégal,
Maroc, Mali, Algérie, Burkina Faso, Niger, Nigeria, Tunisie, Libye, Cameroun, Tchad,
Soudan, Egypte, Kenya, Erythrée, Djibouti, Somalie. Au Moyen-Orient, il est présent
au Liban, en Israél, Syrie, jordanie, Arabie Saoudite et au Yémen.

Il est aussi évident que 'extension actuelle du taxon n'est qu'un pile reflet de
I'extension passée. Ainsi que le signale LEFEBVRE (1889), la régénération de ce
taxon est délicate dans la partie nord de sa dition. De nombreux témoignages
attestent de la pression anthropique parfois exacerbée sur les individus de ce
taxon. FLORET et al. {1986) ont rapporté que, lors de mesures effectuées en 1985
au Bled Talah (Tunisie), les troncs les plus gros d'Acacia tortilis subsp. raddiana ne
mesuraient pas plus de 0,9 a2 | m de circonférence. lls mentionnent également
que DOUMET ADANSON (1887) signale avoir rencontré en 1884, a proximité de
Rhédir El Thala, un individu de 4 m de circonférence et de nombreux autres indi-
vidus de fortes dimensions. Durant le siécle qui sépare ces deux informations, la
forét de « gommiers » a donc beaucoup régressé en étendue, bien que I'abattage
y soit formellement interdit.




Encadré 2

Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana
(Savi) Brenan au Sénégal
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Aire de répartition

Rencontrée dans 464 localités, cette
sous-espéce s'étend environ sur les
deux tiers du territoire dans la bande
située, d’une part, entre les paralléles
nord 13° 30’ et 16° 35 et, dautre
part, entre les méridiens ouest 12° 06’
et 16°53. Sur la cote occidentale,
elle atteint la mer. Elle constitue des
populations denses sur les sables du
quaternaire a I'ouest et au nord du
territoire. Dans les autres parties de

son aire, elle est relativement rare et
se présente souvent a ['état isolé,
comme dans la moitié nord de la
presqu'ile du Cap-Vert (zone ).

Dans le nord-est du Ferlo (zone 3),
Acacia raddiana se rencontre dans les
formations trés ouvertes a Combretum
glutinosum Perrot. ex DC. et
Commiphora africana (A. Rich.) Engl. et
dans les champs autour des villages.
Dans le Ferlo sud (zone 53), Acacia
raddiana se concentre en amont du lit
majeur de la Gambie et le long des
affluents de ce fleuve, dans les
espaces trés cultivés ol s'observent
secondaires de

des formations

jachéres.
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Toutefois, Acacia raddiana ne se ren-
contre ni dans la moitié sud de la
presquile du Cap-Vert (zone 1) ni
dans les formations de la vallée et du
delta du fleuve Sénégal, entre la route
St Louis-Bakel (Nationale 2) et le
fleuve (zone 2). En effet, le long du
fleuve, cette sous-espéce n’occupe
que les terrains sableux, légers, non
inondables, au pied desquels s’arré-
tent les plus fortes crues. Acacia rad-
diana est aussi absente des forma-
tions a Pterocarpus lucens Lepr. et
Commiphora dfricana (A. Rich.) Engl.
du Nord-Est (zone 3) et du Ferlo
oriental (zone 4), ainsi que des for-
mations forestiéres des zones sou-
dano-guinéennes du sud du pays.

La limite sud de l'aire de répartition
coincide avec lisohyéte 700 mm a
l'ouest et l'isohyéte 900 mm a I'est.

Sur le plan édaphique, cette sous-
espéce est inféodée, d'apreés la classi-
fication de Maignien (1965) : aux sols
bruns subarides a I'est, aux sols ferru-
gineux tropicaux peu lessivés sur
sables siliceux a louest, aux sols
bruns subarides sur colluvions et aux
sols brun rouge sur sables siliceux au
nord, c’est-a-dire aux sols légers,
généralement sableux, plus ou moins
profonds et filtrants.

Elle ne colonise pas d’'une part les
sols lourds, hydromorphes (vertisols
sur marnes de la partie sud de la
presqu'ile du Cap-Vert, sols hydro-
morphes a pseudo-gley sur alluvions
de la vallée du fleuve Sénégal) et
d’autre part les sols sablo-argileux
souvent concrétionnés et cuirassés
en profondeur (nord-est du Ferlo,
Ferlo oriental).




Encadré 3

Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana
(Savi) Brenan en Tunisie

L4I“N

. Peuplement
actuel dense
D Peuplement
actuel clair

¢ Individus

ou groupe isolés
A Toponyme
évogquant le taxon

A |

35°N -

—

/ 0 100 km
A} ’/, l—_‘

C’est a PeLLIsSIER (1853) que Pon doit
d'avoir porté a la connaissance des
Autorités beylicales I'existence d’un
peuplement d’Acacia au Bled Talah. Ii
en a fait le récit suivant : « A la
droite de cette riviere (nd.l.r. =
oued Bou-Hedma), régne une forét

de gommiers qui s’étend a plus de

30 kilometres vers 'ouest. Les arbres,
dont plusieurs sont de grosseur
remarquable, sont bien le Mimosa
gummifera qui produit la gomme ara-
bique. Cette forét, dont I'existence
était ignorée du gouvernement
tunisien avant que je la lui eusse

fait connaitre, n’est pas exploitée ;
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seulement les arabes qui y passent
par hasard y prennent un peu de
gomme, qu’ils vendent dans les villes
pour la fabrication de I'encre. Cette
gomme, dont jai envoyé des échan-
tillons a Marseille, a été reconnue
par le commerce de cette ville
d’aussi bonne qualité que celle du
Sénégal. »

Cette espérance, quoique non fondée,
a contribué a ce que s'établisse la
légende de « pays de gommiers ».
L'expression a subsisté jusqua une
période récente sur plusieurs docu-
ments cartographiques. Le x1x® siecle
s'évertuait a découvrir les ressources
dans les pays récemment explorés ;
la gomme était 'une d’entre elles et
était de surcroit présente dans des
espaces par ailleurs considérés
comme trés démunis.

DouMer ADANSON (1887) fut le
premier a étudier véritablement ce
peuplement de «gommiers» et a
reconnaitre qu'il est constitué par
Acacia tortilis formant des peuplements
en mélange avec Rhus oxyacanthoides
et Pistacia atlantica. Il constate de
plus que sa distribution dans cette
zone de la Tunisie est limitée entre
I'oued Leben et I'oued Baiech.
LeresVRE (1889) note quant a lui qu'il
s’agit « d'un boisement de 35 000 hec-
tares situé dans la partie la plus
méridionale de la Tunisie entre Gafsa
et Mahares, dans la région appelée
Bled Thalah. Quelques pieds isolés se

retrouvent sur la route de Gabeés a
Kairouan, au nord du massif du
Bou-Hedma, dans le bled Mezzouna,
prés d’El Hafey, et au pied de fa chaine
du Cherb ». Il signale également qu’il
s’agit du groupement le plus septen-
trional de cette espéce, et que le
« gommier » ne se régénere que mal,
les graines étant toutes attaquées
par un coléoptere du genre Brucchus
(déja signalé par Doumet-Adanson
en 1874). 1l précise « qu’il existe donc
trés peu de jeunes sujets dans le bled
Thalah et que dés qu'il s’en produit,
ils sont détruits par le paturage des
moutons et des chévres ».

Lexistence de ce peuplement, isolé
des formations plus méridionales,

A

laisse place a I'hypotheése d'une
extension ancienne plus généralisée
dans cette zone. La collecte des
toponymes arabes relatifs a ce taxon
permet d'améliorer la connaissance
sur sa distribution passée compara-
tivement a sa distribution actuelle
ou sub-actuelle (situations ou la pré-
sence du taxon a été connue a une
période récente, postérieure a 1960,
mais d’ou il est actuellement absent).
De toute évidence, I'extension géné-
rale des toponymes (cf. carte) est
nettement plus large que la distribu-
tion actuelie. Le peuplement du Bled
Talah peut a terme devenir totale-
ment isolé du reste de [aire du
taxon et cela peut étre lourd de
conséquences.



Acacia raddiana,
un arbre des zones arides d@ usages multiples

F45°N

Tassili o' Aj
assili nl jjer Tibes

e
U
- 30°S e T
0 1 000 km
[
15°W 0° I5°E 30°E 45°E 60°E
| 1 | | | 1

7 Fig. 4
Aire de répartition d'Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan.

Certains peuplements occupent cependant de larges espaces.Ainsi, sur le revers
de I'Anti-Atlas (Maroc), les formations a Acacia tortilis subsp. raddiana relativement
denses s’étendent sur environ 260 000 ha (OuLD FADHILY, 1992).

Quoi qu'il en soit aujourd'hui, le constituant le plus septentrional de laire
d’extension d’Acacia tortilis subsp. raddiana est la forét dite du « Bled Talah» en
Tunisie aride. Son existence isolément des formations plus méridionales laisse
place a I'nypothése d'une extension ancienne plus généralisée dans cette zone.
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Ecologie

Le fait que le rang taxonomique infraspécifique n’ait été précisé que trés récem-
ment dans la littérature entraine de nombreuses possibilités de confusion et rend
délicat le recours aux informations éparses.

Ce taxon, de trés large répartition, est présent a la fois sous bioclimat tropical
sec et aride du Sahel et du Sahara, mais également sous bioclimat méditerranéen
aride et semi-aride. Il correspond plus ou moins exactement, pour ce qui
concerne sa limite sud, avec les isohyétes 700 mm a 900 mm (Diour et Grouzss,
1996). La limite septentrionale de I'aire d'Acacia tortilis subsp. raddiana parait bien
se superposer aux isothermes qui coincident avec les valeurs moyennes des mini-
mas du mois le plus froid (m) comprises entre 3 et 4 °C (QUEZEL et SIMONNEAU,
1963 ; Le HOUEROU, 1995). Le taxon a une aire recouvrant pour |'Afrique nord et
sud du Sahara, I'essentiel de la zone aride au sens de MeiGs (1953). Au sud du
Sahara, elle empiéte largement sur les zones semi-arides du méme auteur. Efle est
par contre absente, de fagon quasi absolue, de la zone « extrémement aride »,
ol elle n'occupe que les lits d'oueds et quelques dépressions. Elle est également
présente dans les massifs montagneux, y compris ceux de la zone saharienne:
I'Ahaggar, le Tassilli n'Ajjer et le Tibesti, ainsi que dans les massifs de I'Air et de
I'Ennedi (AUBREVILLE, |950).

A. tortilis subsp. raddiana ne fait donc défaut que dans les zones hyperarides et
dans les grands ergs du Sahara septentrional du Sud algérien et Sud tunisien, ou
sa limite vers le nord se situe, exception faite du peuplement de Bled Talah en
Tunisie aride, sur le revers septentrional du Tadémait et de la Hammada de
Tinhert.

Il est a noter que le taxon existe depuis le niveau de la mer — ou de l'océan (au
Sénégal ; Diour et GRouzis, 1996) — jusqu'a des altitudes élevées. Selon MARE
(1933),il remonte dans le massif de I'Ahaggar jusqu'a | 800-1 900 m d'altitude et
exceptionnellement, par pieds isolés et buissonnants, jusqu'a 2 100 m. De méme,
AUDRU et al. (1994) le signalent a Djibouti, dans le Yager et au Moussa Ali. AG
SIDYENE et al. (1996) retrouvent ce taxon en abondance dans I'Adrar des Iforas
(Mali). Rare dans les interfluves, Acacia tortilis subsp. raddiana apparait le plus
souvent comme étant distribué en rubans étroits et plus ou moins longs dans les
lits des oueds asséchés, dans les vallées qui descendent des massifs sahariens.
Cette écologie particuliére fait qu'il remonte assez loin dans le Sahara nord-
occidental, en fait jusqu'au pied de 'Anti-Atlas marocain et de |'Atlas saharien
oranais.

MAIRE (1940), dans un chapitre consacré aux latitudes et altitudes maximales de
quelques espéces sahariennes, note que ce taxon atteint au Sahara occidental la
latitude de 32° N.Au Sahara central, il est présent en aire continue jusqu'a la
latitude 30° N et en flots reliques jusqu'a 34° N (peuplement du Bou Hedma,
Tunisie).

Du point de vue édaphique, il est généralement reconnu que cette sous-espece
prospére bien sur les sols légers et bien drainés :



7 Exceptionnelle coexistence
de Pistacia atlantica (gauche)

© E Le FlocH

7 Population d'Acacia raddiana en bordure du fleuve Sénégal (Sénégal, avril 1993).
Le peuplement résiste d la dune de sable qui I'envahit progressivement.
© M.-H. CHEvaLLIER
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— sur les sols sablonneux-limoneux et pierreux des oueds, les zones d'épandages
et les ravins pierreux (MARE, 1933). Cela est surtout vrai dans les talwegs et lits
d'oueds du Sahara, ol ce taxon constitue un élément majeur d'une formation,
physionomiguement assimilable a une savane arborée ;

— sur les sables, sur tous les ergs morts du Cayor sénégalais au Manga nigérien,
sur les dunes bordiéres du Tchad (AUBREVILLE, 1950) ;

— sur les sables, les sols bruns steppiques, sur les colluvions et sur les sables
quaternaires (DIOUF et Grouzis, 1996) ;

— sur les terrains salés littoraux, ot on le rencontre parmi les espéces halophiles
(AUDRU et al., 1994) ;

— dans les bas-fonds alluviaux (LE Houtrou, 1995).

La sous-espéce est absente des sols hydromorphes et lourds, comme dans les
basses vallées du Sénégal (Diour et Grouzis, 1996), ainsi que des sols & croltes.

Le taxon est présent dans diverses formations végétales, largement décrites dans
la littérature mais que nous évoquerons cependant briévement ici.

Au sud du Sahara, I'espéce est présente dans les savanes plus ou moins densé-
ment arborées ou prédominent fes épineux, en particulier ceux du genre Acacia :
A. tortilis subsp. raddianag, A. seyal, A. senegal, etc. Dans cette situation, les pluies
strictement liées au front tropical expliquent, selon QUEzEL (1965), la prédomi-
nance quasi absolue de types floristiques africains.

Au nord du Sahara, la végétation est nettement plus basse (steppe), dominée par
Haloxylon scoparium Pomel, H. schmittianum Pomel (et de nombreuses autres
chénopodiacées), Retama retam (Forssk.) Webb, Stipa tenacissima L., Seriphidium
herba alba (Asso) J. Sojak (syn. Artemisia herba alba Asso), Rantherium suaveolens
Desf., etc. Dans ce contexte, la présence de pluies estivales, méme faibles,
explique I'apparition de quelques végétaux tropicaux (Acacia en particulier).

Du point de vue phytosociologique, la distribution d'Acacia tortifis subsp. raddiana
est essentiellement connue par les travaux de QUEZEL (1965). Dans le contexte
saharien, Quézel cite comme étant les plus communément marquées par ce
taxon les associations suivantes :

— association a Acacia raddiana et Panicum turgidum Forssk. dans les lits des oueds
les plus larges. Ces deux espéces sont éventuellement associées a Foleyola billotii
pour le Sud marocain ;

— association a A. raddiana et Ziziphus lotus (L.) Lam. des fits d’oueds sableux ;

— association a A. raddiana et Rhus tripartita (Ucria) Grande dans les parties les
plus élevées de lits d’'oueds caillouteux.

Il est également possible de préciser I'écologie de ce taxon en la comparant a
celle de quelques autres taxons, de souche tropicale ou septentrionale, qui
'accompagnent en certaines circonstances (QUEZEL, 1965).

Globalement, les espéces de souche tropicale n'apparaissent pas au Sahara
septentrional, ne franchissant pas vers le nord la limite des influences des préci-
pitations se rapportant au front intertropical (pluies de mousson). Dans ce
contexte, Acacia tortilis subsp. raddiana est sans conteste le taxon arborescent de
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souche tropicale qui remonte le plus au nord, franchissant méme la totalité des
espaces sahariens. Les autres taxons se limitent comme suit :

— Acacia seyal est assez typiquement sahélienne ;

— Balanites aegyptiaca (L.) Del. est progressivement dominante dans la savane
arborée sahélienne et fréquente dans les oueds rocailleux du Sahara central et
occidental ;

— Maerua crassifolia Forssk. présente une distribution assez semblable a celle de
Balanites aegyptiaca ;

— Ziziphus mauritiana Lam., assez fréquente sur le versant sud de |'Ahaggar,
remonte jusqu'au Sahara méridional.

Quelques éléments résiduels méditerranéens, présents soit dans les massifs
montagneux, soit dans les oueds, subsistent dans la portion saharienne de I'aire
d’Acacia tortilis subsp. raddiana. Les taxons des massifs montagneux sont éven-
tuellement plus abondants plus au nord en zone aride. Il s’agit par exemple de :
— Pistacia atlantica Desf., dont quelques individus subsistent encore dans |'Ahaggar
et a la Seguiet el Hamra, et qui présente parfois plus au nord une zone de recou-
vrement de son aire avec celle d'Acacia tortilis subsp. raddiana. C'est en particulier
le cas dans le Sud tunisien et en Jeffara libyenne ;

—Tamarix aphylla (L.) H. Karst. (syn. T. articulata), présent dans les grands oueds du
Sahara central, occidental et septentrional.

Les espéces du genre Calligonum sont plus strictement localisées dans la portion
septentrionale et océanique du Sahara. Il s'agit de taxons essentiellement irano-
touraniens.

Croissance, production

Sans vouloir entrer dans le détail des études relatives a I'écophysiologie de la
croissance et de la production, en raison de 'approche naturaliste de cette
contribution introductive, nous nous proposons de rapporter quelques données
concernant ces aspects qui n‘ont pas été explicitement abordés dans le projet
auquel se réfere cet ouvrage. Nous nous limiterons a décrire quelques éléments
permettant de mieux cerner le caractére adaptatif d’Acacia tortilis subsp. raddiana
a l'aridité et de comprendre son utilisation par les populations rurales.

Acacia tortilis subsp. raddiana est capable de survivre dans les milieux les plus
arides. Elle reléve des espéces dont le fonctionnement hydrique a été largement
étudié en conditions naturelles (ZOHARY et ORSHAN, 1956; STOCKER, 1970;
ULLMANN, 1985 ; FOURNIER, 1995 ; DIOUF, 1996 ; BERGER et al., 1996 ; GROUZIS et dl.,
1998 ; Do et al, 1998). Les échanges gazeux foliaires (transpiration, photosyn-
thése) sont élevés en saison des pluies et correspondent a un relatif équilibre
thermodynamique sol-plante.Au cours de la saison séche, alors que les conditions
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xériques s'aggravent, on assiste a une diminution de lintensité transpiratoire,
attribuable a la fois a la perte du feuillage et a la réduction de la conductance
stomatique. Ces propriétés traduisent une bonne adaptation de ce taxon aux
conditions d'aridité.

Les travaux réalisés en conditions expérimentales (vase de végétation, rhizotron)
par divers auteurs (COLONNA et al.,, 1993 ; KIREGER et BLAKE, 1994 ; KANE et dl.,
[1997) concernent le plus souvent I'influence du facteur limitant essentiel de ces
régions, a savoir la contrainte hydrique, sur la croissance et la production. lls ont
pour objet I'identification des caractéres d’adaptation et de tolérance d'Acacia
tortilis subsp. raddiana a l'aridité, et de comparer ses performances a celles
d’autres taxons (Acacia senegal, Acacia dudgeoni, Faidherbia albida) susceptibles
d'étre utilisés dans des programmes d'agroforesterie et de réhabilitation.

KANE et al. (1997) rapportent qu’en bonnes conditions d'alimentation en eau,
c'est Acacia tortilis subsp. raddiana qui présente la meilleure production de
matiéres séches totales (respectivement 2 et 2,8 fois plus élevée que celles de
A. senegal et de A. dudgeoni). Sa production est aussi la plus élevée en conditions
de déficit hydrique séveére (1,4 a 2,2 fois plus élevée que celle des autres espéces
semblables). C'est le taxon qui posséde la meilleure efficience en eau, quelles que
soient les conditions hydriques, confirmant ainsi les travaux de COLONNA et dl.
(1993) et KIREGER et BLAKE (1994).1 a aussi été déemontré que les racines s'allon-
gent d'autant plus en profondeur que I'humidité du sol de culture décroit. Cela
traduit une grande aptitude des jeunes plants a rechercher 'humidité. C'est aussi
un caractére d'accomodation aux variations saisonniéres de disponibilité en eau
de son milieu naturel, car il permet a la plante d’exploiter dés |e stade jeune les
horizons inférieurs du sol plus humides, et d'atteindre le plus rapidement ces
zones profondes pour survivre a la longue saison séche.

En raison des multiples usages d'Acacia tortilis subsp. raddiana (cf. paragraphe
suivant) et donc de son importance dans I'économie rurale des régions séches,
notamment d'Afrique, de nombreux auteurs (BiLLE, 1980 ; PioT et al,, 1980 ;
COUGHENOUR et al., 1985 ; HussaIN, 1989 ; MENWYELET ATSEDU et al ., 1994 ; JaIN et
al., 1996) ont proposé des relations pour estimer la production de parties utiles
(feuilles, fruits, bois) en fonction de paramétres staturaux (diametre a hauteur
de poitrine, hauteur, recouvrement). On doit reconnaitre que de nombreuses
références s'adressent a Acacia tortilis s. I. et plus spécifiquement a A. tortilis subsp.
spirocarpa (GUFU OBA, 1998) et & A. tortilis subsp. heteracantha (MiLTON, 1983 ;
PeLLEW, 1980). Pour A. tortilis subsp. raddiana, BiLLe (1980) avance que, dans des
zones recevant en moyenne 400 mm de précipitations par an, des individus
atteignant 30 cm de diamétre du tronc peuvent produire annuellement | 600 kg
de matiéres séches de feuilles par hectare.

Dans des plantations réalisées au Sénégal (région de Bambey a 460 mm de pluies
moyennes annuelles) et avec des écartements de 3 x 3 m, GAYE et al. (1998)
rapportent que Acacia tortilis subsp. raddiana présente, par rapport a A. seyal et
a A. senegal, le meilleur taux de survie a la reprise et la meilleure croissance
(surface terriére a 4 ans de 1,5 a 2 fois supérieure a celles des autres deux
espéces citées). La productivité maximale qui s’éléve 4 2,6 m*.ha"'.an"! est atteinte
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a six ans. Dans des plantations dgées de 4 ans, ce taxon fournit une quantité non
négligeable de bois vert (6,5 t.ha'') et de fourrage (140 kg.ha"'de feuilles). Des
productivités allant de | tyeha'.an"' de brouts (jeunes pousses et feuilles) a
1,7 tmye-ha'l.an”! ont été respectivement avancées en Inde et en Afrique du Sud
(WICKENSs et al, 1996) et dans le parc de Serengeti pour Acacia tortilis subsp.
heteracantha (PeLLEW, |980).

PANDE et al. (1989) montrent que la phytomasse épigée totale d’Acacia tortilis
subsp. raddiana, qui s’éléve & 167,3 tys.ha'! en conditions irriguées, est 6 fois
plus élevée que celle obtenue pour A. nilotica. Ce rapport est de 10 dans des
conditions non irriguées.

Pour les fruits, MENWYELET ATSEDU et al. (1994) ont obtenu pour Acacia tortilis
subsp. spirocarpa une production moyenne de 5,3 kg de fruits par arbre, soit un
rendement de 75 a 850 kgyc.ha'' en fonction des densités observées. Ces chiffres
se situent dans la gamme des valeurs proposées par BILLE (1980) pour A. raddiana:
(400 a 600 kgms.ha™! dans des zones 2 400 mm de pluies annuelles).

Il est utile de noter que les auteurs s'accordent pour admettre la grande variabi-
lité individuelie, intersite et interannuelle de ces productions. Ces variabilités sont
lices d’'une part a des caractéristiques génotypiques des taxons et d'autre part
aux fluctuations erratiques des conditions de milieu (accés aux disponibilités
nutritionnelles locales, variabilité climatique).

Usages

Tous les ouvrages de pastoralisme, d'anthropologie et d'ethnobotanique regorgent
d'informations, souvent redondantes hélas, sur les nombreux usages des divers
organes de ce taxon.

Alimentation animale

Il est partout reconnu un grand intérét fourrager aux feuilles, gousses, jeunes
rameaux et méme épines, et ce plus particulierement pour les chévres et les
dromadaires. Les girafes (GILLET, 1981) sont également grandes consommatrices
d’acacias en général. AUDRU et al. (1994) signalent qu'a Djibouti les éleveurs
lancent leurs chévres sur le houppier de ce taxon pour leur permettre d'en
brouter les feuilies. Pour I'Ahaggar, GAST (1968) rapporte une pratique, également
courante dans dautres situations du Sahel, qui consiste pour les bergers a
rabattre les branches feuillées pour les rendre plus accessibles aux chevreaux.
Dans I'Air, les feuilles, fleurs et fruits sont éventuellement collectés par les bergers
et distribués aux chevres (SCHuLz et AMADOU, 1992). L'ingestion des gousses,
graines, rejets, stipules et jeunes épines constituerait selon BELLAKHDAR (1978) un
remeéde efficace contre la « colique de sables » qui affecte les dromadaires en
zone saharienne du Maroc.
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Des informations sur la qualité nutritive de ce taxon sont apportées dans la lit-
térature par BouDeT (1970), PeLLew (1980), FAGG (1991), TOuRe FALL (1991).
Nous indiquons dans le tableau | la composition chimique moyenne, tous organes
consommables confondus, telle quelle a été calculée par Le Houtrou (1980)
(données rassemblées au Sénégal, Niger, Burkina Faso, Mali et Soudan).

\/ Tableau | — Composition chimique moyenne des organes d’Acacia tortilis subsp.
raddiana consommables par les animaux domestiques (Le Hougrou, 1980).

MS PB CB MG ENA PD Min.

81,3 16,5 18,3 2,6 54,9 12 6,4
Si P Ca Mg K EN PD/UF
0,9 0,2 1,62 0.3 1,4 6,1 132

Ou sont exprimés en % : MS = matiéres séches ; PB = protéines brutes ; CB = cellulose brute ;
MG = matiéres grasses brutes ; ENA = extractif non azoté ; PD = protéines digestibles ;
Min.= minéraux totaux ; Si = silice ; P = phosphore ; Ca = calcium ; Mg = magnésium ; K = potassium.
Les autres parameétres sont exprimés différemment :
EN = énergie nette (en M| par kg MS); PD/UF = rapport nutritionnel.

Pour le Niger, BERNus (1981) note quelques probléemes de toxicité liés a la
consommation de ce taxon (Afagag) par les animaux domestiques. Ainsi,
I'absorption d’une trop grande quantité de gousses peut donner un « coup de
sang » au dromadaire. |l est précisé qu'’il s’agit d’'un « coup de sang du ventre ».
Dans ce cas, I'animal peut étre soigné par une décoction a base de feuilles de
Boscia senegalensis (Pers.) Lam. ex Poir. pilées et mélangées a de I'eau et du lait
de vache. Cette décoction peut le guérir de ce qui est en réalité une diarrhée
sanguinolente. Le méme auteur attire également l'attention sur le fait que
moutons et chévres sont sujets a la congestion qui serait parfois provoquée par
une ingestion excessive de gousse d'Afagag. Le soin proposé consiste a déchirer
une oreille de I'animal malade et a laisser s’écouler le sang.

Alimentation humaine

2

Le recours a ce taxon pour l'alimentation humaine semble anecdotique en
dehors des périodes d'insuffisance de disponibilités alimentaires. Le travail de
GAST (1968) est tres informatif sur le sujet. On retiendra notamment que :

— les graines des gousses séches, collectées puis pilées au mortier de bois, sont
transformées en une farine qui est consommée telle quelle, séche ou humectée
d'un peu d'eau. Cette farine est aussi parfois mélangée a de la farine de blé, de mil
ou encore d'orge pour faire des bouillies ;

— les gousses sont, en cas de besoin, collectées, grillées, pilées et consommées en
farine. Elles peuvent également &tre consommeées vertes ou réties. Cueillies avant
maturité, elles sont bouillies a 'eau salée ;
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— en période de grave disette, il arrive que les hommes consomment également
les feuilles crues ;

—la gomme s'écoulant des blessures des parties basses des troncs est trés amere
quand elle est molle et fraiche. Cette amertume est moindre a l'état solide, mais
cette gomme n'est cependant que peu consommée comme aliment ;

~ la gomme qui exsude des branches hautes des jeunes arbres est parfois machée
par les enfants.

D’autres informations éparses, qui le plus souvent confirment ou précisent les
données de GAST (1968), sont rapportées dans la littérature.

Au Niger, BErRNUS (1981) signale que les gousses récoltées et pilées sont
consommées en mélange a du lait caillé.

Dans I'Aiir, ScHULZ et AMADOU (1992) rapportent également plusieurs usages dans
l'alimentation humaine, particuliérement en cas de disette. Ainsi, les feuilles
broyées peuvent étre consommées en mélange avec du lait caillé ou accompa-
gnées de fromage. Durant ces mémes périodes, la gomme peut également étre
consommeée.

Dans I'Adrar des Iforas, les graines légérement torréfiées et des gousses réduites
en poudre sont utilisées en mélange avec du lait (AG SIDYENE et al., 1996).

Usages médicinaux

Les usages en médecine populaire sont également nombreux. Ainsi GAST (1968)
signale que la gomme peut étre utilisée pour panser les blessures et les brilures.
Déja en 1949, HERNANDEZ-PACHECO et al. rapportaient, concernant le Sahara
espagnol, que la gomme est un médicament contre les maux de ventre et que
I'écorce réduite en poudre est un activant efficace de la cicatrisation des plaies.
LARRIBAUD (1952) a noté qu'au Sahara occidental, en cas de diarrhées légéres, on
se contente parfois de sucer un peu de gomme de ce taxon. |l rapporte également
pour la méme région que, contre les taies (voile blanc recouvrant la cornée de
I'ceil), on applique sur la cornée un mélange broyé de graines émondées de Cassia
italica (Mill.) EW. Andr. en provenance de Tombouctou, d'Acacia tortilis subsp.
raddiana et de noix de Cola nitida A. Chev.

PasSAGER et BARBANGON (1956) ont signalé que, dans le Sahara oranais, la gomme
sert a relever et coller les cils dans les cas de débuts d'entropions (renversement
de la paupiére vers l'intérieur).

BELLAKHDAR (1978, 1997) puis BouLos (1983) ont pour leur part consigné que :
—la gomme dissoute dans I'eau est utilisée pour traiter les affections oculaires, la
jaunisse et les maladies pulmonaires ;

— l'écorce desséchée et réduite en poudre est un désinfectant des blessures ;

— les graines, entiéres ou réduites en poudre, sont anti-diarrhéiques.

Selon vON MaYDELL (1983), on administre les feuilles en mélange avec des graines
de « niébé » [Vigna unguiculata (L.) Walp.] contre les cedémes et les dermatoses
allergiques.
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ScHuLZ et AMADOU (1992) signalent des usages médicinaux intéressants dans
I'Air (Niger). La partie vivante de 'écorce est utilisée, aprés pilage et macération
dans I'eau, pour provoquer des vomissements afin de désengorger le foie. Cette
méme macération fait également baisser la température en cas de fiévre. Les
feuilles d'Acacia tortilis subsp. raddiana constituent aussi un composant important
du mélange dit « llatan » de Bagzan (du nom du massif de Bagzan dans |'Air). Ce
mélange de plantes est commercialisé jusqu'au sud du Sahel et constitue, avec le
fromage, la principale source de revenus pour les femmes de I'Air. Il est composé de
feuilles et de fruits de : Acacia laetq, A. tortilis subsp. raddiana, Commiphora africana
(A.Rich.) Engl, Dichrostachys cinerea (L) Wight & Arn., Rhus tripartita, Grewia bicolor
Juss., G. tenax (Forssk.) Fiori, Lavandula coronopifolia Poir., Melhania denhamii R. Br.,
Ocimum basilicum L, Commicarpus helenae (Roem. & Schult.) Meikle, Lantana rugosa
Thunb. (syn. L salvifolia Jacq.), Leucas martinicensis (Jacq.) R. Br., Reseda villosa Coss.,
Solanum incanum L., S. nigrum L. et Vernonia cinerea (L.) Less. ; c’est un fortifiant
général, trés prisé, utilisé en mélange avec de la farine ou encore incorporé a du
fromage de chévre.

Utilisations du bois et extraction de tanins

Il est partout reconnu que le bois de ce taxon constitue un combustible trés
apprécié et de pouvoir calorifique relativement élevé. Le charbon de bois qu'il
procure est également apprécié. |l s’agit en outre d'un bois d'ceuvre (grosses
racines, troncs) assez recherché.

PASSAGER et BARBANGON (1956) ont noté que le bois est également trés apprécié
pour la fabrication des poulies et des supports de poutre pour le puisage de I'eau
au Sahara oranais. Les mémes auteurs notent que I'écorce des racines sert au
tannage des peaux. Cet usage est également fréquemment relevé ailleurs : en
Libye (Fezzan) par LETHEILLEUX (1948) et COURNAND (1958), au Sahara espagnol
par HERNANDEZ-PACHECO et al. (1949) ou encore en Tunisie saharienne par LE
FLoc'h (1983).

Pour le nord du Niger, plusieurs usages ont été signalés par BERNUS (1981). Ainsi
écorce est employée pour tanner les peaux et la fabrication de laniéres. Les
écuelles et les mortiers sont creusés dans les bois les plus gros, de méme que le
pommeau et le dossier de la selle des dromadaires.

Le bois ne semble pas étre trés apprécié pour la construction, et on lui reproche
d'étre trop cassant (SCHULZ et AMADOU, 1992). I est utilisé par contre en maints
endroits pour dresser des clotures.

AG SIDYENE et al. (1996) relévent de nombreux usages dans I'Adrar des lforas
(Mali) :

— fabrication d'objets en bois (mortiers, plats, piquets centraux de tente, etc.) en
cas de non-disponibilité de bois de Balanites aegyptiaca ;

- utilisation des fibres de I'écorce pour la fabrication de la plupart des cordages,
ainsi que des filets de pis de chamelles. Ces fibres servent également a la confection
des panjers a claire-voie que I'on balance a bout de bras pour la récolte de
graines sauvages.
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Production de bois, reforestation
et lutte contre la désertification

Dans le nord du Niger, il est possible, selon BERNUS (1981), de procéder a des
reboisements forestiers par la densification des peuplements naturels, notamment
avec Acacia tortilis subsp. raddiana considéré comme taxon trés plastique et trés
résistant a la sécheresse.

Grouzis (1984) rapporte les considérations suivantes relatives a des essais
entrepris au Burkina Faso. Dans une zone recevant 350 mm de précipitations
moyennes annuelles, des essais de reboisement ont été entrepris portant sur
8 espéces indigénes (Acacia spp., Balanites aegyptiaca, Ziziphus mauritiana) et
3 espéces exotiques. Les essais ont été réalisés aprés sous-solage a 20 cm de
profondeur, les lignes étant distantes de 6 m. Quel que soit le type de sol (glacis
a placage sableux, glacis limoneux érodé a pente faible, glacis de transit a sol
gravillonnaire), le taux de réussite d'Acacia raddiang, 4 la reprise, avoisine 50 %
aprés deux années. Ce taux est supérieur a celui des espéces exotiques mais
inférieur a celui d'A. adansonii qui atteint 85 %. |l semble que la teneur relativement
élevée de son écorce en eau favorise la sensibilité d’A. raddiana a l'attaque des
rongeurs.

En Inde (Rajasthan), ce taxon a fait ses preuves comme arbre fixateur des dunes
(voN MarpeLL, 1983). Cet usage est également signalé pour la Mauritanie, le
Maroc, le Soudan, et le Yémen. Ainsi KauL (1983) note qu’en Inde, planté avec des
espacements de 5 x 5 m, ce taxon peut produire 30 tonnes de bois de chauffe au
terme de 10 années. De méme GYPTA et al. (1973) signalent, toujours en Inde,
qu'aprés 200 jours de développement la production de matiére séche épigée de
ce taxon est largement supérieure a celle de Faidherbia albida, Acacia senegal ou
encore de A. verek.

Les principales raisons de l'intérét présenté par A. raddiana dans les domaines
évoqués tiennent a :

— la relative facilité de multiplication de ce taxon, dont le taux de survie au Sahel
a été évalué a 44 %, ce qui constitue un taux supérieur a celui des autres espéces
exotiques et indigénes (GOSSEYE, 1980) ;

~ ses particularités adaptatives aux conditions séches : longueur du systéme
racinaire, réduction des besoins en eau du fait de la faible surface foliaire, fonc-
tionnement hydrique (PRASAD, 1991 ; DIOUF, 1996 ; BERGER et dl., 1996 ; GRoOUZIS et
al, 1998).

Conclusion

Il reste beaucoup a découvrir d’Acacia raddiana et cette présentation n'a pour
objectif que d'introduire a une connaissance de type naturaliste. Le présent
ouvrage rapporte, commente et interpréte des résultats d'expérimentations,
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mesures et observations obtenus sur un nombre réduit de sites, essentiellement
distribués au Sénégal et en Tunisie sur des aires géographiques qui ne représentent
donc qu'une portion trés limitée des situations existantes. Il importe dés lors
d'évaluer ['étendue relative des connaissances acquises. Une telle approche permet
également d'alerter les chercheurs sur les multiples adaptations, déja décelables
tant sur le plan de la diversité génétique que sur celui des exigences écologiques.
Le chantier est ouvert et comportera de nombreuses contributions.
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La genctigue
d'Acacia raddiana

A. BORGEL
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Résumeé

Parmi les 4 sous-espéces d’Acacia tortilis, seule A. tortilis subsp. raddiana est présente
au nord et au sud du Sahara ou elle est 'une des derniéres dicotylédones pérennes
ligneuses survivant dans cette région en désertification. La structure génétique de
cette espéce a été définie & partir d’une étude locale sénégalaise sur 107 arbres
répartis en |5 sites et d’'une étude sur I'aire de répartition africaine avec !0 sites
de 10 a 25 arbres chacun englobant les 4 sous-espéces. La variabilité génétique
observée est importante (H, = 0,42 a 0,49), notamment du fait de la polyploidie
rencontrée. La différenciation entre les peuplements est faible (G, = 0,03a 0,11).
L'identification des meilleurs individus comme semenciers d’élite pour les opéra-
tions de reboisement est de ce fait rendue trés difficile. Aussi, une stratégie clo-
nale est proposée mettant en ceuvre des techniques de culture in vitro afin de
mettre en place des essais multiclonaux d’évaluation génétique. L'aptitude au
microbouturage présente un effet famille important, les taux de multiplications
obtenus en 3 cycles de subcultures s’étendent de X4 a X0 suivant l'origine
génétique du clone. La morphologie du systéme racinaire qui se met en place sur
les microboutures est déterminée par la nature et le mode d'application de
l'auxine utilisée pour favoriser I'enracinement. Seul FANA (53,7 uM) associé a la
kinétine {(0,0465 pM) en traitement inducteur de 10 jours au maximum a permis
d’obtenir un enracinement robuste des vitroplants. Un protocole d'embryogenése
somatique est présenté pour obtenir rapidement un plus grand nombre de vitro-
plants enracinés. | 406 embryons somatiques ont été créés a partir d'explants
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cotylédonnaires et de tissus d'embryons zygotiques cultivés en présence de 2,4-D
(9,05 uM) pendant 100 jours puis alternativement sur des milieux sans 2,4-D mais
enrichis en BAP (2,22 a 4,44 pM) et AIB (0,25 a 2,46 pM) pendant 30 jours.

Mots-clés :
DIVERSITE GENETIQUE, ISOZYMES, POLYPLOIDE, IN VITRO, EMBRYOGENESE SOMATIQUE.

Abstract

60

Of the 4 subspecies of Acacia tortilis, only A. tortilis subsp. raddiana is present in the north
and south of the Sahara where it is one of the last dicotyledonous perennial woody plants
surviving in this area which is progressively turning into desert.The genetic structure of this
species was defined starting from firstly a local study in Senegal of 107 trees distributed
in 15 sites, and secondly a study of the distribution area throughout Africa represented
by 10 sites of 10 to 25 trees each, including the 4 subspecies. The genetic variability
observed is significant (H, = 0.42 to 0.49), in particular due to polyploidy phenomena
encountered. The differentiation between the populations is weak (Gst = 0.03 to 0.11).
The identification of the best individuals as elite seed-bearers for afforestation operations
is thus very difficult. A clonal strategy is therefore proposed implementing in vitro culture
techniques in order to set up multiclonal tests for genetic evaluation. Aptitude for in vitro
micropropagation displays a significant family effect. The multiplication rates obtained
after 3 cycles of subculture extend from X4 to X 10 according to the genetic origin of
the clone.The morphology of the root system established on microcuttings is determined
by the nature and the mode of application of the auxin used to support the rooting.
Only NAA (53.7 uyM) associated with kinetin (0.0465 uM) applied for a maximum
inductive period of 10 days gives a robust rooting of vitroplants. A protocol of somatic
embryogenesis is presented here which makes it possible to quickly obtain a greater
number of rooted vitroplants. A total of | 406 somatic embryos was produced starting from
cotyledonary explants and tissues of zygotic embryos cultivated in the presence of 2.4-D
(9.05 uM) for 100 days then alternately on media without 2.4-D but supplemented with
BAP (2.22 to 4.44 uM) and AIB (0.25 to 2.46 uM) for 30 days.

Keywords:
GENETIC DIVERSITY, ISOZYMES, POLYPLOIDY, IN VITRO, SOMATIC EMBRYOGENESIS.

Abréviations
2,4-D acide 2,4-dichloro phénoxy MS  solution minérale

acétique de Murashige et Skoog.
ABA acide abscissique Physiol. Plant. 15 : 473-497 (1962)
ADN acide désoxyribonucléique VAT  Golbaniieerie
AIB  acide B-indole butyrique de Von Arnold et Eriksson.
BAP 6-benzyl aminopurine Can. J. Bot. 59 : 870-874 (1981)
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Introduction :

diversité génétique et stratégie clonale

Dans le sous-genre Acacia, 'espéce A. tortilis regroupe quatre sous-espéces :
spirocarpa, heteracantha, tortilis, raddiana. Seule cette derniére est représentée au
nord et au sud du Sahara. Malgré I'importance évidente de ces espéces dans
['économie rurale ou la stabilisation et la fertilité des sols (FAGG et STEWART,
1994), la variabilité génétique des populations naturelles est encore peu connue.
Or, l'estimation de ce paramétre est un préalable indispensable a la définition de
stratégies de conservation, de gestion, et d'utilisation des ressources forestiéres
(BANRC, 1991). La régénération des foréts, qui se fait principalement par des graines
issues des arbres in situ, dépend du maintien de cette diversité, en particulier pour
faire face a des changements climatiques imprévisibles. Les programmes
d'amélioration génétique exploitent la diversité génétique disponible dans les
populations naturelles au travers d’essais en champ et d’analyses en laboratoire.
Pour les premiers, les clones sont trés utilisés en génétique des arbres pour
évaluer la valeur génotypique et l'adaptabilité d'individus dits « d'élite ».
Cependant, ce n’est pas encore le cas pour A. tortilis. Nous verrons pourquoi la
structure de la diversité génétique d’A. tortilis subsp. raddiana conduit a aborder
I'étude des génotypes par les clones et quelles technologies doivent étre mises
en ceuvre pour cela. Au Sénégal, les marqueurs isoenzymatiques sont encore a
heure actuelle les plus utilisés dans les études concernant les acacias. lls sont
réputés neutres, indépendants du milieu et de contréle génétique simple.

Estimation et structure de la diversité génétique
des marqueurs isozymiques

Deux études de variabilité génétique d'A. tortilis sont actuellement connues. La
premiére a porté sur |0 sites de 10 a 25 arbres chacun représentant les 4 sous-
espéces dans des régions trés diverses (Israél, Kenya, Zimbabwe, Botswana, Niger
et Sénégal) (OLNG'OTIE, 1991). La seconde a été conduite sur 107 arbres récoltés
dans |5 sites de l'aire de répartition sénégalaise d'A. tortilis subsp. raddiana, seule
sous-espéce présente au Sénégal (CARDOSO, | 995). Par leurs différences, ces deux
approches montrent bien la difficulté de ce type d’étude, I'une ayant recueilli des
données éparses et ponctuelles, Pautre ayant approfondi 'étude mais sur une aire
restreinte et une seule sous-espéce.

Différents paramétres génétiques ont été utilisés pour quantifier la variabilité des
populations : le nombre moyen dalléles (A), 'hétérozygotie observée (H,), 'héte-
rozygotie théorique (H,), la différenciation entre populations (Ggy) et les dis-
tances génétiques.
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Encadré |

Mesures de la diversité génétique

Différents paramétres génétiques sont fréquemment utilisés pour quantifier la
variabilité isoenzymatique aux niveaux intra-espéce, intra-population et inter-
populations (HAMRICK et al, 1992).

Mesures de la diversité génétique
au niveau intra-population ou intra-espéce

A : estle nombre moyen d'aliéles ou de variants alléliques identifiés dans la
population.

P : le taux de polymorphisme est le nombre de locus polymorphes par

rapport au nombre de locus étudiés.

la diversité génétique de Nei exprime la probabilité pour que deux génes

tirés au hasard dans une population soient différents.

Elle est définie par H = | - £p?, ol p; est la fréquence de l'alléle i au locus

considéré, H, est équivalent a I'hétérozygotie théorique sous I'hypothése

de Hardy-Weinberg.

H, : est la proportion de locus hétérozygotes observés par individu.

Mesures de la diversité génétique
au niveau inter-populations

Fgr: variance des fréquences alléliques entre populations (GZP/p‘-(I-p‘-), ou 02P
est la variance des fréquences alléliques entre les populations et p; est la
moyenne de la fréquence du i€ alléle. Fg est calculé pour tous les locus.

Gy :défini au niveau d'un locus par Ggy = | - Hi/Hy, ol Hg est la moyenne sur
toutes les populations des diversités génétiques intrapopulations ; Hy est
la diversité génétique totale sur I'ensemble des populations considérées
comme une population unique. Dans le cas ou plusieurs locus sont pris en
compte, Hg et Hy sont les moyennes sur I'ensemble des locus des diversi-
tés intrapopulation et totale. Ggr est équivalent a Fgy multiallélique.

Distances génétiques

I: identité génétique Txy/(Zx2Zy;?)> ol x; et y; sont les fréquences du i
alléle dans les populations x et y. I varie de 0 (aucun alléle en commun) a
| (identité des fréquences alléliques dans les populations x et y).

D : distance génétique D = - Inl




La génétique
d'Acacia raddiana

Deux caractéristiques liées a I'espéce ont entrainé des difficultés d'analyse et
d’interprétation. D'une part, le génotype maternel ne peut étre déterminé, les
échantillons de feuilles n'ayant pas donné de résuitats fiables ; ainsi pour chaque
arbre étudié, seuls sont disponibles les génotypes de ses descendants, individus
demi-fréres. D'autre part, A. tortilis est polyploide (Ross, 1979 ; Osatta et
OLNG'OTEE, 1993). Le nombre trés élevé de bandes observées sur les zymo-
grammes confirme ces résultats. Par conséquent, I'interprétation des systémes
enzymatiques a reposé sur une hérédité tétrasomique des isozymes. La structure
(nombre de locus et d'alléles) des zymogrammes obtenus est résumée pour les
deux études dans le tableau | pour tous les systémes enzymatiques analysés.
OLNG'OTIE (1991) a mis en évidence |3 locus et 40 alléles, soit 2,5 alléles par
locus polymorphe dans toutes les sous-especes d’ A. tortilis (tabl. Il). CARDOSO
{1995) a observé 6 locus et 20 alléles, soit 2,4 alléles par locus polymorphe dans
la sous-espéce raddiana.

Au niveau des sous-espéces, heteracantha apparait en moyenne la moins poly-
morphe avec un taux de polymorphisme (P) de 85 % et une diversité génétique
(H,) de 0,32 (fig. ).

Au contraire, raddiana présente un taux de polymorphisme de 100 % quelle que
soit la population et une diversité génétique de 0,49 (OLNG'OTEE, 1991) ou de 0,42

\/ Tableau | — Nombre de locus et d’alléles révélés pour les marqueurs isoenzymatiques
étudiés par OING'OTIE (1991) et CarDOSO (1995).

Enzymes Structure Etude OIng’Otie  Etude Cardoso
(1991 (1995)
locus alléles locus alleles
Alcool déshydrogénases dimérique | 4
Endopeptidases monomérique | 5
Estérasesmonomérique | 4
Glucose-6-phosphate dimérique 2 2
déshydrogénases 2
Isocitrate déshydrogénases dimérique 2 2
3 | 4
Leucine aminopeptidases monomeérique I 3
Malate déshydrogénases dimérique 2 4
4
Enzyme malique dimérique 2 2
2
6-phosphoglucose dimérique 2 4
déshydrogénases 3 | 3
Phosphoglucomutases monomérique 2 3
2
Shikimate déshydrogénases monomérique | 4
Total 15 38 6 20
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\/ Tableau Il — Paramétres génétiques de diversité
pour |3 locus de 10 populations d'Acacia tortilis (D'aprés ONG'OTIE, 1991).

Population N P A He
A. tortilis tortilis 165 92 2,50 0,447
A. t raddiana 130 100 2,50 0,492
A. t. spirocarpa 218 97 2,53 0,464
A. t heteracantha 202 84 2,45 0316
Moyennes 179 93 2,49 0,430

N : nombre moyen d'individus par locus ; P : proportion de locus polymorphes (%)
A : nombre moyen d'alléles par locus ; He :index de diversité génétique.

(CARDOSO, 1995). La diversité se révele donc supérieure a la diversité moyenne
des arbres tropicaux (0,21 1) et des coniféres (0,207) (BEVER et FELBER, 1992). Mais
ces études ont trait essentiellement a des espéces diploides. Or, plusieurs travaux
sur des espéces présentant plusieurs niveaux de ploidie indiquent clairement que
les populations diploides ont une diversité significativement inférieure a celle des
populations tétraploides (SOLTIS et SOLTIS, 1993). Cette diversité élevée est attribuée
a I'hérédité tétrasomique. Il faut noter pourtant que Picea abies, espéce diploide,
présente une diversité de 0,37 selon GOTTLIEB (1981), valeur proche de celle
observée pour A. tortilis subsp. heteracantha. Par comparaison, les différentes
espéeces d'Acacia sont en moyenne polymorphes a 65 % (P variant de 13 % a 100 %)
de leurs locus, avec une diversité génétique de 'ordre de 19 % (He =2 % a 46 %)

v Fig. 1
Paramétres de diversité génétique (P), (H,) et de différenciation (Gg7) chez Acacia tortilis ;
comparaison avec I'ensembe des acacias africains et australiens.
{a) étude ONG'OTIE (1991)
(b) étude Carnoso (1995)
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(CHEVALLIER et BORGEL, 1998). La variabilité génétique d'A. tortilis dépasse celle de
'ensemble des espéces africaines, qui sont en moyenne nettement plus variables
que les espéces australiennes, avec un taux de polymorphisme de 79 % contre
47 % et une diversité génétique plus de deux fois supérieure (31 % contre 12 %)
(fig. I). Comme chez la plupart des acacias, la plus grande partie de la variabilité
génétique se situe a l'intérieur des populations d’A. tortilis avec une différenciation
plus forte chez heteracantha (fig. |).

Il est toutefois difficile de comparer les variabilités entre espéces, les estimations
des parameétres génétiques pouvant varier selon les auteurs a cause de probléemes
méthodologiques liés au nombre et au choix des systémes enzymatiques, a |'in-
terprétation génétique des zymogrammes et a |'échantillonnage des populations.
Ainsi les deux études menées sur A. tortilis montrent une grande hétérogénéité
dans le nombre et les types d'enzymes pris en compte. Certaines catégories
d'enzymes sont connues pour étre plus variables que d'autres. Les hydrolases
(estérases, aminopeptidases) sont toujours plus polymorphes que les déshydro-
génases. Le nombre de systémes analysés est alors d'autant plus important.
HAMRICK et al. (1992) ont montré une forte corrélation entre le nombre de locus
observés et la diversité génétique intra-population. ll est souvent recommandé
d'utiliser au moins 50 locus (NE, 1978), ce qui a été impossible chez tortilis a cause
des difficuités techniques. De plus, l'interprétation génétique des zymogrammes
peut varier selon les équipes de chercheurs pour une méme espéce. La validité
du controle génétique des isozymes ne peut se faire que par l'intermédiaire de
croisements contrdlés, ce qui n'a pas été le cas chez A. tortilis. Le nombre et le choix
des populations interviennent également dans la quantification et la structuration
de la variabilité. Ainsi G; varie de 2,5 % (CARDOSO, 1995) a | | % (OLNG'OTEE, 1991)
pour raddiana. Dans ce cas, le nombre et l'origine des populations interviennent
ainsi que le nombre de locus pris en compte.

L a polyploidie semble apporter une diversité génétique observée significativement
supérieure a celle du niveau diploide. Plusieurs travaux dans ce sens ont été
répertoriés par SouTis et SOLTIS (1993). Lacquisition d’un niveau de diversité plus
élevé par la polyploidisation pourrait étre I'un des moyens utilisés par les espéces
pour se maintenir dans des conditions climatiques qui évoluent. L'autopolyploidie,
qui a longtemps été considérée comme un événement défavorable pour 'évolution
des espéces (LEvIN, 1983), apparait de nos jours comme un élément positif
majeur, comme en témoigne la découverte en nombre croissant d’espéces auto-
polyploides (GOLDBLATT, 1980 ; Lewis, 1980). Le doublement chromosomique
entraine, en plus d'une hétérozygotie plus élevée par rapport aux formes
diploides, un plus grand nombre d’alléles pour une protéine donnée (TAL, 1980)
et, par voie de conséquence, un plus grand nombre de formes protéiques lorsque
la protéine est polymérique (SoLTis et SoLTis, 1993). Traduites en termes de
potentiel d’adaptation, ces particularités des polyploides pourraient leur apporter
des capacités a s'adapter bien supérieures a celles des diploides (SoLTis et
RIESEBERG, 1986), qui se manifestent par une distribution géographique plus étendue
chez les polyploides (REesE, 1 958). Ce cas est bien illustré dans le genre Acacia, ou
Vaire de répartition du sous-genre Acacia, qui contient principalement des
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espéces polyploides, est nettement plus large que celle du sous-genre Aculeiferum,
caractérisé par une majorité d'espéces diploides (Ross, 1981). Toutefois, une
meilleure tolérance des polyploides a des conditions écologiques et climatiques
difficiles est contredite par STEBBINS (1985). Cet auteur attribue la forte proportion
de polyploides dans un groupe de plantes a la fréquence de contacts secondaires
entre populations diploides isolées. Par ces contacts, des combinaisons géniques
bien adaptées ont été créées et maintenues par polyploidie en favorisant 'hérédité
tétrasomique et les appariements entre chromosomes homologues. Selon
BraDsHAW et MCNEILLY (1991), la distribution d'une espéce dans des conditions
climatiques variées traduit une différenciation intra-espéce liée a une évolution a
moyen terme du climat (moins de 10 ans) et non a une adaptation physiologique
de l'espéce.

La stratégie clonale et la culture in vitro

Pour les arbres forestiers, [a stratégie clonale recouvre deux finalités différentes.
Dans un cas, le produit final est distribué sous forme de clones : c'est la foresterie
clonale. Dans I'autre cas, le produit final est distribué sous forme de graines, mais
le clonage a été utilisé a au moins une étape du programme de sélection ou de
production des semences.

La foresterie clonale est une propagation végétative a grande échelle qui permet de
diffuser du matériel amélioré rapidement et en conservant les caractéres améliorés
(exemples :V'eucalyptus et le peuplier). Or, la sélection génétique peut faire gagner
20 a 30 % sur les caractéres sélectionnés dés la premiére génération sur les
arbres forestiers sauvages (BURLEY, 1989). Pour étre efficace en reforestation, la
production clonale annuelle doit atteindre 10 ou 107 individus. En revanche, cette
méthode risque de réduire la base génétique du matériel diffusé et d’'augmenter
ainsi le risque face aux attaques parasitaires ou aux changements climatiques
(HUHN, 1992). En pratique, aucun programme n’utilise seulement un clone ou
quelques clones. La plupart diffusent 10 a 100 clones différents dans la méme
région de plantation. Cette stratégie est utile pour les arbres forestiers a croissance
rapide destinés a une exploitation industrielle. De plus, si la multiplication végé-
tative in vitro est utilisée pour produire les clones, le matériel végértal diffusé peut
&tre assaini de maladies virales.

La deuxieme finalité repose sur une stratégie ol le clone n’est pas un produit mais
un outil créé pour mieux comprendre la génétique des caractéres sélectionnés
et/ou pour produire des semences améliorées. Les clones permettent d’évaluer
les génotypes en cours de sélection. La précision de I'estimation de la valeur
génotypique et de l'interaction génotype-environnement est bien meilleure
dans des essais multi-clonaux que sur des comparaisons de descendances ou de
provenances dans le cas d'espéces a forte variabilité (MULLIN et al., 1992).
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Les clones retenus sont ensuite utilisés en vergers grainiers comme parents des
semences qui seront distribuées. Ce systéme permet d’obtenir un gain génétique
significatif tout en rétablissant la variabilité génétique. Dans ce cas, le nombre
d'individus par clone peut &tre de 103 4 10° sans obligation de production clonale
annuelle. Enfin, les clones sont du matériel bien adapté aux études en laboratoire ou
en pépiniére pour la résistance aux stress et pour les interactions héte-pathogéne
ou héte-symbiote.

Dans le cas d’A. tortilis subsp. raddiana, les clones seront utiles pour étudier la
valeur génétique des individus ainsi que les interactions génotype/milieu et géno-
type/symbiote. En revanche, il est clair qu'utiliser la propagation clonale de cette
espéce en vue de reboisement au Sahel n’est pas réaliste. Laire de répartition de
I'espéce au Sénégal recouvre les 108 000 km? (10,8.10° ha) de la zone sahélienne
et sahélo-soudanienne. Dans ce pays, le déboisement perdure depuis des décennies
et a atteint 5,2.10% ha par an pendant la période 1981-1990 (SHARMA et al,, 1994).
Les surfaces a reboiser se comptent donc en millions d’hectares, c’est-a-dire en
centaines de millions d’individus. Pour A. tortilis subsp. raddiana, seule la production
de semences est compatible avec cette contrainte. De plus, nous verrons que le
systéme racinaire du semenceau d’Acacia est mieux adapté que celui de la micro-
bouture dans les conditions climatiques difficiles des zones séches.

L'espéce ne présente aucune aptitude naturelle a la multiplication végétative.
Aussi, il a été nécessaire de mettre au point une méthodologie de culture in vitro
pour obtenir les clones. Deux voies ont été étudiées : le microbouturage et
I'embryogenése somatique.

Le microbouturage d’A. tortilis subsp. raddiana consiste a provoquer le dévelop-
pement de bourgeons axillaires préexistants, puis a enraciner les jeunes tiges ainsi
obtenues (BORGEL et al., 1993 a ; NANDWANI, [995). Ces opérations nécessitent
souvent, pour les arbres, des milieux de cultures spécifiques avec des équilibres
d’auxines et de cytokinines différents. La capacité d’organogenése in vitro a été
évaluée pour 10 familles d’A. tortilis subsp. raddiana. Uenracinement est une étape
difficile du microbouturage des ligneux. Chez A. tortilis subsp. raddiana, les micro-
boutures perdent rapidement I'aptitude a produire des racines apres la deuxieme
subculture sur un milieu de multiplication. La réactivation de I'enracinement a été
déterminée en fonction des traitements hormonaux appliqués.

L'embryogenese somatique permet d’obtenir directement des jeunes plantes
enracinées a partir de tissus dédifférenciés. Cette méthode peut décupler le taux
de multiplication par rapport au microbouturage, mais elle implique une réorga-
nisation profonde de I'expression du génome sous l'influence de substances de
croissance exogénes comme le 2,4-D. Un protocole complet de régénération
d’embryons somatiques d'A. tortilis subsp. raddiana a été mis au point (SANE, 1998).

Production de microboutures in vitro :
effets du génotype

Les clones ont été produits & partir de 10 descendances demi-fréres d’arbres
récoltés vers les localités de Dahra et Souiléne au Sénégal. 24 graines par
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descendance sont mises a germer en condition aseptique aprés scarification et
stérilisation. A un mois, un segment uninodal est prélevé sur chaque plante et
constitue chaque téte de clone. Les dix descendances sont représentées par
150 clones (soit 8 a 24 clones par famille selon le taux de germination des graines
de départ). Trois cycles de subcultures in vitro de deux mois sont conduits sur
les milieux de multiplication dans des modules a éclairage, température et
hygrométrie contrélés. Le taux de multiplication de chaque famille a la fin de
I'expérience est le nombre de plantes produites rapporté au nombre d’explants
initiaux. Le nombre de plantes obtenues par descendance et les taux de multipli-
cation sont présentés dans la figure 2. En tout, les 150 clones cultivés ont produit
| 070 plantes en 3 subcultures de deux mois. Le taux de multiplication moyen
est de 7,1 pour cette période. Les descendances d'A. tortilis subsp. raddiana
présentent des aptitudes a la multiplication végétative in vitro significativement
différentes. La descendance 86/0835 de Souiléne a un taux de multiplication de
10,3 alors que la descendance 89/2502 de Dahra montre un taux de 4,0 seulement
pour la méme période. On ne peut cependant pas y voir un effet de I'origine
géographique puisque la descendance 88/2196 issue de Dahra a un taux de
multiplication de 9,7 proche de 86/0835.

A Vintérieur de chaque descendance aussi, les différences d'aptitude a la multipli-
cation végétative sont grandes. La meilleure descendance (86/0835) comprend
2| clones dont les taux de multiplication en six mois se répartissent de 3 a 32
suivant les clones.

Taux de multiplication
12

Descendance ‘_86/0835‘_88/2I93| 88/2194/88/2196| 88/2197| 89/2496 | 89/2498 | 89/2501| 89/2502 89/2503J

Nombre explants 2] 21 18 23 24 8 9 8 9 9
de départ
Nombre 207 | 114 | 104 | 224 | 202 | 47 38 | 44 36 44

de plantes a la fin

Taux 103 | 54 | 58 | 97 | 84 | 59 | 42 | 55| 40 | 49
de multiplication

W Fig. 2
Taux de multiplication de dix clones issus de familles différentes
d'Acacia tortilis subsp. raddiana aprés six mois de cufture in vitro et trois cycles de subcultures.
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A. tortilis subsp. raddiana peut donc étre multiplié végétativement in vitro. La rapidité
de production des clones est fortement déterminée par le génotype et par la
descendance d’origine du clone. On peut cependant trouver des génotypes ayant
un bon taux de multiplication dans la plupart des descendances. En revanche,
l'aptitude a I'enracinement diminue rapidement au fur et a mesure des subcultures
et devient le facteur limitant pour le transfert des microboutures au champ.

Enracinement de microboutures in vitro :
effet du traitement auxinique

Les vitroplants ont été produits a partir de jeunes plantes de un mois élevées dans
les mémes conditions que pour le microbouturage. Deux cycles de subcultures
in vitro de deux mois sur un milieu de multiplication ont été appliqués avant de
commencer le prétraitement d’enracinement. Les vitroplants ont été transférés sur
les milieux d’induction de la rhizogenése avec six combinaisons d’auxines pendant
{0 jours. Puis ils ont été transférés sur un milieu d’'expression de la rhizogenése sans
hormone ou le développement des racines a été observé pendant 4 semaines.
Les courbes de croissance des racines ont été construites pour chaque condition
d’induction.

Il a été nécessaire de dissocier la phase de multiplication de celle de I'enracinement
en utilisant des milieux trés différents. De plus, nous avons montré que I'enracine-
ment nécessite une action en deux temps : une phase d’induction par application
d’auxine pendant une durée courte (10 jours au maximum) suivie d’'une phase
d'expression racinaire dans un milieu sans hormone.

La figure 3 montre la cinétique de croissance des racines (nombre de racines par
explant sur la figure 3 a, longueur moyenne des racines par explant sur 3 b) a
partir du repiquage sur milieu d’induction. Le systéme racinaire devient visible a
partir de la date de transfert sur le milieu d’expression sans hormone. Le nombre
de racines atteint son maximum (3 racines) des le septiéme jour quand 'ANA a
été utilisé comme hormone d’induction. Dans le méme temps, I'induction a I'AIB
combinée ou non avec la kinétine a déja provoqué la croissance de 5,8 et 4,8 racines
en moyenne. Ce nombre continue de progresser jusqu'a la fin de I'expérience
(14 racines en moyenne a 28 jours). La nature de l'auxine induit aussi des diffé-
rences de vitesses de croissance des racines pendant I'expérience (fig. 3 b). En fin
d’expérience, les microboutures induites avec 'ANA présentent des racines plus
longues (5,0 cm) que celles induites avec 'AIB (3,0 cm). En résumé, la morphologie
générale du systeme racinaire est influencée par la nature de l'auxine utilisée
comme inducteur. Avec 'ANA, le systéme racinaire ressemble a celui de I'acacia
issu de semis avec | a 3 racines au maximum ; ce sont des pivots robustes et a
croissance orthotrope rapide. Au contraire, 'AIB provoque la croissance d’un
chevelu formé de nombreuses racines fines et plagiotropes. Le traitement inducteur
de 10 jours avec PANA a 10 mg.I"' associé a la kinétine 4 0,01 mg.I"! a permis de
réactiver la rhizogenése de microboutures d’A. tortilis subsp. raddiana qui présentent,
en 4 semaines, 57 % d’enracinement avec un systéme pivotant a croissance rapide
(SANE et al., 2001).
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a

Nombre de racines
20

ANA 10 ANA 10+ KINO0OI AIB20 AIB 10+ KIN OO}
| —-— —o— —A— -o—

ANA20 AIBIO
15 —A— —{—

10 -
5 —
0 Ly Y ! L ! ! jours
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b
Longueur de racine (cm)
6
% ANA 10 ANA 10 +KIN 00l AIB20 AIB 0 +KIN 00l
—— - —A— —o—
5T ANA20  ABIO
L A
4 —
3 -
Z —
'
0 Ly o: ! 1 ! i_| jours
-10 0 7 14 21 28
Induction Expression sur milieu sans hormone

v Fig. 3
Développement in vitro du systéme racinaire de microboutures
d'Acacia tortilis subsp. raddiana
apres dix jours d'induction avec six conditions de régulateurs de croissance.
(a) nombre de racines développées
(b} longueur moyenne des racines développées.

Embryogenése somatique

La production d’embryons somatiques chez A. tortilis subsp. raddiana, A. nilotica
subsp. tomentosa et adstringens a été obtenue a partir d’explants juvéniles issus de
cotylédons immatures et de tissus d’embryons zygotiques grice a un processus
de régénération par embryogenése indirecte faisant intervenir le passage par un
stade cal. Le choix du type d’explant apparait souvent comme la premiére étape
importante qui conditionne la régénération. Généralement, les explants utilisés
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sont des embryons zygotiques immatures, de jeunes feuilles, ou des segments de
jeunes inflorescences. Chez les acacias, des cals embryogénes ont pu étre obte-
nus a partir d'embryons zygotiques (BORGEL et al., 1993 b) ou a partir des endo-
spermes de graines immatures d’A. nilotica (GARG et al., |996) ou encore a partir
de cotylédons d’A. albida (GASSAMA, 1996).

Dans nos conditions expérimentales, le protocole d’'embryogenése somatique mis
en place comporte cinq étapes (fig. 4) : une étape de callogenése et d'initiation de
la proembryogenése, une étape d’expression des structures embryogénes suivie
d’une étape de multiplication des cals (ou phase d’augmentation de la biomasse

m Téguments internes

¢ m Cotylédons immatures
Seplants J m Embryons zygotiques immatures A
T ® Hypocotyles
Callogenése + induction de I'embryogenése / ____________ AN
= Milieu VA + 2,4-D (2) + BAP (I) /" Obscurité ™
+ adénine (40) ” Thermopériode
N 30°C/27°C [/
L N HRGT0% S
L Cals embryogénes J
v

Maintenance des cultures

embryogenes

m Milieu MS + BAP(1) + AIB (0,5)
+ saccharose (20 g)

/ \ 4
| Cals embryogénes J4————>|7 Formations des embryons J

/

Croissance et différenciation
des embryons somatiques

m Milieu MS + ABA (2,6) + saccharose (50 g) //E’_hotopériode ™

/" 16h/8h

_ Thermopériode : \>
N, 30°C/27°C [/

li Maturation j “HR.:70 % 4

Milieu MS/2 + saccharose (50 g) >

| Germination et obtention des vitroplants—‘ v

Prolifération des embryons somatiques
m Milieu MS/2 + BAP (0,5) + AIB (0,05)
+ saccharose (30 g)

Subculture
tous les 30 jours

7 Fig. 4
Procédé de régénération d'Acacia tortilis subsp. raddiana,
A. nilotica subsp. tomentosa et A. nilotica subsp. adstringens
par embryogenése somatique a partir de cals obtenus directement sur explants cultivés in vitro.
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des cellules dédifférenciées), une étape de maturation des embryons ou de mise
en place de 'axe embryonnaire. La derniére étape est celle de 'élongation des
axes caulinaire et racinaire des embryons, conduisant a I'obtention des vitroplants
enracinés. Pour chaque étape, il a été nécessaire de déterminer les besoins
physiologiques des tissus au cours du processus de régénération. (fig. 4).

C’est pourquoi la nature, la concentration et la séquence des régulateurs de
croissance constituent le second facteur qui détermine, aprés le choix des explants,
la compétence des tissus pour les différentes phases de 'embryogenése.

La présence de 2,4-D est indispensable a la réactivation des cellules périvasculaires
ainsi qu'a la formation de massifs méristématiques sur les explants cotylédonnaires
d’A. nilotica et sur les embryons zygotiques d’A. tortilis. Nos résultats montrent en
outre une trés grande sensibilité des tissus des acacias vis-a-vis de cette auxine.
La marge de variation de la concentration en 2,4-D est trés réduite, la valeur
optimale étant 2 mg.I"' dans des milieux sans charbon actif. Les tissus d’A. tortilis
sont les plus rapides  initier une callogenése (dés la premiére semaine de culture).
La callogenése démarre a la deuxiéme ou troisieme semaine chez A. nilotica. En
revanche, la formation de cals embryogénes exploitables prendra 60 jours pour
A. nilotica et 100 jours pour A. tortilis.

Comme pour dautres espéces, les cals embryogénes perdent leur potentiel
embryogenétique s’ils sont maintenus en contact prolongé avec le 2,4-D. lis sont
donc cultivés pendant un mois alternativement sur un milieu de prolifération avec
BAP 0,5 mg.I"' et AIB 0,05 mg.I'' et 30 gI'' de saccharose, puis sur un milieu de
maintenance avec BAP | mg.!"' et AIB 0,5 mg.I! et 20 gI'! seulement de saccha-
rose. A chaque passage sur le milieu de prolifération, des cals nodulaires porteurs
de préembryons sont produits et transférés sur un milieu de maturation des
embryons somatiques avec ABA 2,6 mg.l' et 50 gI'' de saccharose pendant 30 a
45 jours. Les embryons somatiques peuvent étre ensuite isolés et transférés sur
un milieu de germination sans régulateurs de croissance o ils se développent en
plantes.Au total, | 406 embryons somatiques ont été produits, dont la moitié se
sont développés en plantules.

Conclusion

Comme chez de nombreuses espéces pérennes a aire de distribution étendue,
A. tortilis subsp. raddiana présente une forte variabilité génétique et une faible
différenciation entre les peuplements. Le maintien d’une telle diversité génétique
est en partie expliqué par la polyploidie de I'espéce. Toutefois, le réle évolutif de
fa polyploidie comme moyen de lutte contre I'extinction de I'espéce face a des
modifications climatiques ou écologiques n’est pas clairement établi.

L'analyse de la diversité génétique des populations naturelles d’A. tortilis présente
deux difficultés majeures. Lespece est tétraploide pour une bonne part de ses
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sous-especes ou variétés et peu de modeéles génétiques sont adaptés a linter-
prétation de marqueurs au niveau tétraploide. L'autre inconvénient est d'ordre
plus technique. Les études présentées n'ont pas pu étre conduites sur les arbres
repérés in situ mais sur les graines de leur descendance par fécondation libre,
c'est-a-dire sur des populations de demi-fréres.

Par ailleurs, I'échantillonnage des deux études connues est insuffisant. Il serait
important de compléter I'étude avec des populations d’A. tortilis subsp. raddiana
du nord du Sahara, en particulier de Tunisie. Nous avons en effet observé par
cytométrie en flux, sur quelques échantillons d’A. tortilis subsp. raddiana de Tunisie,
une quantité d’ADN nucléaire deux fois moindre que celle de la méme espéce
au Sénégal, associée avec des profils isoenzymatiques beaucoup plus simples
(résultats non publiés).

La grande diversité génétique intra-population observée sur les marqueurs
isoenzymatiques est un indice important pour prédire que les essais en champs
de descendances présenteront une forte variance intra. Pour la méme raison,
toute étude de physiologie sur la plante entiére ou d'interaction héte-symbiote
ne pourra présenter de résultat généralisable que moyennant un nombre de
répétitions important. C'est pourquoi le clonage réussi de V'espéce ouvre la
perspective d'améliorer la fiabilité de telles études.
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V¥ Formation a Acacia raddiana et savane herbacée.
Début de la saison séche, Ferlo (Sénégal).
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Fcologie et régime hydrique
de deux formations

a Acacia raddiana

au nord et au sud du Sahara
(Tunisie, Sénégal)

R. PONTANIER

M. Diour
M. S. ZAAFOUR

Résumeé

La présence au nord et au sud du Sahara de populations de la méme espéce
d'Acacia (Acacia tortilis subsp. raddiana), sous des bioclimats et des conditions de
contraintes hydriques totalement différentes, nous a conduits @ mener des
études comparatives sur leur écologie et fonctionnement hydrique respectifs,
afin d'approfondir les connaissances sur le comportement face au stress
hydrique de ces taxons, dont la diversité génétique, la plasticité et les multiples
adaptations écologiques sont remarquables. Nous avons donc essayé de préciser
les conditions hydriques auxquelles sont réellement et actuellement soumis les
peuplements d'Acacia raddiana de deux stations au nord et au sud du Sahara.
La premiére, située en bioclimat méditerranéen aride inférieur au nord du
Sahara, est caractérisée par des disponibilités en eau du sol pendant les saisons
froides. Pour la seconde, localisée au sud du Sahara, en bioclimat sahélien, le sol
offre a la végétation des ressources en eau pendant une saison chaude a trés
chaude.

Les résultats obtenus ont permis de montrer que la disponibilité en eau est
limitée dans le temps pour les deux stations. Cependant, sa distribution en
fonction de la profondeur différe : dans le Nord, elle est plus élevée en surface
qu'en profondeur, contrairement au Sud. Cette stratification des ressources en
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eau dans le temps et dans I'espace permet d'interpréter la prédominance des
types biologiques et photosynthétiques dans chacune des formations a Acacia
raddiana étudiées.

Mots-clés :
ECOLOGIE, REGIME HYDRIQUE. TYPE BIOLOGIQUE, TYPE PHOTOSYNTHETIQUE, TUNISIE, SENEGAL,
ACACIA RADDIANA.

Abstract

80

Populations of the species Acacia tortilis subp. raddiana are found in the north and in
the south of the Sahara under different bio-climatic conditions and soil water constraints.
So, comparative study on the ecology and hydric performance of this species was carried
out to characterise the behaviour of this taxon which presents a high genetic diversity
and plasticity with numerous striking ecological and hydric adaptations. Furthermore, it
is frequently used in the rehabilitation of degraded soils. The study was conducted in two
stations under different bio-climatic conditions.The first one is situated in Tunisia, in lower
Mediterranean arid bio-climatic conditions. It is characterised by an availability of soil
water resource during the cold season. In the station localised in the Sahelian region of
Senegal, the soil provides the vegetation with suitable water resources during the hot to
very hot season (rainy season).

The results showed that the soil water availability was limited in time in the 2 stations
and varied according to the soil depth. In the northern part (Tunisia), it is higher in the
top soil and weaker in the lower layer. The situation in the South (Senegal) is the reverse.
Consequently, this stratification of water resources in time (dry season and rainy season)
and in space (soil depth) explains the prevalence of life forms and photosynthetic groups
in each ecosystem studied.

Keywords:
ECOLOGY, WATER REGIME, LIFE FORM, PHOTOSYNTHETIC GROUPS (C3/C4), TUNISIA, SENEGAL,
ACACIA RADDIANA.

Introduction

La présence au nord et au sud du Sahara de populations de la méme espece
d'Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi} Brenan, sous des bioclimats
et des conditions de contraintes hydriques totalement différentes, nous a conduits
4 mener des études comparatives sur leur écologie et fonctionnement hydrique
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sous conditions contrastées. Pour les considérations taxonomiques et biogéo-
graphiques de ce taxon a trés large répartition en Afrique et dans la péninsule
Arabique, et pour les principaux traits de leur écologie générale, nous renvoyons
aux articles de Le Floc’h et Grouzis (cet ouvrage)' et de DioUF et Grouzs (1996).
Ces auteurs insistent sur la nécessité d’approfondir les connaissances sur le
comportement, face au stress hydrique, de ce taxon dont la diversité génétique,
la plasticité et les multiples adaptations écologiques sont remarquables.

Dans cette contribution, nous avons tenté de préciser les conditions hydriques
d’existence réellement offertes aux peuplements d’Acacia raddiana de deux stations
sous deux bioclimats trés différents. Lune de ces stations, située en bioclimat
méditerranéen aride inférieur au nord du Sahara, est caractérisée par des dispo-
nibilités en eau du sol élevées durant les saisons fraiche et froide. Pour la seconde
station, localisée au sud du Sahara, en climat sahélien, le sol offre a la végétation
des ressources en eau pendant une saison chaude a trés chaude.

Matériel et méthodes

Choix des stations

Grice a la présence dans toute la région du Ferlo au Sénégal de nombreux
peuplements d'Acacia raddiana encore en bon état,malgré la surexploitation qu'ils
subissent aujourd'hui, le choix d'une station au sud du Sahara a été aisé. Par
contre, en Tunisie, au nord du Sahara, les peuplements de ce taxon ont été
décimés au début du xx® siécle. Aussi aujourd'hui seuls subsistent deux peuple-
ments protégés et en bon état, l'un sur le piémont sud du Djebel Bou Hedma,
l'autre dans la vallée du Bled Talah au niveau de Hadde;.

Au Sénégal, les observations ont été réalisées dans une station mise en défens,
située dans le Centre de recherches zootechniques (CRZ) de Dahra (15° 21" N,
15° 26' W) et représentative de la zone sylvo-pastorale du Ferlo, sous climat
soudano-sahélien (445 mm de pluviométrie moyenne annuelle : 1933-1994). A
moins de 100 m d'altitude, le site de Dahra est localisé a 150 km environ de
l'océan.

En Tunisie, le peuplement d'Acacia raddiana étudié & Haddej (9° 38' N, 34° 30' E),
fait partie du Parc national du Bou Hedma. Les mesures ont été réalisées dans
une mise en défens protégée depuis 1990 par les services forestiers, qui ont
réintroduit des antilopes sahariennes (Addax et Oryx) et des autruches a charge
réduite. Le climat est de type méditerranéen aride inférieur (100 4 200 mm de
pluviométrie annuelle) a hivers froids a doux. A 200 m d'altitude, Haddej est a
85 km de Gabés et de la mer Méditerranée.

|. «Acacia raddiang, un arbre des zones arides & usages multiples ».In Grouzis M., Le Floc'h E., éd.: Un arbre au désert,
Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 : 21-58.
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Principales caractéristiques bioclimatiques régionales
Le tableau | et les figures | et 2 donnent les principaux traits climatiques et

bioclimatiques qui prédominent dans la région de chaque station.

\/ Tableau | — Caractéristiques climatiques principales
des stations de Haddej (Tunisie) et de Dahra (Sénégal).

P T.moy. Tmin T.max M m M-m ETP
(mm) (C) (€ (C) (O (O (€ (mm)
Haddej
(1934-1985) 220 17.2 8,3 26,2 36,2 38 324 2523
Dahra
(1933-1994) 445 27,9 21,3 35,5 443 8,6 357 1 987

P : Pluviométrie annuelle ;T : température ; ETP : évapotranspiration potentielle ;
M = moyenne des maxima du mois le plus chaud ; m = moyenne des minima du mois le plus froid.

P (mm) 0,35 ETP {mm) Tm (°C)
—— .- —O—

W Fig. |
Répartition annuelle de la pluviométrie (P mm) et évolution de la température moyenne
et de I'évaporation d'un sol nu (0,35 ETP mm) pour la station de Dahra.

Ces données révélent des différences entre les stations, notamment :

- des précipitations 2 fois plus importantes a Dahra ;

- des températures plus élevées mais moins variables a Dahra ;

- PETP est plus élevée que les précipitations ;de 11,5 fois a Haddej et de 4,5 fois
a Dahra.

A Dahra (fig. 1), la saison des pluies s'étale généralement sur 4 4 5 mois, de juin a
octobre, toutefois 85 % des précipitations ont lieu entre juillet et septembre pour
un total moyen annuel de 445 mm. Depuis 1971, on assiste a une sécheresse
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forte et permanente. Les pluies arrivent en saison chaude d’été et la saison séche
dure de novembre a mai. Cette station appartient bien au climat tropical sec de
type soudano-sahélien au sens de Le Houtrou (1989). A Dahra, malgré une forte
variabilité des hauteurs précipitées, l'occurrence des saisons est relativement
stable dans le temps.

A Haddej (fig. 2), plus de 90 % des précipitations ont lieu soit au printemps/automne,
soit en automne/hiver. |l s'agit donc bien d'un régime de précipitations du type
méditerranéen. La moyenne des précipitations est de 220 mm. La durée de Ia
période séche (P < 0,35 ETP), plus longue qu'a Dahra, peut ici s'étaler sur 8 a
12 mois. En raison d'une trés forte variabilité spatiale, temporelle et quantitative
du régime des précipitations, la saison seche habituellement centrée sur la saison
estivale chaude peut durer plus longtemps (> 12 mois). Pour les peuplements
d'Acacia raddiana du Sud tunisien, on ne peut donc exclure I'éventualité d'une
occurrence simultanée de stress hydrigue et thermique.

P (mm) 035ETP (mm)  Tm (°C)
— = —0—
7 Fig. 2

Répartition annuelle de la pluviométrie (P mm) et évolution de la température moyenne
et de l'évaporation d'un sol nu (0,35 ETP mm) pour la station de Haddej.

Au sens d’EMBERGER (1955), ces données situent la station de Haddej dans laire
isoclimatique méditerranéenne. En outre, avec un quotient pluvio-thermique de
23,2, cette zone se classe dans le bioclimat méditerranéen aride. Le HoutrOU
(1959) subdivise cette zone en deux sous-étages : le sous-étage supérieur a variante
fraiche, sur la chaine de montagne de Beidha-Bou Hedma ; le sous-étage inférieur
a variante tempérée, sur les glacis, la plaine et les montagnes relativement peu
élevées.

Signalons enfin que les risques de gelées sont importants a Haddej (10 jan™),
alors qu'ils sont inexistants a Dahra. Les deux stations subissent I'assaut des vents
desséchants en provenance du Sahara pendant leur saison séche respective.
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Caractéristiques géomorphologiques et édaphiques

HADDE)J

Le Bled Talah est localisé dans une vallée entre deux chaines de montagnes : au
nord, la chaine d’Orbata-Bouhedma et au sud, celle de Belkhir-Chamsi. Ces deux
chaines relativement peu élevées (point culminant a 814 m) se présentent sous la
forme de deux anticlinaux évidés dont les deux flancs sont constitués de crétacé
moyen, et une vallée synclinale dont I'essentiel est constitué d'un remplissage
quaternaire.

De nombreux oueds, dont les principaux sont Es Seyah, Hallouf et Haddej,
entaillent les glacis et drainent la plaine centrale, bassin sédimentaire détritique.
Ces éléments sont issus de I'érosion hydrique et de I'érosion éolienne. Si cette
derniére est faible en raison des caractéristiques physiques du sol, I'érosion
hydrique est cependant trés intense du fait du relief, du caractére torrentiel des
pluies et du couvert végétal faible et en régression continue.

Au pied des jbels et sur les glacis, les sols sont caillouteux et |a couche arable est
totalement inexistante. La vallée est constituée d'un sol profond alluvial peu
évolué, de texture sableuse a limono-sableuse moyenne a grossiére, mais pauvre
en matiére organique. Ce dépot détritique du quaternaire est représenté en
surface par du sable grossier, du gravier, des cailloux et des quartz. La pellicule
de battance est presque généralisée sur la surface du sol, et, en profondeur, les
horizons sont peu différenciés et les inclusions de lentilles de graviers sont
abondantes.

Les sols du Bled Talah peuvent étre regroupés en quatre types :

— les sols d’érosion a croite ou encroltement calcaire situés au pied des jbels et
sur les glacis ;

— les sols peu évolués d’apport mixte remaniés (éolien et hydrique), de texture
sablo-limoneuse, localisés principalement sur les terrasses et les cones de
déjection des oueds ;

— les sols peu évolués d’apport alluvial et ayant une texture limoneuse, situés dans
les basses plaines de la vallée ;

— les sols peu évolués d'apport alluvial, 3 texture sableuse a sablo-limoneuse,
situés le long des cours d’eau et remaniés par le vent.

N/ Tableau Il — Quelques caractéristiques physico-chimiques
des sols des stations de Haddej et de Dahra.

Site z Granulométrie (%) M.O. C/IN CaCO, pH

(cm) 0-2 2-20 20-50 50-200 200-2000 (%) (%) (eau)
pm pm Hm pm um

Haddej 0-20 7 5 I 47 27 0,7 I 10 7.8
20-50 9 8 7 44 30 0.8 12 12 8.l
50-90 ] 8 8 52 19 0,5 10 16 8.2
90-200 9 7 7 46 28 0.3 I I 8.3

Dahra  0-20 2 6 10 45 37 0.5 12 0 6,9
20-100 3 8 13 45 29 03 8 0 6.8
100-200 4 9 16 47 26 0.1 7 0 6,9
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Le tableau Il qui donne les caractéristiques analytiques principales des sols de la
réserve de Haddej montre les fortes teneurs en sables (> 70 %), et en calcaire
(10 a 16 %). Il n’y a pas de gypse, ce qui est rare dans la région. La matiére
organique peu abondante (< | %) avec des C/N compris entre 10 et 12 se
présente sous la forme d’'un mull calcique. La densité apparente comprise entre
1,64 et 1,77 indique un certain compactage des sols.

DAHRA

Lévolution géologique et géomorphologique de la zone d'étude a été parachevée
pendant le tertiaire et le quaternaire. Le dernier épisode marin du bassin sénégalo-
mauritanien auquel appartient ce site date du lutétien (éocéne moyen). Il a été a
I'origine de dépdts de marnes et calcaires éocénes qui constituent le support de
tous les autres dépots.

Par ailleurs, le continental terminal couvre la quasi-totalité de la région d’étude.
Il présente un faciés sableux avec des intercalations gréso-argileuses (AUDRY,
1962). L'alternance de périodes humides et séches au quaternaire a entrainé la
formation de modelés sableux dunaires de basse altitude (40 m en moyenne)
(RAYNAL, 1964). Ces sables dunaires sont organisés en 3 ergs principaux (MICHEL,
1969) :

— 'erg le plus ancien (plus de 40 000 ans d’age) présente des massifs sableux de
plusieurs kilomeétres de long et larges de 500 a 800 m ;

~ l'erg d'dge moyen, de 18 000 a 20 000 ans, correspondant aux dunes rouges
ogoliennes, est formé de grands alignements sableux longitudinaux de plusieurs
kilométres de long, de 2 & 3 km de large et de 3 @ 6 m de dénivellation. Cest
sur cet erg, qui a conservé un relief dunaire marqué, que I'on rencontre les sols
brun-rouge modaux sur sables siliceux auxquels se rattache le sol de la station
de Dahra ;

— I'erg le plus récent, agé de 5 000 a 7 000 ans, est essentiellement localisé en
bordure de la vallée du fleuve Sénégal et du lac de Guiers.

D’autre part, la période lacustre qui a marqué le début du quaternaire explique
la présence dans la zone de rares gisements calcaires en forme de lentilles
discontinues.

L'étude pédologique du CRZ (AUCRY, 1962 ; MAIGNIEN, 1965) a montré I'existence
de plusieurs types de sols : les sols calcimorphes, peu répandus et disposés en
coupoles isolées ; les sols hydromorphes a hydromorphie partielle de profondeur,
qu’on retrouve dans les bas-fonds et les mares temporaires; les sols ferrugineux
tropicaux, qui regroupent la majorité des sols du CRZ et renferment toute une
gamme de sols sableux a sablo-argileux, plus ou moins lessivés et pauvres en
matiéres organiques (LE HOUEROU, 1989). Dans leurs particularités, ils ont été
classés en trois principales familles : la famille des sols non lessivés sur sables
plus ou moins argileux remaniés du continental terminal ; la famille des sols fai-
blement lessivés en fer sur sables remaniés du continental terminal légérement
plus riches en éléments fins en profondeur (Argiles + Limons < 10 %), et la famille
des sols faiblement lessivés en fer sur sables remaniés du Continental Terminal
plus riches en éléments fins en profondeur (Argiles + Limons > 10 %). Cette
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derniére est la plus répandue. Par rapport aux sols brun-rouge subarides, ils
présentent un drainage externe faible & cause du relief globalement émoussé.
Cependant, le drainage interne, en relation avec la nature trés sableuse du sol,
reste important.

La parcelle d’étude se trouve sur un sol appartenant aux sols steppiques brun-
rouge subarides. Il s’agit de sols trés sableux (80 a 85 % de sables contre 3,5%
d’argiles, [LE HouErou, 1989]), profonds, filtrants, a trés bon drainage sur sommet
de dunes rouges. Ces sols occupent la partie nord a nord-ouest de la concession
du CRZ. ls présentent, surtout au niveau des interdunes, une transition vers les
sols ferrugineux tropicaux faiblement lessivés qui les encadrent.

Ces résultats analytiques font apparaitre les faits suivants :

— aucune variation texturale considérable le long du profil n’est révélée par
I'analyse granulométrique ;

— une bonne minéralisation de la matiére organique, indiquée par son taux faible
et les rapports C/N (jusqu'a 120 cm de profondeur) (DOCFRAN, [991) ;

— une minéralisation poussée aprés 120 c¢m, associée a une réserve en matiére
organique (DOCFRAN, 1991) ;

— une faible rétention qui est caractéristique des sols sableux pauvres en argile
faible (DOCFRAN, 1991).

CARACTERISTIQUES HYDRODYNAMIQUES COMPAREES

La figure 3 compare les capacités de stockage des sols des deux stations. En zone
aride, cette capacité est une variable trés importante ; c’est de celle-ci en effet
que dépendent la survie et la reproduction des peuplements arborés et la durée
de la période de végétation des espéces herbacées.

Dans cette étude, nous exprimons la capacité de stockage par la réserve utile
(RU mm) a la végétation, c'est-a-dire la quantité maximale d’eau disponible
pour la végétation que le sol peut conserver aprés ressuyage des pluies. Elle est
calculée apres détermination des courbes de rétention d'eau du sol, en utilisant en
particulier |es valeurs remarquables de la capacité au champ (CCa y = - 0,5 MPa)
et du point de flétrissement a (y = - 1,6 MPa). Elle est donnée par la relation
Suivante :

RU mm = | (Hv cc-Hv )

ou z est en dm et Hv = humidité volumique en %.

dz

La figure 3, qui présente la distribution de la RU pour les deux premiers métres du
sol des deux stations, montre des différences essentielles, a savoir une capacité
de stockage dans le sol de Tunisie double de celui du Sénégal, et une tendance
pour le premier a stocker I'eau surtout dans les horizons supérieurs.

Ainsi, bien qu'ils présentent tous les deux de fortes capacités d'infiltration et de
drainage en raison de textures sableuses, le sol de Haddej est capable de stocker
dans ses deux premiers métres prées de 180 mm d'eau utile a la végétation, soit prés
de deux fois plus que le sol de Dahra. En outre, on peut supposer que la totalité
des précipitations annuelles peut &tre emmagasinée dans ces deux premiers
meétres en année moyenne. Par ailleurs, la présence a Haddej d'un réservoir de
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forte capacité a moyenne profondeur (20-90 ¢cm) constitue un atout pour les
végétaux a enracinement moyen.
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 Fig. 3
Caractéristiques du stockage de I'eau utile du sol dans les stations de Haddej et de Dahra.
Hvce : Humidité volumique a la capacité au champ ;
Hver : Humidité volumique au point de flétrissement.

A linverse, a Dahra, le sol présente un métre de sables en surface. L'horizon a
relative bonne capacité de stockage se situe en profondeur, au-dela de un métre,
ce qui laisse supposer une trés bonne et rapide infiltration, et un stockage moyen
devant en principe profiter aux espéces a enracinement profond. De toute
maniére, compte tenu des propriétés hydrophysiques conférant au sol de Dahra
un drainage excessif, et vu la concentration des précipitations en deux mois, on
peut supposer que dans cette situation une forte partie des eaux météorites
retourne dans les nappes.

La végétation

HADDE)J

La végétation spontanée du Bled Talah est actuellement trés dégradée. Il s'agit
pour I'essentiel d’une végétation steppique a base de chaméphytes, des lambeaux
de steppes graminéennes (Stipa sp., Aristida sp., Stipagrostis sp.). Subsistent également
les vestiges de formations steppiques arborées trés dégradées dominées surtout par
des ligneux hauts et occupant les bas fonds, les terrasses des cours d’eau (Ziziphus
lotus, Lycium shawii, Calicotome infesta, Retama raetam, Nerium oleander, etc.), les
glacis pierreux (Acacia raddiana) et les jbels (Periploca angustifolia, Rhus tripartita, Pinus
halepensis, juniperus phoenicea, etc.). Cette végétation xérique correspond a ['étage



Encadré |

Liste floristique de la végétation
de la station de Haddej

Les espéces recensées a Haddej, qu’elles soient ou non citées dans le texte, sont
classées par type biologique puis par ordre alphabétique. La nomenclature la plus
récente, selon le travail de Le Floc’h et Boulos (en préparation), a été retenue.
Pour certains taxons, la synonymie est également indiquée.

* Types biologiques :

Ph. (Phanérophyte), He. (Hémicryptophyte),

NPh (Nano-Phanérophyte), Ge. (Géophyte),

Ch. (Chaméphyte), Th. (Thérophyte).
Espéces Types biologiques
Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan Ph
Pinus halepensis Mill. Ph
Atriplex halimus L. NPh
Calicotome infesta (C. Presl) Guss. subsp. intermedia (C. Presl) Greuter NPh
Juniperus phoenicea L. NPh
Lycium shawii Roem. & Schult. NPh
Nerium oleander L. subsp. oleander NPh
Periploca angustifolia Labill. NPh
Retama raetam (Forssk.) Webb subsp. raetam NPh
Rhus tripartita (Ucria) Grande NPh
Ziziphus lotus (L.) Lam. NPh
Argyrolobium uniflorum (Decne.) Jaub. & Spach Ch
Artemisia campestris L. Ch
Astragalus armatus subsp. numidicus (Murb.) Emb. & Maire Ch
Atractylis carduus (Forssk.) C. Chr. var. glabrescens Tackh. & Boulos [A. flava Desf.] Ch
Atractylis serratuloides Sieber ex Cass. Ch
Deverra tortuosa (Desf.) DC. [Pituranthos tortuosus (Desf.) Benth.] Ch
Echiochilon fruticosum Desf. Ch
Euphorbia retusa Forssk. Ch
Fagonia cretica L. Ch
Fagonia glutinosa Del. Ch
Gymnocarpos decander Forssk. Ch
Haloxylon schmittianum Pomel Ch
Haloxylon scoparium Pomel Ch
Helianthemum kahiricum Del. Ch
Helianthemum lippii (L.) Dum. Cours [H. lippii. (L.) Dum. Cours. var. intricatum Murb.] Ch
Helianthemum sessiliflorum (Desf.) Pers. Ch
Hernaria fontanesii |. Gay subsp. fontanesii Ch
Kickxia aegyptiaca (L.) Nabelek [Linaria aegyptiaca (L.) Dum. Cours.] Ch
Ononis natrix L. Ch
Polygonum equisetiforme Sm. Ch

Rhanterium suaveolens Desf. Ch



Espéces Types biologiques

Salsola vermiculata L. Ch
Salvia aegyptiaca L. Ch
Salvia verbenaca L. Ch
Seriphidium herba-album (Asso) Sojak [Artemisia herba-alba Asso] Ch
Teucrium polium L. Ch
Thymelaea hirsuta (L.) Endl. Ch
Thymelaea microphylla Coss. & Durand Ch
Zygophyllum album Lf. Ch
Cenchrus ciliaris L. He
Daucus carota L. subsp. maximus (Desf.) Ball He
Echium humile Desf. subsp. humile He
Erodium glaucophyllum (L.) L'Hér. He
Hedysarum spinosissimum L. subsp. spinosissimum He
Limonium sinuatum (L.) Mill. He
Lotus creticus L. [Lotus creticus L. subsp. creticus] He
Lotus cytisoides L. [Lotus creticus subsp. cytisoides (L.) Arcang.] He
Lygeum spartum Loefl. ex L. He
Peganum harmala L. He
Plantago albicans L. He
Stipa lagascae Roem. & Schult. He
Stipa parviflora Desf. He
Stipa tenacissima L. He
Stipagrostis ciliata {Desf.) de Winter [Aristida cifiota Desf.] He
Stipagrostis obtusa (Del.) Nees He
Stipagrostis plumosa (L.) Munro ex T.Anderson He
Stipagrostis pungens (Desf.) de Winter He
Cistanche violacea (Desf.) Beck Ge
Cynodon dactylon (L.) Pers. Ge
Scorzonera undulata Vahl [Scorzonera undulata Vaht subsp. alexandrina (Boiss.) Maire] Ge
Adonis microcarpa DC. Th
Ajuga iva (L.) Schreb. subsp. pseudo-iva (DC.) Briq. Th
Anacyclus cyrtolepidioides Pomel Th
Anagallis arvensis L. Th
Asphodelus tenuifolius Cav. Th
Asteriscus hierochunticus (Michon) Wickiund [Asteriscus pygmaeus (DC) Coss. & Dur] Th
Astragalus asterias Steven [Astragalus cruciatus Link] Th
Beta vulgaris L. subsp. maritima (L.) Arcang. Th
Carduncellus eriocephalus Boiss. Th
Carduus gaetulus Pomel Th
Carlina corymbosa L. subsp. corymbosa [Carlina involucrata Poir.] Th
Centaurea furfuracea Coss. & Durieu ex Batt. Th
Chenopodium murale L. Th
Cynara cardunculus L. Th

Daucus syrticus Murb. Th
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Espéces

Types biologiques

Diplotaxis harra (Forssk.) Boiss. Th
Diplotaxis simplex (Viv.) Spreng. Th
Echinops spinosus L. Th
Emex spinosa (L.) Campd. Th
Enarthrocarpus clavatus Godr. Th
Erodium laciniatum (Cav.) Willd. subsp. pulveruletum (Boiss.) Batt.

[E. triangulare (Forssk.) Muschler] Th
Filago pyramidata L. Th
Glebionis coronaria (L.) Tzv. [Chrysanthemum coronarium L.] Th
Heteromera fuscata (Desf.) Pomel [Chrysanthemum fuscatum Desf.] Th
Hippocrepis areolata Desv. [Hippocrepis bicontorta Loisel.] Th
Hordeum murinum L. Th
Ifloga spicata (Forssk.) Sch. Bip. Th
Koelpinia linearis Pall. Th
Launea angustifolia (Desf.) Kuntze Th
Launea capitata (Spreng.) Dandy [L glomerata (Cass.) Hook. f.] Th
Launea nudicaulis (L.) Hook. Th
Launea resedifolia (L.) Kuntze Th
Lolium rigidum Gaudin Th
Malva aegyptia L. Th
Matthiola longipetala (Vent.) DC. Th
Medicago laciniata (L.) Mill. Th
Medicago minima (L.) L. Th
Medicago truncatula Gaertn. Th
Neurada procumbens L. Th
Ononis serrata Forssk. Th
Onopordon arenarium (Desf.) Pomel Th
Onopordon espinae Coss. & Bonnet Th
Paronychia arabica (L.) DC. Th
Plantago ovata Forssk. Th
Reseda alba L. Th
Reseda arabica Boiss. Th
Rostraria salzmannii Holub [Koeleria pubescens P. Beauv. subsp. salzmanni Trab.] Th
Rumex bucephalophorus L. subsp. gallicus (Steinh.) Rech. f. Th
Rumex vesicarius L. Th
Schismus barbatus (L.) Thell. Th
Senecio glaucus L. subsp. coronopifolius (Maire) C. Alexander Th
Silene colorata Poir. subsp. oliveriana (Otth) Rohrb. Th
Silene gallica L. Th
Silene nocturna L. Th
Silene reticulata Desf. Th
Silene villosa Forssk. Th
S. capensis Thunb. [Stipa retorta Cavan.] Th
Trigonella stellata Forssk. Th
Volutaria lippii (L.) Cass. ex Maire Th
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de végétation thermo-méditerranéen. Des thérophytes et des hémicryptophytes
se développent sur les friches post-culturales au cours des années pluvieuses.
Les groupements végétaux sont ceux décrits par LE Houtrou (1959 ; 1969) :

— groupements de dégradation forestiers de la série a Juniperus phoenicea qui sont
localisés en altitude sur les jbels ;

— association a Hedysarum carnosum et Peganum harmala située sur les dépressions
habituellement trés séches, mais inondables lors des hivers humides ou de
nombreux oueds déversent eaux et alluvions. Cette association couvrait presque
toute la vallée ;

— variante a Artemisia campestris de I'association a Haloxylon schmittianum et
Thymelaea microphylla. Elle est localisée sur les sols sableux ;

— faciés a Stipa tenacissima de la sous-association a Gymnocarpos decander de la
variante a Linaria fallax et Heteromera fuscata de I'association a Seriphidium
herba-album et Haloxylon scoparium ; il est situé sur des cro(tes et encroltements
calcaires ;

— association a Seriphidium herba-album et Haloxylon scoparium, peu représentée
et située sur les glacis limoneux calcaires.

La liste des espéces inventoriées au niveau de la station de Haddej est rapportée
dans 'encadré |.

On peut noter que les espéces de la station de Haddej se répartissent dans les types
biologiques suivants : thérophytes, chaméphytes, hémicryptophytes, phanérophytes,
cryptophytes, et géophytes (tabl. lll). Pour la plupart, elles appartiennent au type
biochimique C3, seules deux espéces sont du type C4.

\/ Tableau I — Proportion (%) des différents types biologiques
dans les stations de Haddej et de Dahra.

Types biologiques Haddej Dahra
Thérophytes 49,1 93,5
Phanérophytes 6,3 43
Chaméphytes 26,7 0
Hémicryptophytes 11,6 22
Cryptophytes 3.6 0
Géophytes 1,8 0

En période automnale des pluies, surtout si la saison est précoce et les tempéra-
tures encore élevées, les graminées pérennes, Plantago albicans et de nombreuses
espéces annuelles démarrent leur cycle biologique. Au cours de l'hiver, ces
plantes persistent a {'état de rosettes et redémarrent leur cycle en février-mars,
avec un abondant tapis d'annuelles.

DaHRA

La physionomie générale de la végétation de la zone d'étude se présente a la fin
de la saison des pluies comme un tapis herbacé annuel plus ou moins continu, a
dominance graminéenne, pouvant atteindre 0,5 &8 | m. Des arbres rares et des
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arbustes dispersés et rabougris s'associent aux herbes. C'est la physionomie
caractéristique d'une steppe arbustive (LE HoUErRou, 1989). VALENZA et
DialLo (1972) rattachent la région d'étude au secteur sahélo-saharien, dont la
limite méridionale, souvent irréguliére, est constituée d'une part par l'isohyéte
400 mm et d’autre part par I'apparition du Combretum glutinosum. Ce secteur est
trés marqué par la présence d'Acacia raddiana.

La station appartient au groupement a Tephrosia platycarpa et Tephrosia purpurea
sur sols dunaires trés drainés (brun-rouge) définis par RAYNAL (1964). Acacia
raddiana est bien représenté dans ce groupement. C'est le méme groupement
qui a par ailleurs, été décrit par CORNET (1981) comme groupement a Tephrosia
purpurea.

[l est a noter que, par rapport au reste du couvert végétal de la zone, la végéta-
tion du CRZ se singularise par une plus grande stabilité et une plus forte densité
des arbres et des arbustes qui se régénérent assez bien. Cette situation a été
favorisée par la protection partielle assurée depuis 1954 contre le surpéturage et
I'exploitation.

Le peuplement ligneux y est exclusivement constitué de deux espéces : Acacia
raddiana, qui est de loin I'espéce dominante (74,2 %), et Balanites aegyptiaca
(258 %).

La strate herbacée présente une plus grande richesse spécifique. L'encadré 2
illustre une évolution comparée de la diversité et de 'abondance-dominance des
espéces herbacées inventoriées chaque année au maximum de développement
de la végétation (septembre), au cours de la période d’étude. Cette évolution
montre un accroissement du nombre d’'espéces de 32 en 1993 a 42 en 1994. Cette
augmentation de la richesse spécifique a été constatée malgré une pluviométrie
plus faible en 1994 (303 mm en 1993 et 250 mm en 1994). Elle pourrait aussi étre
expliquée par la mise en défens assurée par la cléture de la parcelle.

Cependant, le recouvrement a diminué en 1994 avec |'apparition d'auréoles nues.
Ces auréoles sont dues, pour une part,a I'encroltement sous I'effet de la battance
de la saison des pluies de 1993, type de phénomeéne déja relevé par CORNET
(1981) et, pour une autre part,a un tassement par endroits d’herbes séches de
lannée 1993 incomplétement décomposées. Ces deux facteurs combinés ont
certainement contribué a réduire le pouvoir germinatif des annuelles. Le faible
recouvrement des taxons résulte, en partie, de la baisse de la pluviométrie.

L'encadré 2 permet aussi de constater |'absence totale des herbacées pérennes
et une prolifération de Dactyloctenium aegyptium et de Tribulus terrestris. Ces
observations, comparées a celles de CORNET (1981), font apparaitre : une
régression plus forte des Poaceae et des Leguminosae ;la disparition de Tephrosia
purpurea, qui dominait autrefois ce groupement ; une forte augmentation du
nombre des autres espéces moins intéressantes sur le plan fourrager et de
'amélioration du niveau de fertilité des sols ; la disparition des Combretaceae.

A Dahra, les espéces sont représentées dans leur trés grande majorité par des
thérophytes (93,5 %) (tabl. Ill). Ce type biologique est, ici, bien mieux représenté
qu'a Haddej et domine tres fortement sur les autres types biologiques que



Encadré 2

Evolution interannuelle de la végétation
de la station de Dahra

T.B. =Type biologique ;Th. = Thérophyte ; He = Hémicryptophyte ;
Ph. = Phanérophyte ; S. = Statut ;
HC = Hors couvert ; SC = Sous couvert ;| = Indifférente ;

PJ/A. = Présence/absence ; + = présence, — = absence ;
A.-D. = Abondance-dominance.

L'échelle d’abondance-dominance est celle proposée par BOUDET (1978).

— = absence ;
+ = Espéce présente a 'état d'individus isolés (abondance et recouvrement faible) ;
| = Espéce présente a I'état d'individus abondants, recouvrement faible ;
2 = Espéce présente a I'état d'individus abondants, recouvrement voisin de 5%
3 = Espéce dont le recouvrement peut atteindre le tiers (1/3) du relevé
(R=52a35%);
4 = Espece dont le recouvrement occupe entre le tiers (1/3)
et les deux tiers (2/3) du relevé (R = 35 a 65 %) ;

5 = Espéce dont le recouvrement occupe plus des deux tiers (2/3) du relevé
(R =652 100 %).

Espéece T.B. S. P/A. A.-D.
1993 1994 1993 1994

Alysicarpus ovalifolius (Schumach.)

Léonard Th. HC + + | I
Tragus berteronianus Schult. Th. HC + + 2 2
Dactyloctenium aegyptium (L.) P. Beauv. Th. | + + 5 4
Portulaca foliocsa Ker-Gawl. Th. HC + + | |
Brachiaria xantholeuca (Hack. ex Schinz)

Stapf. Th. HC + + 2 |
Digitaria horizontalis Willd. Th. | + + 2 2
Cassia obtusifolia L. Th. | + + 2 2
Cenchrus biflorus Roxb. Th. HC + + 2 2
Boerhaavia erecta L. Th. HC + + * *
Choris prieurii Kunth Th. HC + + | 1
Brachiaria ramosa (L.) Stapf. Th. SC + + 2 |
Cenchrus prieurii (Kunth) Maire Th. HC o + + +
Diplachne fusca P. Beauv. Th. HC + i + +
Zornia glochidiata Reichb. ex DC. Th. HC + + 2 2
Ipomoea pes-tigridis L. Th. | 5 + | |

Momordica balsamina L. He SC + + & +



Espéce T.B. S. P.JA. A.-D.
1993 1994 1993 1994

Eragrostis pilosa (L.) P. Beauv. Th. SC + * 2 2
Commelina forskalaei Vahl Th. SC + + o +
Cleome gynandra L. Th. SC + i3 2 2
Amaranthus viridis L. Th. | it ¥ 2 2
Cucumis melo L. Th. SC + i it &
Pennisetum glaucum (L.) R. Br. Th. G i + =+ +
Schoenefeldia gracilis Kunth Th. HC + i 2 2
Eragrostis tremula Hochst. ex Stend. Th. HC i i 2 2
Tribulus terrestris L. Th. HC + + 3 3
Corchorus tridens L. Th. HC + i+ | +
Choris pilosa Schumach. et Thonn. Th. HC & i I I
Merremia pinnata (Hochst. ex Choisy)

Hallier F Th. HC i + ! |
Portulaca oleracea L. Th. HC * + 1 +
Kohautia confusa (H. et Dalz.) Bren. Th. HC - A - S
Striga hermontheca (Del.) Benth. Th. SC = i - b
Rogeria adenophylla |. Gay Th. HC - + - +
Phyllantus pentandrus Schum. et Thonn. Th. HC - + = |
Ceratotheca sesamoides Endl. Th. HC - + - |
Kyllinga debilis C. B. Cl. Th. HC = + = +
Ipomoea coptica (L.) Roth. Th. HC - if: ~ |
Cassia mimosoides L. Th. HC - i - +
Aristida mutabilis Trin. et Rupr. Th. HC = i = 2
Mitracarpus scaber Zucc. in Schults.

Mant. Th. HC - * - |
Achyranthes argentea Lam. Th. SC o i 2 2
Ipomoea vagans Bak. Th. HC + i | |
Heliotropium bacciferum Forsk. Th. HC - 27 - +
Cleome viscosa L. Th. HC + - it -

Acacia tortilis (Forssk.) Hayne
subsp. raddiana (Savi) Brenan Ph. = + + 4 4

Balanites aegyptiaca (L) Del. Ph. - + o 3 3

A Texception des Poaceae, Convolvulaceae, Commelinaceae, Rubiaceae, Scrophulariaceae,
Pedaliaceae, Cyperaceae et Boraginaceae, toutes les espéces ont été nommeées selon LEBRUN et
STORK (1992 a et 1992 b).
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sont les hémicryptophytes (2,2 %) et les phanérophytes (4,3 %). Cette forte
proportion des thérophytes, regroupées pour une bonne part dans la famille des
Poaceae de type C4 (34,9 %), est caractéristique de la zone sahélienne et traduit
une bonne adaptation aux conditions d'aridité (Grouzis, 1988).

STRUCTURE DES POPULATIONS D'ACACIA RADDIANA

La figure 4 présente la structure des populations d’A. raddiana dans les stations
de Haddej et de Dahra. Elle est basée sur une classification du diamétre des
troncs mesuré a 20 cm au-dessus du sol.
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0 - I_l H 1 H () |
I T T T I I 1
125 5 0 15 20 25 30 35 40 45 S50 55 60

Classe de diamétre (cm)

7 Fig. 4
Structure des populations d'Acacia raddiana
dans les stations du Nord (Haddej) et du Sud (Dahra).

La structure de la population tunisienne est bimodale. Le premier mode se situe
dans les classes 1,25-5 cm et le deuxiéme dans la classe 30 cm. On reléve une
grande proportion de jeunes individus et quelques rares grands, vestiges d’une
population certainement décimée et qui, jadis, était plus importante. Dailleurs, on
peut se demander si cette plus grande fréquence de jeunes individus a Haddej
n'est pas due a une régénération naturelle (absence de piturage du fait de la
protection due a la mise en défens depuis sept a huit ans) ou a une réintroduction
de I'espéce. L'origine de la forét d’Acacia raddiana en Tunisie est mal connue.
Plusieurs hypothéses ont été émises :

— selon la tradition orale, cette espéce fut introduite au début du xi€ siécle, lors
de P'invasion de la Tunisie par les Hilaliens (Haute-Egypte), a partir des excréments
des chameaux ;

— certains auteurs, dont LAVAUDEN (1927), considérent que cette forét est une
relique tropicale ;

— d'autres, comme Bonnet et Barratte in EL AMIN (1992), soutiennent que Acacia
raddiana a été introduit de Ghdames (Libye) a une date indéterminée.
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Au niveau du site de Dahra, la population, qui présente une répartition unimodale
avec un mode situé entre 10 et 20 cm de diametre, est aussi caractérisée par une
plus grande fréquence d'individus moyens.

Dispositif de suivi des parameétres microclimatiques
et de I'eau du sol

Le dispositif de mesure des paramétres microclimatiques installé sur chacun des
deux sites est constitué par un systéme d’acquisition automatique de données
composé d’'une centrale d’acquisition sur laquelle sont raccordés les différents
capteurs. Ces capteurs mesurent les paramétres suivants: la température
minimum de lair, Tamin (°C); la température maximum de l'air, Tamax (°C); la
température moyenne de I'air,Tamoy (°C) ;la température du sol 4 0,5 m,Tsi (°C) ;
la température du sol a | m,Ts2 (°C) ;la température du sol 4 1,5 mTs3 (°C) ;
humidité relative minimale de I'air, HR min (%) ; 'humidité relative maximale de
Fair, HR max (%) ; 'humidité relative moyenne de I'air, HR moy (%) ; le rayonne-
ment global, Rg (W.m2) ;la vitesse du vent,V (m.s™') ;les précipitations incidentes,
Pi (mm).

La méthode neutronique a été utilisée pour déterminer I'humidité volumique du
sol au cours de la période d’étude au niveau des 2 stations. Pour cela, une sonde
a neutrons de type Solo 25 a servi a la réalisation des mesures au niveau de tubes
d’accés préalablement installés dans les parcelles. Pendant la période de notre
étude, le suivi hydrique a fait 'objet de mesures tous les quinze jours en moyenne
en saison humide, et tous les mois en saison séche.

Résultats

Les conditions climatiques
durant les années d'observation

A Haddej (fig. 5), la distribution décadaire confirme que le maximum des précipita-
tions est regu soit au printemps/automne, soit en automne/hiver. Les précipitations
sont de régime méditerranéen, avec une grande variabilité. La période séche a
coincidé avec la période estivale et a duré en moyenne 8 a 9 mois. Avec 139 mm
en 1994 et une répartition relativement bonne, l'année peut étre considérée
comme moyennement séche (100 < P < |50 mm), alors qu’en 1995, pour une
pluviométrie de 303 mm, on peut parler d'année pluvieuse (P > 250 mm), mais
avec une distribution moins homogéne (pluies concentrées en septembre-octobre
puis décembre). Lannée 1996, qui n'a requ que 154 mm jusqu’en septembre,a été
moyennement pluvieuse avec une répartition temporelle plus intéressante.

A Dabhra (fig. 6), la saison des pluies dure 3 a2 4 mois, 85 % des pluies étant regues
en ao(it et septembre avec une trés bonne répartition décadaire correspondant a
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un niveau de satisfaction des besoins en eau des plantes. Les précipitations arrivent
en saison chaude d’été, et la saison séche dure de novembre a juin, ce qui est
caractéristique du climat tropical sec de type soudano-sahélien. Ainsi, avec
303 mm et 250 mm de pluies enregistrées respectivement pour les années 1993
et 1994, cette station a été déficitaire en eau par rapport a la moyenne. A Dahra,
malgré une forte variabilité des hauteurs précipitées, 'occurrence des saisons est
plus stable dans le temps (mémes périodes) qu'a Haddej.
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<7 Fig. 6
Précipitations décadaires a la station de Dahra (Sénégal).

Disponibilité en eau du sol pour la végétation

Rappelons que la station de Dahra est située sur un des systémes dunaires qui
recouvrent |'ensemble de la zone sylvo-pastorale du Ferlo. Cette situation géo-
morphologique ne lui permet pas de recevoir des apports d'eau supplémentaires
par ruissellement en saison des pluies ; au niveau régional, toute ['eau s'infiltre
dans ces systémes d'ergs. Cependant, dans |'espace interdunaire, les conditions
hydriques sont moins drastiques que sur la dune. Il n'en est pas de méme pour
Haddej, situé a l'aval des glacis du Dj Bouhedma a la coalescence des cones de
déjection des oueds, qui lors des orages d'automne ou de printemps apportent
une formidable supplémentation en eau aux populations d'Acacia, corrigeant ainsi
les faibles apports pluviométriques qui certaines années peuvent étre doublés par
des apports par ruissellement. Pour connaitre les véritables conditions hydriques
auxquelles les peuplements d’acacias ont été soumis lors des années d’observation,
nous avons d'aprés les profils hydriques établi un calendrier comparatif mensuel
de localisation dans le profil des disponibilités en eau pour la végétation (tabl. IV).
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\/ Tableau IV — Calendrier mensuel et localisation dans le profil des disponibilités en eau
pour la végétation au cours des années d'observation.

Site Année z(cm) ) F . "Md&VGA "M ) ) A $ O N D

Haddej 1994 0-60 - - - - - o 2 - A ¢ + 3
60-140 - - - 2 g = x " o LA R i

140-200 - < z : - = 2 i e T

1995 0-60 - 5 - = = £ A z ST WAL

60-140 + - - k E 3 8 - 5 o + +

140-200 + - - . - = 3 < L e L

1996 0-60 soaell AR . 2 4 - i e -

e | S e L iy g e
Rl S R b L, SRR A [ = a2 4 T -

Dahra 1993  0-60 - - - = 3 & . + + - = =
60-140 - - - : = = = T - ¥
140-200 - - - - g = & + o+ + = =
1994 0-60 - - - - = = + + + L " %
60-140 - - - - 2 - s e T + 2 s
140-200 - - - L = s = + + % - =
+ = eau disponible ;- = eau non disponible.

De ce tableau, qui donne les réserves hydriques disponibles au cours des années
d'étude par rapport au point de flétrissement permanent communément admis
ay = -1,6 MPa pour les plantes cultivées, il ressort que la disponibilité de la réserve
est fonction des caractéristiques pluviométriques de chacune des années d'étude.
Ainsi, au nord, dans la station de Haddej, le profil suivant a pu étre observé :

* en année moyennement séche (1994), seuls les horizons profonds (60-140 cm
et 140-200 cm) indiquent une réserve disponible sur 3 mois, suite a la percolation
des eaux. Quant a la réserve des couches superficielles (0-60 cm), elle a a peine
été reconstituée (un mois) par les pluies d'automne;;

* en année moyennement pluvieuse a pluvieuse, cette reconstitution est meilleure
et dure plus longtemps (2 @ 3 mois) sur toute la profondeur de sol prospectée
(0-200 cm).

Au sud, dans la station de Dahra, la nature sableuse du sol qui facilite la percolation
favorise les réserves de profondeur plus importantes et plus durables.

Synthése comparative entre le nord et le sud du Sahara

Les résuitats obtenus ont permis de montrer que la disponibilité en eau est limitée
dans le temps pour les deux stations. Au nord, elle est plus élevée en surface
qu'en profondeur;au sud, elle est plus faible en surface qu'en profondeur. Cette
stratification des ressources en eau dans le temps et dans I'espace (en profondeur)
explique bien, d'une part, la prédominance du groupe fonctionnel des pérennes a
enracinement moyen au nord (41 %) par rapport au sud (4,3 %) et, d’autre part,
l'importance des thérophytes, des chaméphytes et des hémicryptophytes, types
biologiques dont le systéme racinaire est généralement superficiel. Tous les types
biologiques y sont représentés.
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Au sud, les thérophytes sont trés largement représentés (93,5%); on n'y
retrouve que 3 types biologiques pendant la saison de végétation: les théro-
phytes, les phanérophytes et les hémicryptophytes. En outre, il ressort qu'on
rencontre au nord plus d'espéces du groupe photosynthétique C3 que de C4
(2 espéces seulement) et inversement au sud plus de C4 que de C3. Ce résultat
est a mettre en relation avec I'adaptation aux conditions particulierement difficiles
du milieu a Dahra ; les plantes de type C4 ayant une meilleure efficience photo-
synthétique aux températures élevées, pour lesquelles la perte de carbone par
photorespiration peut devenir importante chez les végétaux de type C3.
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Phenologie compareée
d'Acacia raddiana
au nord et au sud du Sahara

M. Diour
M. S. ZAAFOURS

Résumeé

Des observations relatives a la phénologie d'Acacia raddiana ont été réalisées
dans deux stations du Sénégal et de la Tunisie, afin de caractériser la variabilité
d’amplitude et de position dans le temps des phénophases de ce taxon en
fonction des conditions édapho-climatiques.

Au Sénégal, malgré l'importance de variations intersites et interannuelles pour
un méme site, les résultats obtenus ont montré que le cycle phénologique de
cette espéce est centré sur la saison des pluies. Il semble étre en rapport étroit
avec les réserves hydriques du sol, a I'exception de l'installation de la phase de
feuillaison qui serait liée a2 un phénomeéne d'ajustement osmotique.

En Tunisie, la réalisation des phases, notamment la floraison et la fructification,
s’effectue en période séche d'été. L'espéce semble garder ici un cycle a caractére
tropical, qui serait imputable a un rythme endogéne a déterminisme thermique.
En effet, le bas niveau des réserves hydriques au cours de la période estivale et
l'important déséquilibre observé entre le sol et la plante ne plaident pas en
faveur de l'influence des réserves hydriques du sol. Un enracinement profond
de cette espéce permettant l'accés a la nappe phréatique a toutefois été évoqué.
Par ailleurs, une précocité significative des populations nord-sahariennes pour
les phases de floraison et de fructification a été mise en évidence.

Mots-clés :
PHENOPHASE, FEUILLAISON, FLORAISON, FRUCTIFICATION, HUMIDITE RELATIVE, TEMPERATURE,
PLUVIOSITE, RESERVE HYDRIQUE DU SOL.
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Observations on the phenology of Acacia raddiana have been conducted in two
stations in Tunisia (North Sahara) and Senegal (South Sahara) in order to characterize
this taxon’s variability of range and localisation in phenophase period according to
edapho-climatic conditions among factors influencing plant phenology.

Despite the importance of the intersite and inter-annual variations for the same site,
our results show that the phenological cycle of this Senegalese species focuses on the
rainy season. There appears to be some close links with the soil water reserves, except
for the coming of the leafing stage which would be related to some osmotic adjustment
phenomenon. In Tunisia, the completion of the flowering and fruit-bearing stages in
particular, takes place during the dry summer period.The species seems here to keep
a tropical type feature which might be attributed to an endogenous thermo-determinism
rhythm. Indeed, the low-level of the water reserves during the summer period and the
significant imbalance noticed between the soil and the plant do not speak for the
influence of water reserves in the soil. The deep roots of the species which help access
to underground water have been nevertheless referred to.

Besides, we have highlighted a significant precociousness of north-Sahara populations
for the flowering and fruit-bearing stages.

Keywords:

PHENOPHASE, LEAFING, FLOWERING, FRUIT-BEARING PERIOD, RELATIVE MOISTURE, TEMPERATURE, RAINFALL,
SOIL WATER RESERVES.

Introduction

Dans les zones semi-arides, la végétation spontanée constitue la base de I'ali-
mentation des troupeaux. Les espéces ligneuses vivaces présentent une phase
végétative plus longue que celle des espéces annuelles. Par ailleurs, les espéces
ligneuses ont pour l'alimentation animale un intérét majeur en raison de la
quantité (LE HouErou, 1980) et de la qualité fourragere de leur production
(BiLLE, 1977 ; LE Houkrou, 1980).

Au Sénégal, GRouzss et al. (1997) ont montré en ce qui concerne les légumineuses
que les herbacées pérennes dominent dans les zones méridionales, oul les conditions
hydriques sont les plus favorables. Dans les zones plus séches du Nord, ce sont
les phanérophytes microphylles qui sont les plus fréquents avec notamment les
especes du genre Acacia.

Pour la zone tropicale séche surtout, les travaux sur la phénologie de ces espéces
ligneuses sont encore peu nombreux (PouroN, 1979, 1980 ; Akpo, 1993 ; DIOUF,
1996 pour le Sénégal, TRAORE, 1978 ;NEBOUT et TOUTAIN, 1978 ; GROUZIS et SICOT,
1980 ; Grouzis, 1993 pour le Burkina Faso).
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La présente étude comparative menée conjointement en Tunisie (Nord-Sahara)
et au Sénégal (Sud-Sahara) concerne Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana
(Savi) Brenan, légumineuse ligneuse arborée commune aux deux zones et dont
lintérét pour les populations n’est plus a démontrer (Le Floc’h et Grouzis, cet
ouvrage)'. Signalons seulement qu'elle fournit des ressources appréciables a
I'économie rurale du fait de ses multiples usages : fourrage d’appoint, arbre de
couverture, amélioration de la fertilité du sol par fixation biologique de 'azote.
Si certaines caractéristiques sont connues, par exemple le fait que Acacia raddiana
est une espéce a feuillage partiellement ou complétement caduque au cours de
I'année, il faut cependant reconnaitre que peu de travaux ont été consacrés a
I'étude détaillée du cycle biologique annuel de ce taxon. Les guides et monographies
réalisés pour les diverses especes d’Acacia (MILTON, 1987 ; Ross, 1979) ne fournis-
sent que des informations fragmentaires a propos de leur cycle biologique.
AUBREVILLE (1950) puis HALEVY et ORSHAN (1973) ont donné des indications som-
maires, situant |'apparition des premiéres feuilles juste avant les premiéres pluies.
HALEvY et ORSHAN (1973) rapportent qu'en Israél (déserts du Sinai et du Négev),
et contrairement au Sahel africain d'ou elle serait originaire, le cycle biologique
de cette espéce n'est pas en harmonie avec les conditions climatiques. lls soulignent
notamment une perte partielle de 40 a 50 % du feuillage au mois de juillet de
chaque année, indépendamment des conditions d'alimentation hydrique. Les
mémes auteurs situent la feuillaison dans la période de fin juillet 2 novembre, et
le début de la fructification fin octobre-début novembre. Ces auteurs suggérent
aussi I'existence d'un rythme endogéne de développement qui serait relique des
conditions climatiques de 'aire africaine d’origine de ce taxon. lls pensent que ce
rythme est dailleurs tempéré par la pluviométrie annuelle et les autres facteurs
du site. D'aprés des études de NONGONIERMA (1979) dans le Nord-Sénégal, la
feuillaison de ce taxon débute en mars et une défeuillaison a lieu au mois de
février de chaque année ;alors que la floraison débute en avril et la fructification
en novembre.

Le présent travail a pour objectif de caractériser la variabilité d’amplitude et de
position dans le temps des diverses étapes du développement (phénophases) de
ce taxon en relation avec les conditions environnementales trés contrastées du
Sénégal et de la Tunisie.

Matériel et méthodes

Cadre de I'étude

Cette étude a été réalisée dans les stations de Souiléne (16° 21" N, 15° 26’ W)
et Dahra (15° 21" N, I5° 26" W) pour le Sénégal, toutes deux situées sous climat

I. «Acacia raddiana, un arbre des zones arides & usages multiples ». In Grouzis M., Le Floc'h E., éd.: Un arbre au désert,
Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 : 21-58.
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tropical sec (LE Hougrou, 1989) caractérisé par deux saisons bien distinctes : une
saison humide avec des pluies concentrées sur une période de trois 4 quatre
mois, et une saison séche de huit a neuf mois. La pluviosité annuelle moyenne est
respectivement de 280 mm et 445 mm a Souiléne et Dahra.

En Tunisie, la station de Haddej (9° 38' N, 34° 30' E) est située dans la portion
dite de Réserve Haddej du Parc national du Bou Hedma. Le site de Belkhir est
implanté un peu plus au sud et se trouve séparé de Haddej par la barriére mon-
tagneuse du Chamsi-Belkhir. Les deux sites sont ici sous climat méditerranéen
aride inférieur (100 a 200 mm de pluviométrie annuelle) & hivers froids a doux.
Les principales caractéristiques écologiques des sites d’étude ont déja été indiquées
(Pontanier et al., cet ouvrage)?.

Méthodes de suivi
et d’échantillonnage

Le principe du suivi phénologique est de déterminer, pour un site donné et
caractérisé, le déroulement temporel moyen de développement (apparition,
épanouissement, déclin) des individus du taxon, par des observations & diverses
dates. Ces observations concernent plus spécialement le développement d’organes
tels que feuilles, fleurs et fruits.

Dans nos situations, un échantillonnage stratifié a été réalisé a partir de I'établis-
sement de la structure démographique de la population des différentes stations
en fonction des classes de diamétre. Cet échantillonnage a été effectué selon la
méthode de Grouzis (1993), en tenant compte des exigences de FRANKIE et al.
(1974).Sur la base des structures reconnues de chacune des populations décrites
dans Pontanier et al. (cf. note 2), un échantillon composé de vingt (20), de
quarante-deux (42) et de trente-deux (32) individus a été choisi respectivement
dans les deux stations du Nord, le site de Souiléne et celui de Dahra.

Fréquence des observations
et caractérisation phénologique

Les observations ont été effectuées en moyenne tous les |5 jours en saison
pluvieuse et tous les mois en saison séche. Pour la caractérisation phénologique,
les stades repéres retenus sont ceux proposés par GRouzis et SicoT (1980).

* Pour la phase feuillaison :
—VI : gonflement des bourgeons, pas de feuilles développées ;

—V2 : bourgeons foliaires + feuilles épanouies (plus de 10 % et moins de 50 %
des rameaux de I'individu) ;

—V3 :feuilles en majorité épanouies ;

—V4 : feuilles vertes + feuilles séches ou ayant changé de couleur (plus de 10 %
et moins de 50 %) ;

2.« Ecologie et régime hydrique de deux formations 4 Acacia raddiana au nord et au sud du Sahara (Tunisie,
Sénégal) ». In Grouzis M., Le Floc'h E., éd.: Un arbre au désert, Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 : 79-101.
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—V5 : plus de 50 % des rameaux de l'individu ont des feuilles séches ; chute des
feuilles. Ce stade est difficile a situer parce que selon I'espéce, il peut couvrir
plusieurs mois.

* Pour la phase floraison :

— fl :bourgeons floraux uniquement ;

— f2 : bourgeons floraux et fleurs épanouies (plus de 10 % et moins de 50 %) ;

— f3 : plus de 50 % des rameaux portent des fleurs épanouies ;

— f4 :fleurs épanouies + fleurs séches (plus de 10 % et moins de 50 %) ;

— f5 :fleurs séches en majorité ; chute des piéces florales.

* Pour la phase fructification :

— FI :nouaison ;

— F2 : phase d’évolution du fruit jusqu’a sa taille normale ;

— F3 : maturité du fruit ;

— F4 : fruit mar + début de dissémination (ouverture des gousses, ou chute des
fruits) ;

— F5 : fruit entiérement sec et chute.

Le spectre phénologique est construit par calcul pour chaque date d’observation

des fréquences au sein de la population, des individus en phase de feuillaison

(V %), de floraison (f %) et de fructification (F %) (Grouzs et SicoT, 1980). La

relation suivante a été utilisée :

P (%) = (n/N) * 100
dans laquelle P (%) indique le pourcentage d’individus d’un site présents aux
diverses phases de feuillaison (V), de floraison (f) ou de fructification (F), n
le nombre d'individus présents a chacune des phases et N I'effectif de la
population.

Une phase de développement est considérée comme étant atteinte pour un
individu lorsqu’il présente I'un des 3 stades suivants : 2, 3 et 4. Les stades | et 5
marquent respectivement l'installation et la fin des phases. C'est sur cette base
que le spectre phénologique d'Acacia raddiana pour les différentes stations nord
et sud a été établi.

Les observations ont été réalisées pendant les périodes respectives de juin 1993
a juillet 1994 pour les sites tunisiens et de juin 1993 a octobre 1994 pour les
stations sénégalaises.

Suivi des paramétres
édapho-climatiques

Les paramétres microclimatiques (pluviosité, humidité relative de I'air, vitesse du
vent, température de l'air et du sol, rayonnement global) ont été suivis a l'aide de
stations météorologiques automatisées.

L'humidité volumique du sol a été déterminée périodiquement par la méthode
neutronique selon le protocole décrit par Pontanier et al. (cf. note 2)

107



Un arbre ou désert,

Acacia raddiana

108

Résultats

Evolution de la phénologie au sud du Sahara

Les figures | et 2 présentent les spectres phénologiques en relation avec les
variations de certains facteurs du milieu (réserve hydrique du sol, température et
humidité relative de I'air, pluviométrie).

Au niveau de la station de Dahra, des totaux pluviométriques de 303 mm et
250 mm ont été enregistrés respectivement en 1993 et 1994, avec une répartition
unimodale. Il apparait également que les variations de 'humidité relative décadaire
moyenne sont corrélées aux variations saisonniéres de la pluviosité (fig. 1a). On
peut noter que les humidités relatives maximales (80 % en moyenne) sont obtenues
a la mi-septembre alors que les minimales (20 %) sont atteintes entre mi-décembre
et mi-mai.

Par ailleurs, les fluctuations de la réserve hydrique du sol (fig. | c) refletent bien
les variations des précipitations. Ainsi, en 1993, on enregistre une augmentation
du stock hydrique du sof a partir du 27 ao(t, ce qui correspond a 38 % (1 15 mm)
de précipitations effectives. Le maximum de la réserve hydrique du sol est atteint
vers le 9 septembre et un retour a la réserve minimale de saison séche est
observé dés le 5 novembre. A la mi-aoidt 1994, la réserve maximale a connu son
niveau le plus bas de la période d'observation et ce en raison de la pluviosité
(250 mm) plus faible que les autres années.

Lobservation du spectre phénologique a Dahra (fig. 2b) permet de situer l'instal-
lation de la phase de feuillaison entre la 3¢ décade de juin (22/06) et la 1™ décade
de juillet (8/07). La feuillaison a atteint son maximum au cours de la |™ décade
de septembre (7/09) avec un maintien jusqu'a la mi-décembre et au cours de la
3¢ décade de juillet (27/07) respectivement en 1993 et en 1994.

On note une période de chute partielle des feuilles a partir de la |™ décade de
janvier. Cette défeuillaison se poursuit jusqu’a la 2° décade d’avril, date a laquelle
moins de 5 % des individus de la population portent encore leurs feuilles. En
1994, la mise en place de la nouvelle feuillaison a eu lieu en saison séche avec un
taux de feuillaison de 40 % dés la mi-mai. Lapparition des nouvelles feuilles a donc
été plus hative en 1994 qu’en 1993, ou les premiéres feuilles ne sont apparues
qu’a partir de la |™ décade de juillet.

La floraison qui présente un certain décalage par rapport a la feuillaison a eu lieu,
en 1993, a partir de la 2° décade de septembre et n’avait toujours pas débuté au
cours de la 2® décade de septembre en 1994. Le maximum de 75 % de floraison
obtenu a partir de la 1™ décade de novembre se maintient jusqu'a la 2¢ décade
de décembre 1993, date a partir de laquelle elle retombe rapidement a zéro.
Cette phase a ainsi duré 114 jours en 1993. On peut également signaler une
coulure survenue suite a la phase seche {déficit pluviométrique) enregistrée
pendant la 2® décade de septembre, et qui s’est traduite par une importante
chute de fleurs.

Pour la fructification, il ressort que l'apparition des premiers fruits, qui se situe vers
la mi-novembre, coincide avec le pic de la floraison. Le pic de fructification (mais
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avec seulement 34 % des individus portant des fruits) se situe vers la 3% décade
de mars 1994.La chute des fruits interviendra a partir de la 2° décade de mai 1994
et la phase aura duré 174 jours.

Au niveau de la station de Souiléne, il a été enregistré 297 mm en 1993 et
seulement 175 mm (soit prés de moitié moins) en 1994. De plus, au cours de
I'année 1994, les pluies ont été concentrées dans la période s'étendant entre la
3@ décade de juillet et septembre (fig. 2a).

L'évolution de la réserve hydrique du sol dans cette station refléte également
les variations des précipitations (fig. 2c). En 1993, elle augmente a compter de la
3% décade de juillet (29/07) pour atteindre son optimum pendant la 2° décade de
septembre (14/09), et retrouver son niveau minimum de saison séche pratique-
ment a partir de la 3° décade de décembre (29/12) et ce jusqu'a la 2° décade de
juiltet (12/07) de 'année 1994. La reconstitution de la réserve ne s’est pas faite
pendant cette année 1994.

Dans cette station, Acacia raddiana est resté feuillé pendant pratiquement toute
l'année (fig. 2b) avec cependant un minimum observé en mai, ot 53 % des individus
portaient encore des feuilles.

La floraison a débuté pendant la 2° décade de septembre (18/09) et atteint son
maximum (76 %) pendant la 3° décade de novembre. Cette phase a duré
154 jours.

La fructification, qui a été trés importante (87 % des individus en fruits) a débuté
pendant la 2° décade de décembre et a duré 153 jours.

Les spectres phénologiques d'Acacia raddiana, dans les stations de Dahra et de
Souiléne sont comparés d'aprés les résultats consignés dans le tableau .

N/ Tableau | —Valeurs caractéristiques des stades phénologiques
déduites des courbes de fréquence.

Floraison Fructification
Stade Dahra Souilene Dahra Souiléne
Début 14/9 18/9 I15/11 1712
Durée 114 154 174 153 j
Importance (23%:75%) (76 %) (34 %) (85 %)

lls révelent une variabilité intersite relativement importante des comportements
de {'espéce. Feuillaison et défeuillaison sont plus précoces a Dahra qu'a Souiléne
(situé plus au nord), ot dailleurs plus de la moitié des individus de la population
sont restés feuillés, la nouvelle feuillaison démarrant avant la chute compléte des
feuilles de I'année précédente. A Dahra, le débourrement tardif en 1993 par
rapport a 1994 pourrait s’expliquer par la pluviométrie trés faible en 1992
(175 mm) par rapport a 1993 (303 mm). Cette déduction selon laquelle la
pluviométrie influe sur la durée des phases phénologiques vient corroborer les
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propos de WALKER et al. (1995) qui rapportent que la variabilité climatique affecte
beaucoup la phénologie de la plante.

La date de démarrage de la floraison est similaire 4 Dahra et a Souiléne. Il en est de
méme de l'intensité relative de cette phase dont la durée est cependant plus longue
a Souiléne. Par contre, le niveau de fructification est largement 2 ['avantage de la
station de Souiléne (87 % contre seulement 34 % pour Dahra).

Evolution de la phénologie au nord du Sahara

Au niveau du site de Belkhir, pour une année donnée, la feuillaison débute vers la
2¢ décade du mois de juin (fig. 3). La chute des feuilles commence deés février de
l'année suivante et s’intensifie avec I'apparition des nouvelles feuilles. Plus de 40 %
des individus restent feuillés.

Lors de notre cycle d’observation, une premiére période de floraison a eu lieu
avec la feuillaison (2° décade de juin), mais plus de 90 % des fleurs sont tombées
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Vv Fig. 3
Spectre phénologique d'Acacia raddiana dans les deux stations tunisiennes.

112



Phénologie comparée d'Acacia raddiana
au nord et au sud du Sahara

a la fin du mois de juillet suite a une attaque de chenilles. Une seconde période
de floraison a débuté a ia fin de la 3® décade d’ao(t et s’est poursuivie jusqu’a la
fin de la 1™ décade d’octobre.

La fructification, qui a concerné les fleurs émises au cours de la seconde période
de floraison, a démarré a partir du début de la 2¢ décade de septembre et la
formation des gousses est achevée vers la fin du mois de novembre.

Au niveau du site de Haddej, la phase de feuillaison a, lors de notre cycle d’ob-
servation, débuté vers la 3¢ décade de juin (fig. 3). Une invasion de chenilles a
cependant provoqué la disparition de la majorité des feuilles (plus de 80 %) pour
la fin de la 3° décade de juillet. Une nouvelle phase de feuillaison a débuté a la
I™ décade de septembre et comme a Belkhir la chute des feuilles a démarré vers
février. Cette chute s'est intensifiée avec I'apparition des nouvelles feuilles, vers la
fin de la 2¢ décade de mai. Prés de 40 % des individus sont restés feuillés.

La premiére phase de floraison a eu lieu en méme temps que la feuillaison
(3¢ décade de juin) et s’est achevée lors de l'attaque de chenilles qui aura duré
deux semaines. Vers la fin de la 1™ décade de septembre, une nouvelle génération
de fleurs apparaissait.

La fructification, & partir de la seconde génération de fleurs, débutée vers la
I"¢ décade d’octobre, s’est poursuivie jusqu’au mois de décembre.

Entre les individus d'une méme population, le décalage entre les différentes
phénophases peut atteindre une semaine. En revanche, entre les deux populations
étudiées, un décalage de 5 a 2| jours entre les différentes phénophases a été
observé. La population de Belkhir se caractérise par rapport a celle de Haddej,
par une certaine précocité des phénophases feuillaison et fructification.

Discussion

Comparaison entre stations du Nord
et entre stations du Sud

La variabilit¢ de comportement notée entre les populations d'Acacia raddiana
des stations de Dahra et de Souilene est & mettre globalement en relation, tout
au moins pour I'année 1993, avec les différences de réserves hydriques des sols,
bien que les précipitations aient été de méme ordre d’importance (303 mm et
297 mm). Les conditions de sols étant similaires, cette différence pourrait
s’expliquer notamment par des phénomeénes de ruissellement constatés dans la
station de Souiléne. Toutefois, les données illustrées par les figures | et 2 ne
permettent pas d'attester d'une influence de cette réserve hydrique sur I'instal-
lation de la phase de feuillaison (premiéres pousses). Cette mise en place, aussi
bien a Dahra qu’a Souiléne, se manifeste bien avant la reconstitution des réserves
hydriques du sol, donc avant l'arrivée des premiéres pluies. Ce débourrement
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serait probablement plus li¢ a un phénoméne d'ajustement osmotique di a la
libération des solutés osmotiquement actifs dans les vaisseaux du xyléme,
comme le suggérent les travaux de FOURNIER (1995), DIOUF (1996) et BERGER et al.,
(1996). Ces auteurs ont en effet observé des remontées de la tension de séve
de base en pleine saison séche suite a la défoliation. Par contre, la phase de
défoliation s’accorde bien, d’'une part, avec le déficit pluviométrique et surtout
avec le retour au niveau minimum de saison séche de la réserve hydrique du sol et,
d’'autre part, avec les températures élevées qui selon ULLMANN (1985) pourraient
favoriser la chute des feuilles.

Ces résultats obtenus dans cette partie sud du Sahara corroborent ceux de
Grouzis et Sicot (1980), qui ont révélé un effet prépondérant de la réserve
hydrique du sol sur le déterminisme des phases phénologiques de certains
ligneux sahéliens. Par ailleurs, BORCHERT (1994) a noté une bonne corrélation
entre les phénophases (défoliation, floraison, développement des bourgeons) et
la tension de séve qui caractérise I'état hydrique interne des plantes. En fait,
comme I'ont souligné REICH et BORCHERT (1984), c’est moins la pluviométrie que
son influence sur la teneur en eau du sol qui détermine I'état hydrique de la
plante et controle sa phénologie. Ces auteurs précisent d'autre part que la
réduction des pertes d’eau par transpiration pendant la phase de chute des
feuilles favorise l'utilisation de 'eau résiduelle de la plante, permet d’assurer une
réhydratation des tissus et, par conséquent, le débourrement observé en période
seche. Ces auteurs concluent que I'état hydrique interne de la plante apparait
comme étant le principal facteur déterminant de son comportement phénolo-
gique.

En Tunisie, la précocité révélée pour la population de Belkhir par rapport a celle
de Haddej peut s’expliquer par des différences de caractéristiques édaphiques.
En effet, le site de Belkhir est un glacis calcaire exposé au sud-est, alors que celui
de Haddej est localisé dans une cuvette 4 sol sablo-limoneux, par conséquent
en situation plus fraiche. Toutefois, il faut préciser qu’une des caractéristiques
essentielles du cycle de vie d'Acacia raddiana en Tunisie est son indépendance
vis-a-vis des précipitations et donc de la dynamique de la réserve hydrique du sol.
En fait, le déroulement des différentes phénophases, en particulier a feuillaison et
la floraison, se réalise en saison estivale qui, en climat méditerranéen, est séche.
Pendant cette saison, les réserves hydriques sont a feur niveau minimum. Par
ailleurs, dans ces stations, un important déséquilibre entre le sol et la plante a été
révélé a partir de mesures de la tension de séve de base et du potentiel matriciel
du sol ; il est dés lors possible de suggérer un enracinement profond de cette
espéce et un acces potentiel a une nappe phréatique.

Comparaison Nord-Sud

Les caractéristiques phénologiques des différentes populations étudiées sont
illustrées par la figure 4.

Concernant la phase végétative (feuillaison), il n’apparait pas de différences
fondamentales entre les populations du Nord et du Sud. En effet, la variabilité
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Phénologie comparée des populations nord- et sud-sahariennes
d'Acacia raddiana.

intersite déja signalée par Grouzis et SICOT (1980) et MiLTON (1987) est aussi
importante que la variabilité régionale. Dans les deux régions, la phase de pleine
feuillaison se situe entre juin et mi-février de I'année suivante.

Les différences régionales sont par contre trés marquées pour les phases de
reproduction, avec une précocité significative pour les populations tunisiennes :
— floraison entre juin et octobre pour la Tunisie, et entre septembre et février
pour le Sénégal ;

— fructification entre septembre et mars pour la Tunisie, et entre novembre et
avril pour le Sénégal.

Globalement, la réalisation des phases s'effectue en été (période séche) en Tunisie.
Ainsi que [avaient déja évoqué HALEVY et ORSHAN (1973), 'espece parait « dé-
saisonnée », ayant semble-t-il gardé un cycle biologique adapté a une situation
tropicale. Ce caractére suggere la prédominance d'un rythme endogéne sur les
parametres liés aux fluctuations des réserves en eau du sol, sauf éventualité
d’'un accés des individus a une nappe phréatique plus ou moins profonde. Le
déterminisme en serait thermique.
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Au Sénégal, le cycle biologique de cette espéce est centré sur la saison des pluies.
Si les réserves hydriques du sol ne semblent pas importantes pour le déclenche-
ment de la phase feuillaison, elles sont cependant déterminantes a la fois pour la
vitesse d’exécution de la phase {obtention de la pleine feuillaison) et sa durée.
Ces différences de comportement traduiraient par ailleurs une certaine hétéro-
généité génétique des populations (HALEVY et ORsSHAN, 1973).

Conclusion

Les travaux réalisés dans le cadre de cette étude en Tunisie (Nord-Sahara) et au
Sénégal (Sud-Sahara) ont permis de préciser et de compléter, en rapport avec
les conditions édapho-climatiques des sites respectifs, les indications partielles
relatives a la phénologie de cette espéce.

Nos résultats confirment I'importance des variations intersites et interannuelles
pour un méme site. Par ailleurs, des différences marquées ont été observées
entre les populations nord- et sud-sahariennes pour les phases de floraison et de
fructification : les populations tunisiennes se caractérisent par une précocité
significative. Certaines de ces variations ont été mises en rapport avec les
fluctuations de la réserve hydrique du sol qui, en jouant sur l'état hydrique
interne de la plante, constitue un facteur déterminant. Un rythme endogeéne
avec un déterminisme thermique a été évoqué pour les populations tunisiennes.
On doit cependant noter qu'il est difficile de situer les limites entre l'influence
des facteurs exogénes et celle des facteurs génotypiques.

Auteurs
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Cycle annuel de transpiration
d'Acacia raddiana

par la mesure des flux

de seve brute

(Nord-Sénégal)

F Do
A, ROCHETEAU

Résumé

Dans la zone nord-sahélienne, la transpiration de 3 individus adultes d’Acacia
raddiana est suivie en continu par la mesure des flux de séve brute sur une période
annuelle compléte. Le cycle de transpiration peut se décomposer en 4 phases
principales ayant des relations directes avec la phénologie foliaire, cette derniére
permettant d’expliquer 90 % de la variation décadaire des flux normalisés par
I'évapotranspiration potentielle (ETP penman) :

—P1, une premiére phase d'apparition des flux avant la saison des pluies (mai-juin) ;

— P2, une deuxiéme phase d'augmentation rapide des flux au cceur de la saison
des pluies (juillet-aoiit). Les valeurs maximales de densité de flux de séve sont
atteintes fin aodi, elles avoisinent alors 15 Lj!.dm?;

— P3, une longue phase de stabilité relative des flux a un niveau « élevé » jusqua
la fin de la saison séche « fraiche» (septembre a février). Les variations de la
transpiration journaliére sont alors essentiellement liées aux seules fluctuations
de la demande évaporative (R?=0,83) ;

— P4, une phase finale de décroissance rapide des flux en saison seéche chaude
(mars a mai).

Le cycle décrit est a relier avec une saison des pluies 1996 défavorable (cumul de
[50 mm) et une forte contrainte hydrique, le potentiel hydrique foliaire de base
se situant dans la majeure partie de la période entre - .5 et - 2,1 MPa.
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Le cumul des densités de flux de séve donne un ordre de grandeur de la consom-
mation annuelle qui est relativement faible : 3 450 l.an"'.dm2, soit 200 mm quand
le flux total est rapporté a la surface projetée de la couronne foliaire, ou 66 mm
en considérant globalement la surface de xyléme conducteur a I'hectare, ce qui
représente respectivement 133 % ou 44 % des précipitations cumulées, et 9 %
ou 3 % de I'ETP.

Mots-clés :

FLUX DE SEVE, CYCLE SAISONNIER DE TRANSPIRATION, DEMANDE EVAPORATIVE,
PHENOLOGIE FOLIAIRE, CONSOMMATION ANNUELLE, ZONE NORD-SAHELIENNE,

Abstract

120

In North-Sahara area, the transpiration of 3 adult Acacia raddiana individuals is
permanently monitored by measuring the raw sap flow for a full year round.The
transpiration cycle may be spilt into four major stages with direct connection with
foliar phenology, the latter may account for 90 % of the ten-day variation of the ETP
penman flows:

— P1, a first stage with the appearance of flows prior to the rainy season (May-June);

— P2, a second stage with a rapid flow increase in the middle of the rainy season (July-
August). The highest values of the sap flow density are reached at the end of August,
they are then around 15 l.d'.dm’%;

— P3, a long phase with relative stability of flows at a « higher » level until the end of
the « cool » dry season (September to February). The variations of the daily transpi-
ration are then mainly linked to evaporation demand flows only (R? = 0.83);

— P4, a final stage with a fast decrease in the flows during hot dry seasons (March
to May).

The cycle described is to be related to an unfavourable 1996 rainy season (a total of
150 mm) and a high hydric demand, the basic leaf water potential being during the
main part of the period between -1.5 and - 2.1 MPa.

The total of sap flow densities points to a range of annual consumption which is
relatively low: 3 450 lLyear'.dm™, i.e. 200 mm when the overall flow is reported to
the projected surface of the canopy, or 66 mm taking an overall account of the
surface of conducting xyleme by hectare, which respectively represents 133 or 44 %
of the total rainfalls, and 9 or 3 % of ETP.

Keywords:

SAP FLOW, TRANSPIRATION SEASONAL CYCLE, EVAPORATION DEMAND, FOLIAR PHENOLOGY,
ANNUAL CONSUMPTION, NORTH-SAHELIAN AREA.



Cycle annuel de transpiration d'Acacia raddiana
par la mesure des flux de séve brute (Nord-Sénégal)

Introduction

La gestion durable de la zone sylvo-pastorale sahélienne est a la base des pro-
grammes de lutte contre la désertification au sud du Sahara (Desert Margin
Initiative, 1996, 1997). Les arbres, sources de la fertilité et de la résilience du
milieu, régressent sous les effets combinés de la pression de 'homme et de la
péjoration climatique. L'aide a la définition de meilleures modalités de gestion
nécessite de faire la part entre ces deux facteurs et de disposer in fine d'une
capacité de prévision de I'impact de différents scénarios climatiques sur le
fonctionnement et la production des peuplements ligneux.

Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana est une espéce ligneuse dominante
dans le paysage nord-sahélien qui constitue un modéle de choix. Elle présente
une distribution géographique exceptionnellement large dans les zones arides:
du Moyen-Orient a 'Afrique du Sud, en passant par I'Afrique du Nord, I'Afrique
sahélienne et I'Afrique de I'Est (WHITE, 1983). Elle combine une grande résistance
a l'aridité et un pouvoir fixateur de l'azote atmosphérique avec des intéréts mul-
tiples pour 'homme : source de fourrage et d'ombrage en saison séche, de bois
d’ceuvre et de combustible de qualité (voN MAYDELL, 1990 ; FAGG et GREAVES, 1990).
L'état des connaissances écophysiologiques sur Acacia raddiana comme sur les
autres especes ligneuses sahéliennes ne permet pas encore de porter un diagnostic
précis sur le fonctionnement hydrique des peuplements et sur I'impact des fluc-
tuations pluviométriques. Les progrés dans ce domaine, qui intéressent d’une fagon
générale I'agroforesterie en zone aride, passent par la réalisation d'un grand
nombre d’études quantitatives in situ et a long terme (SANCHEZ, 1995).

Les rares études sur la transpiration d’Acacia raddiana, conduites a l'aide de poro-
meétres, ont surtout analysé les variations diurnes de la conductance stomatique et
sur une durée réduite a quelques journées (STOCKER, 1970 ; ULLMAN, 985 ; FOURNIER,
1995). Les méthodes thermo-électriques de mesure des flux de séve brute ouvrent
de nouvelles possibilités d’approche quantitative et en continu de la transpiration des
arbres (VALANCOGNE et GRANIER, | 993). Les applications en Afrique sahélienne sont
encore rares, toutes espéces confondues, et elles concernent des périodes relative-
ment courtes (BRENNER et al, 991 ; ALLEN et GRIME, 1995 ; ROUPSARD et al, 1996 ).
Le présent travail vise, pour une saison des pluies donnée, a décrire le cycle annuel
complet de transpiration d’Acacia raddiana et a identifier des voies de recherche
pour sa prevision.

Matériel et méthodes

Site d’étude

Le site d’étude se localise dans la zone sylvo-pastorale du Nord-Ferlo, dans le
nord du Sénégal, a 25 km au sud de Dagana. Le climat de la région est sahélien
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sensu stricto avec une moyenne des précipitations annuelles de 282 mm (1918-
1990, Dagana) affectée d’un coefficient de variation élevé (37 %, [AkPO, 1993]). La
saison des pluies s’étale sur environ 2 a 3 mois entre juillet et septembre. Les
températures maximale et minimale de I'air sont respectivement,de 41 °C et 22°C
dans le mois le plus chaud, en mai, et de 31 °C et 14 °C dans le mois le plus frais,
en janvier. L'évapotranspiration potentielle est en moyenne de 2 031 mm.an'
(Le Hougrowu, 1989).

Le paysage de la zone se caractérise par des formations dunaires de faible ampli-
tude, non orientées, délimitant de petites dépressions fermées. Le peuplement
végétal est représenté par une steppe a épineux trés ouverte constituée d’une
strate herbacée composée de graminées annuelles, parsemée d’arbres et d'arbustes
en densité plus élevée dans les dépressions (POUPON, 1980). La strate arborescente
est principalement composée d’Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi)
Brenan, Balanites aegyptiaca (L.) Del. et de Boscia senegalensis (Pers.) Lam. Le site
expérimental se situe a proximité du village de Souiléne (16° 21’ N, 15° 26' W),
il s’étend sur | ha, du sommet d’une dune au bas de pente, la ligne de plus grande
pente du site étant de 1,6 %. La densité des ligneux est de 151 individus.ha™! et
la surface terriere est de 3,87 m2ha’'. On a choisi d'étudier, dans un bosquet,
3 individus d’Acacia raddiana appartenant a la classe modale de circonférence de la
distribution des fréquences du peuplement. Les arbres ont en moyenne une hauteur
de 7 m, une circonférence au sol de 0,64 m (t 0,05) et une surface projetée de la
couronne de 30 m? (+ 10,8).

Le sol appartient au groupe des sols « Diéri », sols ferrugineux brun-rouge,
faiblement évolués, formés sur matériau sableux pauvre en argile (MAIGNIEN, 965).
Les teneurs moyennes en sable, argile, matiére organique, azote et phosphore
total (P,O;) sont respectivement de 90 %, 6 %, 1,8 %o, 0,15 %o, 0,3 %o dans le
premier métre de sol. Le sol est profond et relativement homogéne jusqu’a la
profondeur maximale explorée (4,0 m). La profondeur de la nappe phréatique se
situe entre 35 et 40 m d’aprés le puits fonctionnel a proximité du site.

Mesure des flux de seve

PRINCIPE

La densité de flux de séve brute est mesurée par la méthode a dissipation
thermique transitoire de DO et ROCHETEAU (2002 b). Elle dérive directement
de la méthode a dissipation thermique continue de GRANIER (1985, 1987) avec
P'avantage d’étre moins sensible aux gradients thermiques naturels, qui étaient
importants chez les arbres instrumentés (Do et ROCHETEAU, 2002 a). Le prin-
cipe est gue la circulation de la séve accroit par convection la dissipation de
chaleur d’'une sonde insérée radialement dans le xyleme. A la différence de la
méthode initiale, la sonde est chauffée de fagon non continue avec un cycle
horaire de 45 minutes de chauffage et 15 minutes de coupure. Le capteur de
Granier est en fait constitué de deux sondes en forme d’aiguille contenant des
thermocouples Cuivre/Constantan (40 nv/°C) montés en opposition. La
deuxiéme aiguille ou sonde froide a pour objet d’intégrer les variations de la



7 Site d'étude a Souiléne (Sénégal).
Station de mesures écophysiologiques
sur Acacia raddiana.
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W Savane arborée a A. raddiana en fin de saison séche (Ferlo, Sénégal). Au premier plan,

arbre émondé pour mise a la disposition des animaux de jeunes rameaux feuillés.
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température du milieu avant chauffage. Elle est placée en amont du flux & environ
[0 cm. Le signal brut est ainsi une différence de température.

Le signal dit « alterné » (dTa) est I'écart entre la valeur du signal brut avant et
aprés le temps de refroidissement. Il décroit en fonction du flux de séve. Par
rapport au signal brut, le signal alterné n’est plus influencé par le gradient
thermique naturel (trouvé entre les deux sondes en absence de chauffage) si ce
dernier n’a pas varié durant les |5 minutes de refroidissement. Comme dans la
méthode de Granier, une formule d’étalonnage a été établie en laboratoire :

Ju=T[I13Ka/ I-Ka]®7%7
avec Ju, densité de flux de séve en . dm™2 h™' et Ka un index sans dimension défini
par le rapport :

Ka = (dTa0 — dTau) / dTau
avec dTa0, signal alterné a flux nul en uv et dTau, signal alterné en présence de flux.
Le flux de séve total traversant lorgane conducteur est alors estimé par la relation :

Fu =Ju * Sa

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

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

SURFACE CONDUCTRICE ET IMPLANTATION DES CAPTEURS

En présence de bois de coeur (xyleme non conducteur), la surface conductrice
est obtenue par I'expression :
- 2
SA=n(R_*-R
avec R, , rayon intérieur de bois (hors écorce) et R

2
coeur )

coeur Fayon de bois de cceur.

Les deux rayons sont obtenus par l'intermédiaire de corrélations avec le dia-
métre extérieur :

R, =049 ¢, 039 (R?=0997) etR__ =048 ¢ — 502 (R2=093).

Ces corrélations « profitent » des abattages malheureusement réguliers dans la
zone. Elles reposent sur des relevés réalisés sur {4 individus fraichement coupés
choisis pour leur diamétre extérieur variant de 9 a 36 cm. Sur une coupe, les
différents paramétres sont mesurés dans les deux axes les plus représentatifs.

Le niveau d’insertion du fluxmétre dans les troncs est fixé 4 environ 1,25 m du
sol. A cette hauteur, la surface conductrice moyenne est estimée a |,75 dm?.
Elle représente un anneau conducteur ayant une largeur de 4,7 cm qui débute
aprés une épaisseur d’écorce de 0,5 cm. Inséré a une profondeur de 2,75 a
3,00 cm, la géométrie du capteur (une aiguille de 2 cm de long et 0,2 cm de
diamétre) garantit une interception correcte de la variabilité radiale des flux.
Afin de prendre en compte la variabilité azimutale, chaque tronc est équipé de
3 fluxmétres disposés approximativement a 120° selon les orientations nord,
sud-est et sud-ouest. Les fluxmétres sont protégés du rayonnement direct par
un déflecteur.
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La densité moyenne des flux de séve brute dans les troncs (I. dm™.h"') est alors
calculée a partir des 9 capteurs en considérant les trois arbres comme des
répétitions. En multipliant par la surface conductrice moyenne, on obtient le flux
de séve total en |.h*!.

ESTIMATION DE LA TRANSPIRATION

La mesure du flux de séve total dans le tronc permet de suivre la transpiration
de I'arbre aux variations prés du contenu en eau des parties végétales situées
au-dessus du niveau de mesure. D’une journée a l'autre, ces variations peuvent
étre négligées et le flux de séve total cumulé sur 24 heures est assimilé a la
transpiration journaliére.

La hauteur d’eau transpirée en mm est calculée a partir du flux cumulé selon
deux modalités. La premiere, ponctuelle, consiste a rapporter le flux a la surface
projetée au sol de la couronne foliaire. La deuxiéme, plus globale, considére
I'échelle de I'hectare. Elle applique la densité de flux de seve a la surface de bois
conducteur a I'hectare, valeur déduite de la surface terriére a I'aide des relations
avec le diametre extérieur des troncs (GRANIER et al, 1996). Le calcul est ici
approximatif, car il suppose premiérement que les densités de flux de seve et les
surfaces conductrices sont équivalentes chez Balanites aegyptiaca. Deuxiémement,
il fait I'hypothése que la densité de flux ne varie pas avec le diamétre des troncs.
Mais il a I'intérét de nous donner un ordre de grandeur a 'échelle du peuplement.
Au bilan, le rapport quantitatif entre les deux modes de calcul revient a considérer
a Péchelle de I'hectare une surface explorée trois fois supérieure a la surface
projetée de la couronne, ou un rayon d’exploration deux fois supérieur au rayon
de la couronne foliaire (= 3 m).

Mesures climatiques et évapotranspiration potentielle
(ETP)

Les données climatiques (températures, humidité relative, rayonnement global,
vitesse du vent et précipitations) sont enregistrées localement avec un pas de
temps horaire. L'évapotranspiration potentielle est calculée a 'échelle journaliere
selon la formule de Penman avec les coefficients adaptés a la zone pour I'estima-
tion du rayonnement net de grande longueur d'onde (CHOISNEL et al., 1992). On
peut rappeler ici que la formule climatique de Penman donne une valeur d'évapo-
transpiration pour un couvert homogene et continu, assimilable a un gazon saturé
en eau a la surface des feuilles. C’est donc une valeur potentielle qui ne correspond
pas a la structure hétérogéne et discontinue d’un couvert d’acacias, elle constitue
seulement une valeur de référence quant a la demande évaporative.

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

L’humidité du sol est suivie jusqu’a 4,0 m de profondeur par mesure neutronique
(humidimetre SOLO 25, Nardeux SA, Les Ulis, France). Un étalonnage gravimé-
trique unique est utilisé entre 0,10 et 4,00 m (R? = 0,985, n = 30). La densité
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apparente qui varie entre [,45 et 1,55 sur le profil a été déterminée par mesure
gamma (gamma-densimetre CPN 501, Campbell Pacific Nuclear Ltd, Martinez-
CA, USA). Le profil hydrique a la capacité au champ a été obtenu par expérience
de ressuyage in situ (stock moyen sur 1,0 m : 78 mm). Le pourcentage de réserve
hydrique disponible est calculé entre le profil a la capacité au champ et le profil
le plus sec mesuré en fin de saison séche (stock moyen sur 1,0 m : [0 mm). Le
dispositif de suivi hydrique considére une zone sous couvert et une zone hors
couvert. Les deux zones sont traversées par un transect de trois tubes espacés
de 10 m. Le transect de la zone hors couvert commence perpendiculairement a
la limite du couvert a 20 m de distance.

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

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

Suivi de la phénologie

Les stades phénologiques de I'ensemble des individus d'Acacia raddiana de la parcelle
contrdlée (40) sont décrits selon la méthode visuelle proposée par GROUZIS et
Sicor (1980).

* Pour la feuillaison, ce sont :V0, défeuillaison compléte ;V I, bourgeonnement, pas
de feuilles développées ;V2, début de feuillaison, bourgeons foliaires et feuilles
épanouies sur plus de 10 % et moins de 50 % des rameaux ;V3, pleine feuillaison,
feuilles en majorité épanouies ;V4, début de sénescence, feuilles jaunissantes ou
séches sur plus de 10 % et moins de 50 % des rameaux ;V5, sénescence, feuilles
séches et chute des feuilles.

* Pour la floraison, ce sont : f0, pas de fleurs, pas de bourgeons ; fl, bourgeons
floraux uniquement ; f2, bourgeons floraux et début d’épanouissement ; f3, plus
de 50 % des rameaux portent des fleurs épanouies ; f4, fleurs épanouies et début
de sénescence ; f5, fleurs séches en majorité, chute des piéces florales.

* Pour la fructification, ce sont : FO, pas de fruits ; Fl, nouaison ; F2, fruits en
croissance ; F3, fruits mars ; F4 fruits mars et début de dissémination (chute des
gousses ou ouverture) ; F5, fruits entiérement secs et chute.

Ces stades sont transformés en indices traduisant la densité croissante de feuilles,
de fleurs et de fruits : minimal (0) pour les stades 0 et 5 ; de bourgeonnement (1)
pour les stades | ;intermédiaire (2), pour les stades 2 et 4 ; maximal (3) pour les
stades 3.

Mesure du potentiel hydrique foliaire de base

La mesure du potentiel hydrique foliaire de base, c’est-a-dire a 'aube, permet une
caractérisation de I'état hydrique foliaire de I'arbre.
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Les mesures sont réalisées de 6 h a 6 h 45 a I'aide d’'une chambre a pression (PMS
Instrument Company, Corvallis, Oregon, USA) sur de petits rameaux d’environ
5 cm de long et 0,2 cm de diametre. Ces derniers, particulierement épineux, ne
sont pas ensachés en attendant la mesure mais celle-ci est effectuée aussitédt
apreés le détachement de chaque rameau. La précision de mesure est estimée a
% 0,05 MPa. Les rameaux sont prélevés a une hauteur entre 1,50 et 2,00 m
autour des couronnes selon les grandes orientations géographiques (nord, est,
sud, ouest) et a raison de 4 mesures par arbre. Au final, les valeurs moyennes
présentées sont établies sur la base de 12 mesures.

Les suivis de I'humidité du sol, de la phénologie et du potentiel hydrique foliaire
font I'objet de missions périodiques effectuées une fois par mois en saison séche
et tous les |5 jours en saison des pluies.

Résultats

Le cycle annuel de transpiration d’A. raddiana, suivi par I'intermédiaire de la dyna-
mique des flux de séve, apparait rythmé par la phénologie et la saison des pluies,
aspects qui seront présentés en premier lieu.

Saison des pluies et cycle phénologique

Les précipitations de I'année 1996 sont particuliérement défavorables, avec un
cumul de 150 mm, inférieur de 45 % a la moyenne sur la période 1920-1990, et
une répartition irréguliere (fig. 1a). La saison des pluies débute véritablement le
30 juin avec une pluie de 26 mm. Ce démarrage est suivi d’une période sans pluies
significatives qui dure tout le mois de juillet. Les pluies deviennent réguliéres
d'aolit 2 septembre, mais avec de faibles intensités (inférieures a 20 mm.j'). Avant
les pluies, le profil hydrique du sol est complétement asséché jusqu’a la derniére
profondeur de mesure (4 m) : les humidités avoisinent le potentiel de -1,6 MPa
et sont encore inférieures a ce dernier dans les 30 premiers centimétres du sol,
soumis également a I'évaporation directe du sol (Do et al., 1998). Avec les faibles
pluies de I'année 1996, le front d’humectation n'excéde pas la profondeur
moyenne de 50 cm et la disponibilité en eau de surface peut étre résumée par
I'évolution de la réserve disponible entre 0 et 50 cm de profondeur (fig. Ic).
Celle-ci est directement liée a I'occurrence des pluies. Elle est équivalente entre
la zone sous couvert et hors couvert, atteignant au maximum 30 a 40 %, valeurs
obtenues lors des mesures effectuées a la mi-aolt. La réserve disponible en
surface décroit rapidement et s'annule en novembre (fig. Ic). Cette période de
relative disponibilité en eau apreés la saison des pluies caractérise « arriére-
saison ». La saison des pluies et l'arriére-saison correspondent a la période
durant laquelle coexiste avec la strate ligneuse une végétation herbacée.
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Par rapport aux saisons, I'indice minimum de feuillaison, qui correspond aux
stades de complete sénescence ou de défeuillaison, se situe en mai, a la fin de la
saison séche « chaude » (fig. [a). Le bourgeonnement foliaire démarre début juin
parallelement a l'augmentation de P'humidité de Iair, mais avant l'arrivée des
pluies proprement dite. L'essentiel du développement foliaire se réalise au cours
de la saison des pluies, de juillet a aoGt. En septembre, I'indice maximal de feuillai-
son est atteint et se maintient durant 5 mois jusqu’au mois de janvier. La sénes-
cence et la chute des feuilles commencent avec la saison séche chaude. La florai-
son débute 3 la fin de la saison des pluies et s’étale d’'octobre a novembre, en
période de feuillaison maximale. Elle est suivie de la fructification, qui s’étale plus
longuement, de décembre a mai, avec un maximum en mars, en pleine sénescence
foliaire (fig. 1a). La phénologie foliaire est la méme pour les trois individus étudiés,
excepté dans les phases de transition comme le soulignent les écarts types. Le
comportement est également homogéne avec celui du peuplement étudié sur un
hectare, mais il existe des hétérogénéités fortes a 'échelle du paysage.
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Résefve hydrique disponible (%) Potentiel de base (MPa)
50 - — 25
40 | —+ 20
30 -+ 1.5
20 1.0
10 0.5

0 + 0,0

-10 -0.5

.20 -1.0

-30 15

-40 -2,0

-50 -2.5

7 Fig. |
Evolutions saisonni¢res (mai 1996 & mai 1997) de :

(a) précipitations et indices phénologiques de feuillaison (®), de floraison (0)
et de fructification (A), avec la représentation des saisons climatiques :
(SP) saison des pluies et saison séche subdivisée en (AS) arriére-saison pluviale,
(SSF) saison séche fraiche et (SSC) saison séche chaude.

Pour la série des indices de feuillaison,
les barres verticales représentent les écarts types (n = 3).

(b) densité de flux de séve (trait épais), évapotranspiration potentielle selon Penman (trait fin)
et évapotranspirations réefles « apparentes » estimées par le bilan hydrique du sol (0-400cm)
sous couvert (C1) et hors couvert (A), les barres verticales représentent les écarts types
de la série des points sous couvert (n = 3).

(c) réserve hydrique disponible a la surface du sol (0-50 cm) sous couvert (A)
et hors couvert (O), et potentiel hydrique foliaire de base (O).

Pour 'ensemble des séries, les barres verticales représentent les écarts types
(n = 3 pour les réserves hydriques disponibles,n = |2 pour le potentiel de base).

Flux de séve
et évapotranspiration

CYCLE ANNUEL DE TRANSPIRATION

L'évolution de la densité moyenne des flux de séve montre que I'arbre transpire
quasiment toute I'année et on peut distinguer 4 phases principales ayant des
relations avec la phénologie foliaire et la disponibilité en eau de surface induite
par les pluies (fig. Ib).

* Pl :une premiére phase d'apparition des flux avant la saison des pluies (mai-juin)
En mai 1996, alors que 'ETP est maximale (9 mm.j'),les densités de flux sont au
plus bas (0,9 Ij'.dm™) en correspondance avec la défeuillaison. Les flux redé-
marrent dans la troisieme décade de mai avec le débourrement foliaire, ceci avant
la premiére pluie significative. Cette premiére phase s’appuie nécessairement sur
['utilisation des réserves hydriques de profondeur. En 1997, une phase similaire se
reproduit.
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* P2 : une phase de croissance rapide des flux au cceur de la saison des pluies
(juillet-aotr)

Alors que I'ETP diminue globalement, les flux augmentent fortement avec 'arrivée
des pluies, jusqu’au début du mois de septembre, suivant ainsi le développement
foliaire. Les valeurs maximales de densité de flux, atteintes fin ao(t, avoisinent
15 Lj"".dm™, soit un flux d’environ 27 Lj"'. Ces valeurs correspondent a des hauteurs
d’eau relativement faibles de : 0,9 mm,j"' en se rapportant a la surface projetée
de la couronne et 0,3 mm.j"' en considérant globalement la surface conductrice
de bois a I'hectare.

* P3 : une longue phase de stabilité relative des flux a un niveau élevé jusqu'a la
fin de la saison séche « fraiche » (septembre a février)

Les enregistrements dans les mois d’octobre et novembre ont été perturbés par
des problémes d'alimentation électrique suite au vol des panneaux solaires (fig. |b).
Mais les dynamiques apparaissent similaires de septembre a mi-février. Durant
environ cing mois, les flux se maintiennent a des valeurs élevées, en correspon-
dance avec la feuillaison maximale. Les valeurs oscillent autour de 12 1j'.dm?
sous 'influence apparente des fluctuations de 'ETP, de Ia fin de la saison des pluies
au début de la saison séche chaude.

* P4 :une phase finale de décroissance rapide des flux en saison séche « chaude »
(mars a mai).

La transition vers la saison séche chaude, marquée par I'élévation de I'ETP, voit,
en méme temps que la sénescence foliaire, une décroissance rapide des flux qui
atteignent leurs minima au moment de la nouvelle défeuillaison maximale.

VARIABILITE ATTACHEE A LA MOYENNE DES DENSITES DE FLUX DE SEVE

Les valeurs de densités de flux de séve présentées sont des moyennes a consi-
dérer comme des ordres de grandeurs. Car si les évolutions sont trés synchrones
entre les 9 capteurs implantés dans les troncs des trois arbres, 'hétérogénéité sur
les valeurs absolues est particulierement élevée (£ 57 % en moyenne cumulée).
Cette hétérogénéité diminue avec 'intensité des flux. La fluctuation provient de
la variabilité inter-arbre qui diminue de 70 a 20 % avec 'augmentation du
niveaux des flux entre les phases extrémes Pl et P3, tandis que la variabilité
intra-arbre, azimutale, reste stable et élevée (50 %).

BILAN HYDRIQUE DU SOL EN SURFACE

Comme I'on pouvait s’y attendre, compte tenu de la période limitée de disponi-
bilité en eau en surface, le bilan hydrique des horizons de surface du sol (0-400 cm)
ne rend pas compte du cycle annuel de transpiration précédemment noté. Les
ETR « apparentes » ainsi estimées montrent une activité limitée a la saison des
pluies et a larriére-saison (fig. 1b). Elles suivent les apports d’eau en surface
correspondants aux pluies. Les valeurs maximales, autour de 2 mmj', sont
atteintes fin ao(t. Ensuite les valeurs sont nulles de novembre jusqu’aux premiéres
pluies de I'année suivante. D’autre part, les valeurs sont équivalentes sous le
couvert des arbres et en dehors du couvert, une distance moyenne de 30 métres
séparant ces deux zones.
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Influence de la phénologie foliaire
sur la dynamique des flux transpiratoires

Les 4 phases distinguées dans le cycle annuel de transpiration apparaissent direc-
tement liées a la phénologie foliaire (fig. 1a, fig. Ib). Il s’agit maintenant de préciser
ces liens.

Sur I'ensemble du cycle annuel, la densité des flux est fortement reliée a l'indice
de feuillaison en considérant les valeurs moyennes pour la décade correspondant
a la notation du stade de feuillaison (R? = 0,84, non présentée). La relation est
encore améliorée si la densité de flux est normalisée par 'ETP de la décade
(R* =091, fig. 2). Ce résultat affirme le réle de la phénologie foliaire qui décrit
globalement 'évolution de la surface évaporante. In fine, cette relation ouvre une
voie vers la prévision de la transpiration saisonniére, si I'on dispose des informa-
tions relativement simples comme I'ETP et le stade de feuillaison. Mais il reste a
discuter des facteurs d'instabilité de la relation et des éléments a approfondir
pour cet objectif.

En revenant sur la figure 1b,la comparaison de la dynamique saisonniére des flux
a I'évolution de I'ETP montre une opposition apparente, qui s’explique par le fait
que l'indice de feuillaison, si déterminant pour les flux, est minimal dans les mois
de forte ETP (avril, mai, juin) et maximal dans les mois de plus faible ETP (d’ao0t a
janvier). Cette caractéristique a pour conséquence une plus grande efficience du
rapport assimilation/transpiration, puisque les échanges gazeux sont maximisés
lors des périodes ol les pertes en eau seront les plus faibles.

)}/ ETP décadaire (L.dm2j-!/ mm,j!)
28
24 y = 0,6106x +0,2424 g

R2=0,9091
2,0

0.4

0.0 ~ T | T | T T
-0,5 0 0.5 | 1,5 2 2.5 3 3,5
Indice phénologique de feuillaison

7 Fig. 2
Densité de flux de séve décadaire (J) normalisée par 'évapotranspiration potentielle
en fonction de findice phénologique de feuillaison,
sur Fensemble du cycle de mai 1996 @ mai 1997.
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L'analyse précédente a considéré la détermination du niveau des flux transpira-
toires a I'échelle saisonniére. A I'échelle journaliére, I'évolution des densités de
flux est corrélée positivement avec 'ETP durant environ cing mois, de la
deuxieéme décade de septembre 2 la premiére décade de février (R? = 0,83,
n = 101 ;fig. 3). En cohérence avec la relation de la figure 2, cette période est inté-
grée dans ia phase P3 de stabilité de I'indice de feuillaison a son niveau maximal.
Ainsi, toutes choses étant égales par ailleurs, cette relation permettrait durant la
phase de pleine feuillaison d’estimer, & partir de la seule ETP, la transpiration
journaliére avec une incertitude de |1 %.

Ces relations permettent de reconstituer certaines données manquantes des
mois d'octobre et novembre afin de disposer d’'un ordre de grandeur de Ia
consommation annuelle en cumulant les densités de flux de séve (du 15 juin 1996
au 14 juin 1997) : 3 450 l.an"!.dm2, soit 200 mm quand le flux total est rapporté
a la surface projetée de la couronne foliaire, ou 66 mm en considérant globale-
ment la surface conductrice de bois a I'hectare. Ces hauteurs d’eau consommée
représentent respectivement 33 % ou 44 % des précipitations cumulées et
seulement 9 % ou 3 % de 'ETP.

] journalier {l.dm-2j")

20
|
16 J y = 1,287x + 4,3588
R2 = 10,8267
12
8 .
[
47 Ind. Feuillaison = 3
Ot f — 1 —
00 2,0 4,0 6,0 8,0 10,0

ETP (mm.j ")
< Fig. 3
Densité de flux de séve journdliére (J) en fonction de I'évapotranspiration potentielle
de la deuxiéme décade de septembre 1996 a la premiére décade de février 1997.

Potentiel hydrique foliaire de base

Apreés avoir précisé le cycle saisonnier de transpiration et ses relations, il importe
de caractériser le niveau correspondant de contrainte hydrique du végétal par
I'intermédiaire du potentiel hydrique foliaire de base (fig. | ¢).
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Dans I'ensemble, les valeurs du potentiel de base révélent une forte contrainte
hydrique avec une évolution saisonniére marquée. L'évolution de cet indicateur
va étre replacée dans le contexte des 4 phases du cycle.

Le potentiel de base est maximal dans la période d’annulation des flux en fin de
saison séche chaude : - 0,8 MPa début juin 1996. Lors de la phase Pl de démarrage
des flux, il diminue fortement (- 0,7 MPa en 30 jours) pour atteindre -1,5 MPa
début juillet. Ensuite, lors de la phase P2 d'accroissement rapide des flux, les
valeurs oscillent autour de -1,5 MPa et augmentent ponctuellement en fonction
des pluies comme a la mi-ao(t (fig. Ic). Dans la phase P3 de stabilité des flux,
parallélement au desséchement complet du sol, le potentiel de base décroit pour
atteindre une valeur de - 2,1 MPa début janvier.Au début de la phase finale P4 de
décroissance des flux, malgré I'élévation rapide de 'ETR le potentiel hydrique de
base reste stable a la valeur de - 2,1 MPa. En avril, au moment le plus fort de la
chute des flux, la tension de base évolue rapidement (+ 0,8 MPa en 30 jours) vers
une valeur plus élevée comme l'année précédente.

Au bilan, le potentiel de base tend a diminuer avec I'accroissement des flux ou la
feuillaison, et a augmenter avec la diminution des flux ou les pluies. Sur 'ensemble
du cycle annuel,il n'y a pas de corrélation entre le potentiel de base et la réserve
hydrique disponible en surface. Mais si I'on considére uniquement la période
durant laquelle de I'eau est disponible en surface (ou ETR > 0), on trouve une
corrélation non négligeable (R2 = 0,87, n = 8,fig.4). Elle implique que durant cette
période (saison des pluies et arriere-saison) les arbres utilisent au moins une partie
des réserves hydriques de surface en concurrence avec la strate herbacée. Mais
il faut relativiser la force de cette corrélation, car le nuage de points est désé-
quilibré avec un point isolé dans le domaine des disponibilités plus élevées (fig. 4).

Réserve hydrique disponible 0-50 cm (%)

0 S 10 15 20 25 30
o J D 0 Y B

5 y = 0,2232x - 18,452
R2=0,874
10 4
-15 4
O 02
S O
20
Potentiel hydrique foliaire de base (MPa)
W Fig. 4

Potentiel hydrique foliaire de base en fonction de la réserve hydrique
disponible entre 0 et 50 cm de profondeur du sol,
de juillet a novembre 1996 (saison des pluies et arriére-saison).
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Durant ce cycle, la croissance du végétal est apparue trés limitée. Les pousses de
I'année, généralement observées sur les rameaux en fin de saison des pluies, se
sont avérées rares et de taille réduite. La fonction d’exploration des rameaux n'a
pu s’exprimer, seules les fonctions d’exploitation et de reproduction ont pu I'étre.
Au bilan, le cycle de transpiration débuté par la saison des pluies de I'année 1996
est marqué par une forte contrainte hydrique.

Discussion

Les résultats obtenus aménent de nombreux éléments de discussion qui tiennent
principalement aux grands traits du cycle de transpiration et aux relations mises
en évidence avec la phénologie foliaire.

Cycle annuel de transpiration

DEMARRAGE AVANT LA SAISON DES PLUIES

Le débourrement foliaire qui précéde Parrivée de la saison des pluies est un
phénomeéne connu chez les ligneux en zone sahélienne et souvent appelé
« précession foliaire » (LE HOUErROU, 1989). Au-dela des observations de feuillage,
STOCKER (1970) et ULLMAN (1985) avaient mesuré via la conductance stomatique
que la transpiration pouvait démarrer avant les premiéres pluies malgré les
conditions extrémes de température et de demande évaporative.

EXTENSION DU CYCLE

Une caractéristique majeure et novatrice du cycle décrit est que I'arbre transpire
toute 'année malgré une saison des pluies défavorable et neuf mois de saison
séche.

En Afrique sahélienne, il n’existe pas a notre connaissance de résultats directement
comparables en termes de continuité et de durée, ceci toutes espéces ligneuses
confondues. Les seules études a long terme du fonctionnement saisonnier des
ligneux sahéliens reposaient jusqu’a présent sur une estimation indirecte des
évapotranspirations via le bilan hydrique du sol en surface. La variation saisonniére
de I'évapotranspiration d’un bosquet a Acacia raddiana décrite par NIZINSK et al.
(1994) d'apres trois années de suivis est similaire a celle que nous avons obtenue a
partir du bilan hydrique sur la tranche 0-400 cm. Mais cette méthode, ne prenant
pas en compte le pompage en profondeur, conduit a localiser I'essentiel du fonc-
tionnement hydrique dans les périodes de saison des pluies et d’arriére-saison
(juillet & novembre). Le fonctionnement sur les réserves hydriques profondes
était alors considéré comme un phénomeéne de survie, négligeable quantitativement,
alors que les mesures de flux de séve montrent que la quantité d’eau transpirée
de décembre a juin (saison séche fraiche et chaude) est quantitativement aussi
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élevée que durant la période précédente. Il faut souligner ici que le fonctionnement
en saison des pluies apparait qualitativement trés important, car il correspond a
I'essentiel de la mise en place du feuillage, de la « pompe » qui va fonctionner le
reste du cycle.

FONCTIONNEMENT SUR LES RESERVES HYDRIQUES PROFONDES

Sur le cycle annuel, les résultats montrent qu'au moins durant plus de 6 mois les
arbres s’alimentent uniquement sur les réserves hydriques profondes. D’apreés le
puits villageois a proximité du site, la nappe phréatique se situe entre 35 et
40 metres de profondeur. Les profils hydriques réalisés par les hydro-géologues
dans le Ferlo précisent le niveau de la nappe a environ 37 m avec un front capillaire
atteignant 33 m (GAYE et EDMUNDS, 1996). Des accroissements de humidité du
sol, liés au matériau, sont notables avant la nappe, entre 15 et 25 m, mais fa
disponibilité réelle n’est pas connue. De toute fagon, une exploration racinaire de
ces profondeurs jusqu'au toit de la nappe est réaliste. LHOTE (196 1) et BENSAID et
al. (1996) rappellent que des racines d’Acacia raddiana ont été trouvées jusqu’a
30 m de profondeur. Un ordre de grandeur similaire (26 m) est donné pour la
longueur maximale des racines tragantes d’acacias dans les horizons de surface
du sol (SOUMARE et al., |994). Il faut rappeler ici que la saison des pluies 1996, avec
un cumul de 150 mm et de faibles intensités, a induit des conditions de disponi-
bilité en eau de surface trés défavorables, le front d’humectation ne dépassant pas
50 cm de profondeur. Par exemple, en 1995, la saison des pluies était beaucoup
plus favorable avec un cumul de 250 mm et un front d’humectation atteignant
[ 10 cm de profondeur. De telles variations, courantes en zone sahélienne, peuvent
vraisemblablement modifier certaines modalités de fonctionnement des arbres,
la contribution relative des horizons de profondeur a leur alimentation hydrique
en particulier.

CONTRAINTE ET POTENTIEL HYDRIQUES DE BASE

Nos résultats sont en accord avec les variations saisonnieres notées par BERGER et
al. (1996) d’'apres deux années de suivi dans la méme zone. Par contre, les valeurs
absolues mesurées par ces auteurs sont légérement supérieures en saison séche
chaude (minimum de -1,7 MPa ) et en saison des pluies (maximum de - 0,8 MPa).
De nombreux facteurs biologiques peuvent expliquer une fluctuation des valeurs
absolues de potentiel de base de quelques MPa, certains éléments seront évo-
qués dans la suite de la discussion. D’autre part, la saison humide est le siége de
fluctuations rapides du potentiel de base liées a 'occurrence des pluies. Et un
décalage de quelques jours de la date de mesure peut certainement influencer les
résultats de quelques dixiemes de MPa. Cette limite liée au protocole de mesure
est aussi valable pour la période de défeuillaison durant laquelle se produit une
remontée rapide du potentiel de base.

Pour expliquer le phénoméne de remontée du potentiel de base en fin de saison
seche, BERGER et dl. (1996) avancent I'hypothése d’une augmentation de la pression
osmotique liée a une accumulation de solutés précédant le bourgeonnement
foliaire. Une autre hypothése qui n'exclue pas la précédente réside dans le fait

135



136

Un arbre au désert,
Acacia raddiana

que, compte tenu des conditions de forte contrainte hydrique, le potentiel de
base n’est pas en équilibre avec les potentiels hydriques de sol. La défeuillaison
en réduisant la transpiration accroit les possibilités de réhumectation et de
rééquilibrage nocturne (AMEGLIO et ARCHER, 1996). Des manipulations complé-
mentaires de réduction artificielle de la transpiration devraient permettre de
tester cette hypotheése.

NIVEAU DES TRANSPIRATIONS « MAXIMALES »

Dans de telles conditions de contrainte, il est remarquable de noter que la trans-
piration est maintenue a un certain niveau durant 5 mois (phase P3). Mais ce
niveau est en fait relativement faible et il est révélateur de lintensité de la
contrainte hydrique. Dans la région de Niamey, BRENNER et al. (1991) trouvent sur
une haie brise-vent de jeunes neems (Azadirachta indica A. Juss.) des densités de
flux de 30 a 50 Lj'.dm2, donc deux a trois fois supérieures a nos valeurs. Ces
auteurs ne précisent pas les conditions de disponibilité en eau du sol, mais ces
valeurs sont équivalentes a celles mesurées par Casiset et DO (1991) sur des
pommiers irrigués en période estivale sous climat méditerranéen. Dans la méme
région de Niamey, ALLEN et GRIME (1995) ont mesuré sur Guiera senegalensis J.
Gmel. des densités maximales de 15 I.dm™2j", soit des valeurs équivalentes aux
notres. Sur une espece beaucoup plus proche, Faidherbia albida (Del)) A. Chev,,
RoupsarD et al (1998) trouvent aussi des densités maximales du méme ordre
(16 1.dm2j") correspondant a des hauteurs d’eau :de 1,7 mm si rapportées 2 la
surface projetée de la couronne,de 0,2 mm si extrapolées a 'échelle du peuplement.
En climat tempéré, des densités de flux entre 5 et 10 l.dm™2j"' sont retrouvées en
situations de forte contrainte hydrique (LOUSTAU et al., 1990). Finalement, le plus
remarquable dans les résultats sur Acacia raddiana, c'est la faiblesse de la transpi-
ration maximale quand elle est rapportée a la surface projetée de la couronne
(0,9 mm,j"). Cette observation laisse supposer une surface foliaire particuliérement
réduite par rapport a la surface projetée de la couronne au sol et par rapport a
la surface d'aubier.

Lintensité de la contrainte hydrique, le caractére trés ouvert du peuplement et
la feuillaison hétérogene au sein d’'un méme houppier sont vraisemblablement a
l'origine de la forte variabilité des densités de flux de séve mesurées chez
Acacia raddiana (CV = 57 %). Cette variabilité est d’ailleurs supérieure aux don-
nées jusqu'alors répertoriées dans la bibliographie (GRANIER et al, 1996).
Lincertitude qui en résulte sur la valeur moyenne ne modifie pas les conclusions
qui viennent d’étre tirées.

Phénologie foliaire
et prévision des transpirations

Les relations mises en évidence avec la phénologie foliaire ouvrent des perspectives
pour une prévision du cycle de transpiration ; il s’agit maintenant de les discuter
afin de dégager les éléments a approfondir pour atteindre cet objectif. En résumé,
la connaissance de la phénologie foliaire et de I'évapotranspiration potentielle
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permet d'expliquer 90 % de la variation décadaire des flux transpiratoires sur
I'ensemble du cycle annuel et 80 % de la variation journaliére durant les cing mois
de la phase 3 de pleine feuillaison.

TRANSPIRATION FORTEMENT COUPLEE AVEC L'ATMOSPHERE

La premiére conséquence de ces relations est que la transpiration des arbres est
trés fortement couplée avec I'atmosphére au sens défini par Jarvis et MAC
NAUGHTON (1986). Cela n'est pas une surprise mais plutét une confirmation,
compte tenu de la rugosité du couvert et des caractéristiques climatiques. Cela
signifie qu'au voisinage des feuilles, les conditions atmosphériques sont similaires
a celles rencontrées a I'extérieur du couvert. Ces conditions de conductance
aérodynamique élevée permettent de simplifier I'équation de la transpiration
foliaire de Penman-Monteith (MONTEITH, 1965). La transpiration de 'arbre | , peut
&tre alors décrite par la forme suivante (BRENNER et al,, 1991) :

Jw = (pa Cp/’Y) gs Da AI
ol A, est la surface foliaire totale (m?), g, la conductance stomatique moyenne
(m.s'), D, le déficit de pression de vapeur de lair (Pa), c_ la capacité calorifique
*ai -l o ; e 3

de lair (J.kg'.°C"), p, la masse volumique de I'air (kg.m™) et v la constante
psychrométrique (Pa.°C"").

L'équation permet de comprendre que la transpiration du couvert est essentiel-
lement déterminée par le déficit de saturation de lair, terme intégré dans 'ETP,
et par la conductance du couvert qui représente le produit de la conductance
stomatique et de la surface foliaire.

TRANSPIRATION SAISONNIERE

Une deuxiéme conséquence de ces résultats est alors que les variations de
conductance stomatique ont un role négligeable par rapport a la surface foliaire
dans la détermination quantitative de la transpiration saisonniére. Ce constat est
retrouvé dans la bibliographie ou la transpiration journaliére ou saisonniere,
normalisée par 'ETP ou le déficit de saturation de l'air, est mise en relation avec
la surface foliaire (BREDA et al,, 1995 ; CIENCALA et LINDROTH, 1995 ; VERTESSY et dl.,
1997).

La troisieme conséquence est que les indices de feuillaison permettent déja une
bonne estimation des variations de la surface foliaire réelle. Ce point est plus
étonnant, car l'indice de feuillaison provient d’une notation qualitative globale
des stades phénologiques des houppiers (cf. Méthodes). Linformation est inté-
ressante car c’est une caractérisation relativement facile a réaliser a I'échelle
d'un peuplement. Par exemple, la notation des 40 individus du site expérimental
nécessite moins d’'une heure. Mais ces notations ne rendent pas compte de la
surface foliaire réelle. En conséquence, il ne faut pas s'attendre a une stabilité de
ces relations si 'on considére d'autres arbres, qui pourraient étre au méme
stade phénologique mais avec une densité foliaire différente, comme cela peut
s'observer dans le paysage. La remarque précédente rejoint la question de I'effet
de la disponibilité en eau qui n’apparait pas dans la relation décadaire entre la
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transpiration normalisée par I'ETP et l'indice de feuillaison (fig. 2). En effet, on
peut imaginer que suivant la saison des pluies, le stade pleine feuillaison d'un
méme arbre peut correspondre a une densité foliaire différente. Cela devrait
engendrer un rapport J/ETP variable pour un méme stade phénologique.

D’autre part, aprés une saison des pluies trés favorable, comme en 1993 (cumul de
290 mm), la durée de la phase de feuillaison « maximale » tend a sallonger et la
défeuillaison de saison séche chaude est moins marquée (données non publiées).
I! faut donc s’attendre a des fluctuations du cycle saisonnier de transpiration
quant a la durée et a l'intensité des principales phases identifiées, cela en fonction
des caractéristiques de la saison des pluies.

TRANSPIRATION JOURNALIERE DURANT LA PLEINE FEUILLAISON

A Péchelle journaliere, la relation linéaire forte entre les flux de séve et 'ETP
(fig. 3) suggére que le stade pleine feuillaison correspond effectivement a une
stabilité de la surface foliaire réelle. Cette hypothése est peut-étre recevable
globalement, mais elle est peu vraisemblable dans le détail. Le houppier est
considéré en phase de pleine feuillaison quand globalement plus de 50 % des
rameaux portent en majorité des feuilles épanouies, c’est-a-dire déployées. Mais
ensuite, certains rameaux peuvent continuer a émettre des feuilles et de jeunes
pousses peuvent se développer. D’autre part, une feuille « épanouie » continue
a grandir et peut passer par exemple de quatre a dix paires de folioles. Ces
processus non pris en compte par les notations phénologiques globales auront
des conséquences sur la surface foliaire. Comme 'exprime 'équation simplifiée
de la transpiration, la relation de la figure 3 implique en fait une certaine stabilité
de la conductance du couvert durant cinq mois, c’est-a-dire du produit de la
surface foliaire totale et de la conductance stomatique moyenne. Une hypothese
complémentaire peut étre que certaines fluctuations de la surface foliaire réelle
soient compensées par des évolutions inverses de la conductance stomatique,
comme le montrent les résultats de MeINZER et GRANTZ (1990).

La discussion a mis en évidence l'intérét de suivre également les dynamiques

saisonniéeres de la conductance stomatique et surtout de la surface foliaire réelle
malgré les difficultés que suppose cette derniére mesure.

Conclusion

Cette étude a permis de caractériser le cycle annuel de transpiration d’un individu
moyen d’Acacia tortilis dans la zone nord-sahélienne. Le cycle observé sur une année,
pour une saison des pluies défavorable et sur un nombre d’individus forcément
limité, nest vraisemblablement pas généralisable pour des caractéristiques précises
comme la durée exacte des phases identifiées, 'importance des ruptures entre
phases, l'intensité des flux transpiratoires ou les niveaux de contrainte indiqués
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par le potentiel hydrique de base. Une caractérisation aussi globale sera d’autant
plus robuste qu'elle s’appuiera sur une comparaison pluri-annuelle incluant des
saisons des pluies contrastées. Malgré ces limites, la description établie a Vintérét de
constituer un premier canevas qui permettra de comparer les effets d'une saison
des pluies plus favorable.
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Diversité taxonomique

et proprietés symbiotiques
des rhizobla nodulant
Acacia raddiana

au nord et au sud du Sahara

P DE LAjuDIE, B. DREYFUS,

C. Bowin, S. BA A. N'Diaye,

J. LORQUIN, M. NEYRA,

C. DETREZ, A. WiLLEMS, M. GILLIS,
H. JeDER, J.-C. PROME

Résumé

Nous avons étudié une collection de 76 nouveaux isolats bactériens de nodules
obtenus par piégeage sur plantes d'Acacia tortilis subsp. raddiana in vitro, inoculées
avec des suspensions de sols prélevés dans divers sites au nord (Tunisie) et au sud
(Sénégal, Mauritanie) du Sahara, en comparaison avec 54 souches de références.
L'analyse des nouveaux isolats par RAPD et SDS-PAGE a montré une grande
diversité taxonomique parmi les isolats d’A. tortilis subsp. raddiana. En effet, bien
que toutes les souches puissent étre qualifiées de « rhizobium a croissance
rapide », elles se répartissent en au moins 9 groupes différents, dont plusieurs ne
correspondent a aucun des groupes de rhizobia déja décrits. Aucune relation
entre la position taxonomique des souches, leur origine géographique, les conditions
édaphiques ou la profondeur d'isolement n'a pu étre établie. La caractérisation
symbiotique des souches d’A. tortilis subsp. raddiana a, au contraire, montré une
grande homogénéité des caractéristiques symbiotiques majeures. Toutes les
souches nodulent également A. senegal, Prosopis juliflora et Leucaena leucocephala,
qui constituent avec A. tortilis subsp. raddiana un groupe d’inoculation. L'analyse des
profils chromatographiques des facteurs Nod (FN) d’une quinzaine de souches
réparties dans les différents groupes taxonomiques montre qu'ils sont trés simi-
laires. L'homogénéité structurale des FN des souches d’A. tortilis subsp. raddiana a
été confirmée par la détermination de la structure des FN de quelques souches
représentatives. Cette étroite relation entre FN et plante d'isolement/spectre
d’héte indépendamment de la taxonomie des souches suggére I'existence d’une
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forte pression de sélection de la part de la plante héte et confirme nos observations
précédentes, a savoir que les facteurs Nod sont de bons indicateurs du potentiel
de nodulation d'un rhizobium donné.

Mots-clés :
RHIZOBIA TROPICAUX, ACACIA TORTILIS SUBSP. RADDIANA, TAXONOMIE, FACTEURS NOD,
SYMBIOSE FIXATRICE D’AZOTE.

Abstract

146

We studied a collection of 76 new bacterial isolates from nodules developed on Acacia
tortilis subsp. raddiana plants inoculated in vitro with soil suspensions harvested in dif-
ferent sites in North (Tunisia) and South (Senegal, Mauritania) parts of Sahara. RAPD
and SDS-PAGE analyses in comparison with 54 reference strains from diverse origins
showed great taxonomic diversity among the new isolates. All of them are fast-growing
and form at least 9 different groups, several of which could correspond to undescribed
groups. No relationship could be established between taxonomic groups, geographical
origin (North/South of Sahara) of the strains, edaphic conditions, or depth of soil
sampling (down to - 32 m). Opposite to their taxonomic diversity, the new isolates share
identical main symbiotic properties. All strains nodulating A. tortilis subsp. raddiana can
also nodulate Prosopis juliflora, Acacia senegal and Leucaena leucocephala, these
four plants then constituting a cross-inoculation group. By thin-layer chromatography,
we showed that 20 A. tortilis subsp. raddiana strains, representative of the different
taxonomic groups, share very similar Nod factor (NF) profiles, independently from
their geographical origins. NF structure homogeneity was confirmed by NF structure
determination of some representative strains. The consistency between NF and plant of
isolation/nedulation spectrum, independently of the taxonomic position of the strains
suggests a high selection pressure from the plant, and confirms our previous observations
that NF are good markers for predicting the nodulation potential of a given rhizobial
strain.

Keywords:

TROPICAL RHIZOBIA, ACACIA TORTILIS SUBSP. RADDIANA, TAXONOMY, NOD FACTORS,
NITROGEN-FIXING SYMBIOSIS.

Introduction

Comme de nombreuses plantes de la famille des Légumineuses, la plupart des
espéces d'Acacia natives d'Afrique peuvent développer des nodules sur leurs
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racines et établir ainsi une relation symbiotique fixatrice d'azote avec des bactéries
du sol communément appelées rhizobium (HARRIER et al., [995). L'établissement et
le fonctionnement de cette symbiose sont le résultat d'une interaction moléculaire
entre la plante et la bactérie, contrélée au niveau génétique par chacun des deux
partenaires. Les plantes sécrétent des flavonoides qui, lorsqu’ils sont reconnus
par le rhizobium, déclenchent la biosynthése bactérienne de molécules lipo-oli-
gosaccharidiques appelées facteurs Nod. Ceux-ci induisent chez la plante la for-
mation d'un organe spécialisé, le nodule, 4 l'intérieur duquel la bactérie se dif-
férencie en bactéroide capable de fixer l'azote atmosphérique (DENARIE et al,
1996 ; SpaiNK, 1996).

Il a longtemps été communément admis que les arbres, en particulier les acacias,
étaient nodulés par des rhizobia a croissance lente, mais TRINICK (1965, 1968 et
1980) a montré par la suite que des souches a croissance rapide étaient capables
de noduler certains arbres appartenant aux genres Leucaena, Mimosa, Acacia et
Sesbania.

En ce qui concerne A. tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan au
Sénégal, nos premiéres études avaient montré que |'espéce était nodulée par des
rhizobia a croissance rapide (DREYFUS et DOMMERGUES, | 981). Depuis cette époque,
la taxonomie bactérienne a fait de grands progres, devenant « polyphasique »
en prenant en compte tout un ensemble de caractéristiques phénotypiques et
génotypiques (VANDAMME et dl., [ 996). La classification de ces rhizobia a croissance
rapide s'est ainsi considérablement affinée (YOUNG et Haukka, 1996), et on y
distingue maintenant quatre genres : Rhizobium (JORDAN, 1982), Azorhizobium
(DreYrus et dl., 1988), Sinorhizobium (DE LAJUDIE et al., 1994) et Mesorhizobium
(Jarvis et al, 1997). Phylogénétiquement, les genres Rhizobium et Sinorhizobium
sont proches du genre Agrobacterium (WILLEMS et COLLINS, | 993), Mesorhizobium
est proche de Phyllobacterium, (JarviS et al., 1997) et Azorhizobium est proche de
Xanthobacter (RAINEY et WIEGEL, 1996).

Il est ainsi apparu qu'une méme plante peut s'associer avec plusieurs types de
microsymbiontes. Le soja (Glycine max) peut étre nodulé par 6 espéces appartenant
a 3 genres différents : Bradyrhizobium japonicum, B. elkanii B. liaoningense,
Sinorhizobium fredii, S. xinjiangensis et Mesorhizobium tianshanense ; Sesbania rostrata
peut étre nodulé par trois espéces appartenant a deux genres différents :
Sinorhizobium saheli, S. terangae et Azorhizobium caufinodans (DREYFUS et al., 1988 ;
DE LAJUDIE et al, 1994 ; TRUPER et DE CLARI, 1997) ; les souches isolées d'Acacia
sont génétiquement diverses et appartiennent aux genres Bradyrhizobium
(Drevrus et DoMMerGUES, 1981; DUPUY et al., 1994), Sinorhizobium (DE LAJUDIE et
al, 1994 ; LoRTET et al., 1996 ; NIcK et al., 1995, 1999), et Mesorhizobium (DE LAJUDIE
et al,, 1998 b).

Cependant, des tests de nodulation réalisés avec une collection de rhizobia
isolés d'Acacia et de Seshania et appartenant aux espéces Sinorhizobium saheli,
S. terangae et Mesorhizobium plurifarium ont montré que, malgré cette diversité
taxonomique, les isolats d'une méme plante présentent une spécificité d’héte
équivalente. Parmi différents marqueurs moléculaires de la nodulation évalués,
seuls les profils chromatographiques des facteurs Nod ont regroupé les souches
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en fonction de leur spectre d’héte. Il a été proposé d'utiliser ['analyse chromato-
graphique des facteurs Nod comme méthode de caractérisation symbiotique des
rhizobia permettant I'analyse de leur diversité symbiotique (LORTET et al., 1996)
et de ['associer a la taxonomie pour la description de biovars & l'intérieur de
I'espece (souches de la méme espéce mais de spécificités d'hote différentes).
Nous rapportons dans cette étude un ensemblie de données sur la nodulation
d’A. tortilis subsp. raddiana en utilisant 54 souches de diverses provenances de
notre collection et 76 nouveaux isolats de nodules d’A. tortilis subsp. raddiana
provenant de diverses régions de son aire de répartition naturelle, notamment
au nord et au sud du Sahara. La diversité des nouveaux isolats a été évaluée d'un
point de vue taxonomique par les techniques de RAPD (Random Amplified
Polymorphism DNA) et SDS-PAGE (analyse des protéines cellulaires totales sur
gel de polyacrylamide-SDS), et d’un point de vue symbiotique par I'étude de leurs
spectres d’hétes, de leur efficience et de 'analyse de leurs facteurs Nod.

Constitution d’une collection d’isolats
d'A. tortilis subsp. raddiana

Il est rare de trouver des nodules d'arbre dans la nature, et extrémement difficile
d'apporter la preuve que des nodules mis en évidence dans un sol appartiennent
de fait a I'arbre qui se trouve a proximité. Cela nous a contraints a utiliser une
procédure de « piégeage a partir du sol », bien que celle-ci constitue un biais par
rapport a l'isolement direct a partir d'un nodule prélevé sur le terrain. Lisolement
a été effectué a partir de nodules formés sur des individus d'A. tortilis subsp.
raddiana inoculés in vitro avec des échantillons de sols prélevés dans diverses
régions : pour le nord du Sahara, la station de Haddej, en Tunisie ; pour le sud du
Sahara, les sols ont été prélevés dans le sud de la Mauritanie et au Sénégal ; ces
sols représentent divers écosystémes, jusqu’a des zones salées, et sont issus de
prélevements effectués a différentes profondeurs, jusqu'a - 32 métres. Au total,
76 nouveaux isolats d’A. tortilis subsp. raddiana ont ainsi été obtenus (tabl. I).

Analyse moléculaire
de la diversité taxonomique

En accord avec nos précédents travaux (DREYFUS et DOMMERGUES, |981), toutes
les souches que nous avons isolées de A. tortilis subsp. raddiana peuvent étre
considérées comme des rhizobia & croissance rapide, puisqu'elles forment des
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N° d’origine

Nouveaux isolats
ORS40
ORS46
ORS47
ORS48
ORS49
ORS50
ORS1042
ORS1043
ORS|044
ORS1046
ORS|1080
ORS|08!
ORS1082
ORS1083
ORS|1084
ORS1085
ORS1086
ORS|1087
ORS1089
ORSI1091
ORS 1095
ORS 1096
ORSI100
ORSI 101
ORS1230
ORSI231
ORS!1232
ORS1233
ORSI234
ORS1236

N° LMG

15168
15169
15170

15171
15172, 15173
15283
15284
15285
15286
15287
15288
15289
15290
15291
15292
15293
15294
15295
15296
15297
15298
15299

15306
15307
15308
15309
15310
15311

Plante d’isolement
ou origine

Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana

Origine
géographique

Sénégal (Souilene)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Souilene)
Sénégal (Souilene)
Sénégal (Cambéréne)
Sénégal (Mbidi)
Sénégal (Richard-Toll)
Sénégal (Cambéréne)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Souiléne)
Sénégal (Mbidi)
Sénégal (Diourbel-Lagbar)
Sénégal Diourbel-Lagbar )
Sénégal (Doundodji)
Sénégal (Saint-Louis)
Sénégal (Saint-Louis)
Sénégal (région St-Louis)
Sénégal (région St-Louis)
Sénégal (région St-Louis)
Sénégal (région St-Louis)
Sénégal (région St-Louis)
Sénégal (région St-Louis)

\/ Tableau | — Liste des souches.

Conditions édaphiques /

Profondeur de prélévement

argilo-sableux, 25 cm
- 50 ¢cm
~-75cm
-50 cm
-50 cm
-50 cm

bas fond 0-15 cm

-25-50cm
-25-50cm
-25-50cm
-25-50 ¢cm
-25-50cm
-25-50cm
-25-50 cm
-25-50 cm
sol salé
sol salé
sol salé
sol salé
sol salé
sol salé

Référence
ou source

ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail

ce travail
de Lajudie et al., 1998
de Lajudie et al., 1998

ce travail

ce travail

ce travail

ce travail

ce travail

ce travail

ce travail

ce travail
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N° d'origine

ORS|237
ORS1238
ORS1239
ORS1240
ORS1241
ORS1242
ORS1243
ORS1244
ORS|245
ORS 1246
ORS1247
ORS|248
ORS1249
ORS1250
ORSI251
ORS1254
ORS1255
ORS1256
ORS1257
ORS1258
ORSI259
ORSI1260
ORS1261
ORS262
ORS1263
ORS|264
ORSI1265
ORS1266
ORS 1267
ORS1268
ORS1281

N° LMG

15312
15313
15314
15315

15316
15317

15318
15319
15320
15321
15322
15323
15324
15325
15326
15327
15328
15329
15330
15331
15332

15340

Plante d’isolement
ou origine

Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana

\/ Tableau | (suite).

Origine
géographique

Sénégal (région St-Louis)
Sénégal (région St-Louis)
Séneégal (région St-Louis)
Sénégal (région St-Louis)
Sénégal (région St-Louis)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)
Sénégal (région de Louga)

Conditions édaphiques /

Profondeur de prélévement

sol salé
sol salé
sol salé
sol salé
sol salé
région humide
région humide
région humide
région humide
région humide
région humide
humide non inondé
humide non inondé
humide non inondé
humide non inondé
humide non inondé

0-50cm

0-50cm

0-50cm

-50- 100 cm
-50-100 cm
-50- 100 cm
-50- {00 cm
-50- 100 cm
-50 - 100 cm
-50- 100 cm
-31-32m
-31-32m
-31-32m
-31-32m

Référence
ou source

ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail

rue|pped RIDOEDY
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N° d’origine

ORS|282
ORSI310
ORSI316
ORSI318
ORSI319
ORS1329
ORS1333
RAT 900
RAT 901
RAT 902
RAT 904
RAT 905
RAT 907
RAT 908
RAT 909

Mesorhizobium

plurifarium
ORS 13
ORS 654
ORS 655
ORS 656
ORS 1018
ORS 1038
ORS 1040
ORS 38
ORS 1001
ORS 1002
ORS 1004
ORS 1010

ORS 1014t}

N° LMG

15341
15342
15343
15344
15345, 15346
15347
15348

15350
15351
15352
15353
15354
15355

7921
10056
1006 |
10093
11881
11896
11898
11931
7836
7854
7848
7853
7849t|

Plante d’isolement
ou origine

Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana
Acacia tortilis subsp. raddiana

Acacia sp.
Leucaena diversifolia
Leucaena pulvurulenta
Leucaena diversifolia
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Prosopis juliflora
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal

\/ Tableau I (suite).

Origine
géographique

Sénégal (région de Louga)
Burundi
Mauritanie (Sud)
Mauritanie (Sud)
Mauritanie (Sud)
Mauritanie (Sud)
Mauritanie (Sud)
Tunisie (Haddej)
Tunisie (Haddej)
Tunisie (Haddej)
Tunisie (Haddej)
Tunisie (Haddej)
Tunisie (Haddej)
Tunisie (Haddej)
Tunisie (Haddej)

Sénégal
Brésil
Breésil
Brésil

Sénégal (Palmarin)
Sénégal (Ferio)
Sénégal (Ferlo)
Sénégal (Mbao)

Sénégal

Sénégal

Sénégal

Sénégal

Sénégal

Conditions édaphiques /

Profondeur de prélévement

Référence
ou source

ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail
ce travail

de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al,, 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et df., |1998b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al,, 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al.,, 1998 b
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N° d’origine

ORS 1015

ORS 1020

ORS 1024
ORS 1026
ORS 1029
ORS 1030
ORS 1031

ORS 10327
ORS 1035
ORS 1036
ORS 1037
ORS 1038
ORS 1040
ORS|088

Mesorhizobium loti
NZP 2230
NZP 22137
ORS 652

Mesorhizobium

ciceri
UPM-Ca7"
522

Mesorhizobium
mediterraneum
UPM-Cal42

Mesorhizobium
huakuii
1AM 141587

N° LMG

7839
11883
11884
11886
11889
11890
11891
118927
11893
11894
11895
11896
11898
11880

6126
61257
6123

171507
17149

14990

141077

Plante d’isolement
ou origine

Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia senegal
Acacia seyal

Lotus maroccanus
Lotus corniculatus
Lotus divaricatus

Cicer arietinum
Cicer arietinum

Cicer arietinum

Astragalus sinicus

W/ Tableau I (suite).

Origine
géographique

Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal

Maroc
Nouvelle-Zélande
Nouvelle-Zélande

Espagne
Russie

Espagne

Nanjing, Chine

Conditions édaphiques /
Profondeur de prélévement

Référence
ou source

de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et dl., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et dl.,, 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b
de Lajudie et dl.,, 1998 b
de Lajudie et al., 1998 b

Jarvis et al., 1986
farvis et al., 986

Nour et al., 1994
Nour et al., 1994

Nour et al., 1995

Chen et al., 1991

RUEB|ppEJ BIDEDY
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N° d’origine

Sinorhizobium
fredii
USDA 2057
USDA 191

Sinorhizobium
meliloti
NZP 4009

Sinorhizobium

medicae
m75 (Hambi 1808)
m102 (Hambi 1809)
Hambi 1837

Sinorhizobium

terangae™®
ORS 8
ORSI5
ORS 19
ORS 22
ORS 51
ORS 53
ORS 604
ORS 929
ORS 613
ORSI1007
ORS 10097
ORS 1016
ORS 1025
ORS1045

* La nomenclature S. teranga (DE LAJUDIE et al., 1994) a été corrigée en S. terangae (TRUPER et DE CLaRI, 1997).

N° LMG

62177
8317

6130

16579
16580
16581

11870
7833
7841tl
6463
7843
11860
11865
8313tl
11866
7847
78347
7851

11901

Plante d’isolement
ou origine

Glycine max
Soil

Medicago sativa

Medicago sativa
Medicago sativa

Sesbania rastrata
Sesbania sp.
Sesbania cannabina
Sesbania rostrata
Sesbania rostrata
Sesbania rostrata
Sesbania aculeata
Acacia sp.
Sesbania sesban
Acacia laeta
Acacia loeta
Acacia laeta
Acacia senegal

Acacia tortilis subsp. raddiana

\/ Tableau I (suite).

Origine
géographique

Henan, Chine
Shanghai, Chine

Australie

Sénégal
Sénégal (Mbidi)
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal (Bel Air)
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal (Mbidi)
Sénégal (Bakel)
Sénégal
Sénégal (Sangonie)

Conditions édaphiques /
Profondeur de prélévement

Référence
ou source

Jarvis et al., 1986
Jarvis et al., 1986

Eardly et al., 1990
Eardly et al., 1990
K. Lindstrém

de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et dl., 1994
de Lajudie et dl., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al.,, 1994
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N° d’origine

ORS 1047
ORS 1057
ORS1058
ORSI1071
ORS1072
ORS 1073

Sinorhizobium
saheli
ORS 12
ORS 600
ORS 6097
ORS 61|

Rhizobium
leguminosarum
NZP 561

Rhizobium tropici
Group a
CFN 299
CNPAF |19
Group b
CIAT 8997
C-05

Rhizobium etli
ORS 6457

Rhizobium galegae
HAMBI 5407
HAMBI {147
HAMBI 1428

N° LMG

11903
IS
11912
11924
11925
11926

7835t
11864
78377
7842

6122

9517
9502

95037
9518

119377

62147
6215
15143

Plante d’isolement

ou origine

Acacia horrida
Acacia mollissima
Acacia mollissima

Acacia senegal

Acacia senegal

Acacia senegal

Sesbania pachycarpa
Sesbania cannabina
Sesbania grandiflora

Trifolium repens

Phaseolus vulgaris
Phaseolus vulgaris

Phoseolus vulgaris
Phaseolus vulgaris

Phaseolus vulgaris

Galega orientalis
Galega orientalis

N/ Tableau | (suite).

Origine
géographique
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal
Sénégal (Dahra)
Sénégal (Djokoul)

Sénégal
Sénégal
Sénégal (Bel Air)
Sénégal (Bel Air)

Australie

Brésil

Colombie

Mexique

Finlande
Russie

Conditions édaphiques /
Profondeur de prélévement

Référence
ou source

de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994

de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994
de Lajudie et al., 1994

B. Jarvis

Martinez-Romero et al., 1991
Moreira et al., 1993

Martinez-Romero et al., 1991

Segovia et al., 1993

eueR|pped BIDEOY
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\/ Tableau | (suite et fin).

3

N° d’origine N° LMG Plante d’isolement Origine Conditions édaphiques / Référence
ou origine géographique Profondeur de prélévement ou source
Agrobacterium
biovar |
ATCC 193587 1407
CDC A6597 383
Agrobacterium vitis
Pan. AG6| 257
NCPPB 1771 233
Azorhizobium
caulinodans
ORS 5717 64657 Sesbania rostrata Sénégal Dreyfus et al., 1988
FYli2 11352 Sesbania rostrata Sénégal Rinaudo et al., 1991
Allorhizobium
undicola
ORS 991 11874 Neptunia natans Sénégal (Kaolack) de Lajudie et al., 1998 a
ORS 9927 118757 Neptunia natans Sénégal (Kaolack) de Lajudie et al., 1998 a
ORS 995 11876 Neptunia natans Sénégal (Kaolack) de Lajudie et al., 1998 a
ORS 996 11877 Neptunia natans Sénégal (Kaolack) de Lajudie et al., 1998 a
ORS 997 11878 Neptunia natans Sénégal (Kaolack) de Lajudie et af,, 1998 a
ORS 998 11879 Neptunia natans Sénégal (Dakar-Bel Air} de Lajudie et al.. 1998 a
Sinorhizobium sp.
NGR 234 16375 Dolichos lablab
Rhizobium sp.
ORS 507 Sesbania pachycarpa Sénégal
ORS 615 Sesbania rostrata Sénégal
ORS 911 Acacia farnesiana Sénégal
ORS 1019 Acacia senegal Sénégal
Bradyrhizobium sp.
ORS 17 Alysicarpus ovalifolius Sénégal
ORS 101 Faidherbia albida Sénégal
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Un arbre au désert,
Acacia raddiana

colonies en 48 heures sur milieu YMA. Pour caractériser ces souches, nous avons
employé deux techniques dont le niveau de résolution se situe entre la souche
et I'espéce (VANDAMME et al., 1996) ; 'une, relativement récente, est génotypique
(RAPD, Random Amplified Polymorphic DNA), et I'autre phénotypique (analyse
des profils de protéines totales par SDS-PAGE).

ORS 1256
ORS 1237
ORS 1234
ORS 1260
ORS 1241
ORS 1240

’7 ORS 1257
ORS 1243

ORS 1233

ORS 1258

ORS 1246

ORS 1268

ORS 1242

ORS 1248

ORS 1244

ORS 1266
ORS 1255
] ORS 1254 Isolats

ORS 1251 .
ORS 1250 du Sénégal

ORS 1249

ORS 1262
ORS 1259
— T SR
ORS 1245
ORS 1264

ORS 1232
ORS 1230

ORS 1247
ORS 1238

ORS 1265
ORS 1236
ORS 1267
ORS 1231

ORS 1429

ORS 1430

ORS 1428
ORS 1426 Isolats

—— ORS 1477 de Tunisie
ORS 1424
T owu
ORS 1423

0,0076
—

Indice de similarité de Nei
V Fig. 1
Dendrogramme (coefficient de Jaccard en utilisant la méthode UPGMA) montrant les relations
entre 43 isolats de nodules d’Acacia tortilis subsp. raddiana sur la base de leurs profils RAPD.

Les profils RAPD (utilisant Famorce OP B14) sont analysés visuellement
et chaque produit d'amplification est identifié en fonction de sa position de migration.
Chagque isolat est examiné pour la présence ou Fabsence de chaque amplifiat.
Le dendrogramme est ensuite construit par comparaison par paires sur la base
de la proportion des amplifiats communs et sur les indices de Nei, en utilisant la technique
UPGMA (Unweighted Pair Group Method using Arithmetic Averages).



Diversité taxonomique et propriétés symbiotiques des rhizobia
nodulant Acacia raddiana au nord et au sud du Sahara

RAPD

Afin d'évaluer le degré de diversité génomique des nouveaux isolats obtenus a
partir de nodules d'A. tortilis subsp. raddiana, 43 d'entre eux ont été analysés par
une techniqgue RAPD modifiée en utilisant deux combinaisons d'amorces
(WiLniams et al, 1990). Les résultats montrent une grande diversité génomique
puisque aucun profil complet n'est conservé parmi les isolats. Les isolats de
Tunisie forment un groupe qui semble diverger de ceux formés par les isolats du
Sénégal (fig. 1). Cependant, le pouvoir discriminant de cette technique s'est avéré
trop fin pour une technique de groupage ; nous avons donc employé une autre
technique, I'analyse des protéines cellulaires totales par SDS-PAGE, déja éprouvée
dans le cas des rhizobia (MORERA et al., 1993 ; DE LAJUDIE et dl., 1994, 1998 a,
1998 b).

SDS-PAGE

La technique SDS-PAGE est simple et rapide, trés informative (au niveau de l'es-
péce) et nous disposons d'une importante base de données avec de nombreuses
souches de référence (DE LAJUDIE et al., 1994, 1998 a, 1998 b). Les protéines
cellulaires totales sont purifiées a partir d'une culture bactérienne et séparées
sur gel de polyacrylamide en présence de SDS (SDS-PAGE). Chaque étape de
I'expérimentation est réalisée dans des conditions trés standardisées. Le profil
électrophorétique obtenu pour chaque souche est digitalisé, normalisé et analysé
a |'aide du logiciel GelCompar (Applied Maths, Kortrijk, Belgique), et confronté a
la base de données.

L'analyse des isolats de A. tortilis subsp. raddiana par la technique SDS-PAGE a
confirmé la diversité mise en évidence par RAPD en faisant apparaitre une
grande hétérogénéité de profils électrophorétiques. Les résultats, illustrés par la
figure 2, montrent qu'une vingtaine de ces souches sont regroupées avec les
souches de référence de S. terangae, S. fredii, et M. plurifarium, suggérant que ces
souches appartiennent a ces espéces. Les 56 autres souches sont réparties dans
six groupes différents de ceux formés par les especes décrites. Certains d’entre eux
pourraient représenter des groupes nouveaux, mais leur place taxonomique reste
a préciser par des techniques complémentaires. Des expériences préliminaires
de séquengage d’'une partie du géne codant pour 'ARNr 16S et d'hybridations
ADN/ADN ont, jusqu’a présent, confirmé ces résultats.

Relation entre taxonomie et origine écologique,
géographique et édaphique de la souche

Aucune relation n'a pu étre établie entre I'origine géographique et écologique et
le groupe électrophorétique des souches d’A. tortilis subsp. raddiana. Les souches
tunisiennes, mauritaniennes et sénégalaises se groupent en mélange, notamment
dans . terangae. Certaines souches provenant de zones salées de la région de
St-Louis (Sénégal) forment les groupes | et 2, mais d’autres appartiennent a
différents groupes comprenant des souches d'autres provenances. A l'intérieur
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Acacia raddiana
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100
LMG 8317 USDA (91
LMG 62(7 T USDA 205 T
LMG (5292 ORS 1085
LMG 6122 NZP 561
LMG 7842 ORS 611
LMG 7837 T ORS 609 T
LMG 6130 NZP 4009
LMG 15310 ORS 1234
MG 15311 orRs 1236 ()
LMG 16685 ORS 1230
LMG 15342 ORS 1310
CFN42T ORS 645 T
MG I7150 T UPM-Ca7 T
LMG 17149 522
LMG 15309 ORS 1233
LMG 15332 ORS 1267
ORS 1046
LMG 15308 ORS 1232 0
LMG 15287 ORS 080
LMG 6465 T ORS 571 T
LMG 11352 FY (2
LMG 15312 ORS 1237
LMG (5307 ORS 1231
LMG 15313 ORS 1238
LMG 6214 T Hambl 540 T
LMG 6215 Hamb 1147
LMG 15143 HAMBI 1428/
LMG 9502 CNPAF [ 19
LMG 9517 CFN 299
MG 9503 T CIAT 899 T
LMG 9518 C-05
LMG 15324 ORS 1259
LMG 15326 ORS 1261
LMG 15329 ORS 1264
LMG 15327 ORS 1262
LMG 15322 ORS 1257
LMG 15330 ORS 1265
LMG 15315 ORS 1240
LMG 15314 ORS 1239
LMG 11898 ORS 1040
LMG 11931 ORS 38
LMG 11896 ORS 1038
Hambi 2025 ORS 1095
LMG 12019 14-400
LMG 7921 ORS 13
LMG 1188] ORS 1018
LMG 14107T 1AM 14158 T
LMG 15298 ORS 1096
MG 8126 NZP 2230
LMG 8125 T NZP 2213 T
LMG 11882 ORS 1019
LMG 15168 ORS 40
LMG 11901 ORS 1045
LMG 7633 ORS IS
LMG 15347 ORS 1329
LMG 7847 ORS 1007
MG 76834 T ORS 1009 T
LMG 15317 ORS 1244
LMG 11865 ORS 604
LMG 15353
LMG 15352
LMG 15351
ORS 1424
LMG 15319 ORS 1254
LMG 15299 ORS 1100
LMG (5318 ORS 1251
LMG 15346 ORS 1319
LMG 15285 orsioun O
LMG 16580 Hambi 1809
LMG 16579 Hambi 1808
MG 16581 Hambs 1837
LMG 15288 ORS 1081
LMG 5355 ORS 1429
RAT 900 ORS 1423
RAT 907 ORS 1428
RAT 509 ors 1430 €@
LMG 15289 ORS (082
LMG 15291 ORS 1084
LMG 12013 ORS 1083
LMG 12015
LMG 15171 ORS 498
LMG 233 NCPPB 1771
LMG 257 AG 61
LMG 140 ATCC 19358
LMG 383 CDC A6597
LMG 11876 ORS 995
LMG 11877 ORS 996
LMG 15328 ORS 1263
LMG 15293 ORS 1086
LMG 15321 ORS 1256
LMG 15295 ORS 1089
LMG 15320 ORS 1255
LMG 15323 oRrs 1258 @
LMG 15325 ORS 1260
LMG |5 ORS 1043
LMG 15296 ORS 1091
ORS 1042
ORS 1316
LMG 14990 UPM Cal42
N2-12
G 15294 ORS 1087
LMG 15316 ORS 1243
W Fig. 2

]
]
]
j

]

S. fredii
- Souiléne
R leguminosarum
S. saheli
S. meliloti

St-Louis, sol salé

= Burundi
R etli
M. ciceri
- St-Louis, sol salé
- Louga, -§I m
- Cambéréne
- St-Louis, sol salé

4 - Souiléne

A. caulinodans

St-Louis, sol salé

R galegae
R. tropici

-0,5m

-lm

- || n"," Louga

-05m

-32m

| Se-Louis, sol saté
M. plurifarium

- Doundodji

- Dlourbe " huakui
M. loti

- Palmarin

~ Souiténe

- Sangonie

- Mauritanie

- Gueye Kadar

. S. terangae
Tunisie

- Mbouba
~ St-Louis

J = Mbouba

~ Mauritanie
- Richard Toll

S. medicae

T - Souiténe

|
Tunisie

Souiléne

_ -Soulléne -0,5 m

Ag. vitis
Agrobacterium biovar |
Rhizobium sp. (Neptunia)

" —Louga-05m-1m

— Souiléne
-Louga-0,5m-Im
- M'Bidi

Louga-0,5-1m

- Mbidi
- Dlourbel
- Cambéréne
— Mauritanie
M. mediterraneum

— Souiléne
~ Gueye Kadar

Dendrogramme montrant les relations entre les profils protéiques totaux obtenus par SDS-PAGE
des souches de A. tortilis subsp. raddiana et de souches de référence de différentes espéces
de Rhizobium, Sinorhizobium, Mesorhizobium, Agrobacterium.

Le dendrogramme est construit en utilisant le logiciel GelCompar et la méthode UPGMA.
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du groupe de M. plurifarium sont retrouvées des souches de diverses profondeurs
(0-15 cm, 50-100 cm, 31-32 m), suggérant I'identité des populations de rhizobia
en surface et en profondeur, de fagon analogue a ce qui avait été montré dans le
cas des souches de Bradyrhizobium de Faidherbia albida par DupUY et al. (1994).

Analyse de la diversité symbiotique

Spectre d’'hote des isolats d’A. tortilis subsp. raddiana
et nodulation d’A. tortilis subsp. raddiana

LORTET et al. (1996) ont montré que les souches isolées de divers Acacia (A. senegdl,
A. tortilis subsp. raddiana, A. laeta, A. mollissima, A. horrida, A. seyal) nodulent Acacia tortilis
ainsi que Leucaena leucocephala et Prosopis juliflora.

Nous avons donc testé |3 nouveaux isolats d’A. tortilis subsp. raddiana pour leur
capacité a noduler A. raddiana, A. senegal, Prosopis juliflora et Leucaena leucocephala.
Le test que nous avons utilisé pour cela est celui décrit par GIBSON (1963) qui
consiste a inoculer la racine d'une jeune plante bactériologiquement stérile en
croissance dans un tube avec une culture de la souche a tester (6 a 8 répétitions
par souche). Les |3 isolats testés (voir fig. 3) nodulent A. tortilis subsp. raddiana,
A.senegal et L leucocephala et également P, juliflora, a 'exception de la souche RAT
902.

L'étude comparative des cinétiques de nodulation d'A. tortilis subsp. raddiana par
chacun de ces |3 isolats montre que le nombre de nodules observés aprés 30 jours
de culture est trés variable d'une souche a l'autre, de quelques nodules a plus de
30 nodules par plante (fig. 3). Parmi elles, les 3 souches originaires de Tunisie testées
induisent moins de 7 nodules par plante. La représentation de la cinétique de la
fixation d'azote mesurée par 'ARA montre une courbe en cloche dont la valeur

maximale se situe entre 24 et 27 jours aprés |'apparition des nodules (N'DIAYE,
1996).

En paralléle, nous avons testé 54 souches de rhizobia de diverses provenances
(plantes, régions) et de divers groupes taxonomiques pour leur capacité a induire
la nodulation d’A. tortilis subsp. raddiana (tabl. Il). Les souches trouvées capables de
noduler A. tortilis subsp. raddiana sont en majorité des souches isolées a ['origine
de plantes des genres Acacia, Prosopis, Leucaena et Neptunia et appartenant a
S. terangae biovar acaciae, M. plurifarium et une nouvelle espéce (DE LAJUDIE et dl,
1998 a). La souche de Sinorhizobium sp. NGR 234, a large spectre d'hote, et la
souche de R tropici CFN 299 plus quelques autres souches non classées sont éga-
lement capables d'induire la nodulation chez A. tortilis subsp. raddiana. Les souches
de S.terangae biovar sesbaniae sont particuliéres en ce sens qu’elles sont capables
d’induire une nodulation faible et retardée sur A. tortilis subsp. raddiana

Les résultats de ce criblage des souches de collection sur plantes indiquaient sept
souches qui donnaient le meilleur effet sur la croissance de la plante et son aspect
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< Fig. 3 (a et b)
Cinétique de nodulation des souches d’A. tortilis subsp. raddiana pour une période de
30 jours. Six tubes par traitement et par souche ont été effectués.

a : souches dont le nombre de nodules > au témoin inoculé ORS 1073 ;
b : souches dont le nombre de nodules < au témoin inoculé ORS 1073 (daprés BA, 1996).
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\/ Tableau Il — Nodulation d’A. tortilis subsp. raddiana
par des souches de collection.
(D'aprés N'Duave, 1996 ;BA, 1996 ; LorTeT et al, 1996 ;

de LAUDIE et al, 1998 a et 1998 b).

Souche

Bradyrhizobium sp.
ORS 17

ORS 101

Azorhizobium caulinodans
ORS 5717

Mesorhizobium loti
ORS 652

Rhizobium sp.
ORS 507, ORS 615

ORS 911, ORS 1019

Rhizobium tropici
CFN 299

Sinorhizobium saheli
ORS 600, ORS 6097, ORS 61 |

ORS 12

Sinorhizobium terangae bv. sesbaniae
ORS 8, ORS |5, ORS |9, ORS 604,
ORS 613, ORS 22,0RS 51, ORS 53

Sinorhizobium terangae bv. acaciae
ORS 929, ORS 1007, ORS 10097,
ORS 1016, ORS 1025, ORS 1045,
ORS 1047, ORS 1057, ORS 1058,
ORS 1071, ORS 1072, ORS 1073

Sinorhizobium sp.
NGR 234

Mesorhizobium plurifarium
ORS 654, ORS 655, ORS 656
ORS 1001, ORS 1002, ORS 1004,
ORS 1010, ORS 1014, ORS 1015,
ORS 1018, ORS 1020, ORS 1024,
ORS 1026, ORS 1029, ORS 1030,
ORS 1031, ORS 10327, ORS 1035,
ORS 1036, ORS 1037, ORS 1038,
ORS 1040, ORS 1088

Allorhizobium undicola
ORS 991, ORS 9927, ORS 995,
ORS 996, ORS 997, ORS 998

Plante d’isolement

Alysicarpus ovalifolius

Faidherbia albida

Sesbania rostrata

Lotus divaricatus

Sesbania spp.

Acacia spp.

Phaseolus vulgaris

Sesbania sp.

Prosopis juliflora

Sesbania spp.

Acacia spp.

Dolichos lablab

Leucaena spp.

Acacia spp.

Neptunia natans

Nodulation de
A. tortilis subsp. raddiana

Chaque résultat est la moyenne de 6 répétitions.
+ :plus de 50 % des plantes testées nodulées ; - : aucune plante testée nodulée ;
t : entre 10% et 50 % des plantes nodulées ; d : nodulation retardée.
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(couleur verte). Ces souches ont été utilisées pour une seconde expérience dans
laquelle on a mesuré lactivité de réduction d'acétylene (ARA), la masse de
matiére séche totale et la quantité d'azote total des plantes. Les souches qui don-
nent les meilleurs résultats de fixation d'azote, ORS 1016, ORS 1072 et ORS
1073, appartiennent a Sinorhizobium terangae biovar acaciae (N'DIAYE, 1996).

Ces trois souches, une souche isolée de Neptunia natans (ORS 998) et une
souche de M. plurifarium (ORS 655) ont ensuite été utilisées pour des essais en
pots, en milieu extérieur et conditions semi-contrélées. Chaque souche a été
inoculée a 6 plantes, et, apres six mois la quantité d'azote fixé a été estimée :
(1) par mesure de la quantité d'azote total des plantes par la méthode de
Kjeldahl (BREMNER, [965) ; (2) par mesure de leurs masses de matiére séche.
L'analyse statistique montre que dans nos conditions, et sur cette période, on
n'observe aucune incidence significative de la souche utilisée sur les paramétres
mesurés, et méme aucune incidence de l'inoculation, les valeurs obtenues
pour le témoin non inoculé, lui-mé&me nodulé par la contamination naturelle
extérieure, étant au méme niveau (tabl. lll). Ces résultats indiquent qu'aucune
des souches sélectionnées n'est compétitive vis-a-vis des populations naturelles
et/ou plus performante que celles-ci.

\/ Tableau lil — Dosage d’azote par la méthode de Kjeldah! (BREMNER, 1965)
de plants d’Acacia tortilis subsp. raddiana cultivés en pots pendant six mois.

Poids sec Teneur en azote Quantité d'azote
(g/plante) (%) (g/plante)
P.aér. Racines Total P.aér. Racines P.aér. Racines Total

Témoein 12,45a 8,63a 20,57a 1,20a 1,25a 0,152 0,10a 0,24a
655 9,86a 6,502 16,362 1,32a 1,38a 0,13a 0,09a 0,22a
998 9.89a 5,94a 15,35a 1,41a 1,35a 0,142 0,08a 0,23a
1016 13562 7,56a  2l,i2a 1,54a 1,32a 0,17a 0,10a 0,27a
1072 13,76a  9,03a  22,79a 1,23a 1.22a 0,17a 0.1la 0.28a
1073 13382 7242  20,62a 1,27a 1,242 0,17a 0,092 0,26a
CV % 30,9 27,4 28,0 32,7 29.2 39,3

Chaque valeur est la moyenne de six répétitions.
Pour chaque expérience, les nombres de la méme colonne suivis de la méme lettre
ne different pas significativement au seuil de 5 % (test de Newman-Keuls, 1957).
CV : coefficient de variation ; P. aér. : parties aériennes (d’aprés N'DIAYE, 1996).

En conclusion de ces études de nodulation, il faut souligner I'existence d'un
groupe de nodulation renfermant A. senegal, Prosopis juliflora, Leucaena leucocephala
et A. tortilis subsp. raddiana nodulés par des souches de diverses positions taxo-
nomiques, appartenant a différents genres comme Rhizobium, Sinorhizobium,
Mesorhizobium.
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Caractérisation des facteurs de nodulation

Les facteurs Nod sont constitués d'un squelette de 3 a 6 résidus N-acétyl-D
glucosamine substitué par une chaine d’acyl au niveau de I'extrémité non réduc-
trice et portant diverses décorations aux deux extrémités de la chaine oligo-
saccharidique. La nature de I'acide gras et des autres substitutions varie selon la
souche ou I'espéce de rhizobia et joue un réle déterminant dans la spécificité
d’héte de la bactérie. L'addition dans le milieu de culture d'un précurseur radio-
actif comme l'acide acétique marqué au carbone 14, qui est incorporé dans la
molécule au niveau des groupements N-acétyl du squelette de base, permet de
marquer radioactivement ces molécules et de les visualiser aprés séparation en
CCM (chromatographie sur couche mince). La migration des produits s'effectue
en fonction de leurs propriétés physico-chimiques.

La plupart des souches sauvages de rhizobia ne produisent pas suffisamment de
facteurs Nod pour étre détectées en CCM. Il est possible d'augmenter la pro-
duction de facteurs Nod grace a l'introduction d'un géne régulateur hétérologue
nodD cloné dans un plasmide multicopie (LEROUGE et al., 1990 ; PRICE et al., 1992).
Dix-huit souches isolées d'A. tortilis subsp. raddiana représentant les différents
groupes électrophorétiques ont été modifiées par l'introduction du géne nodD |
de Sinorhizobium sp. NGR234 cloné sur un plasmide multicopie selon la méthode
décrite par LORTET et al. (1996).

A l'exception de la souche ORS 1044, toutes les souches surproductrices
construites a partir des souches de A. tortilis subsp. raddiana étudiées présentent
des profils chromatographiques trés similaires, quelles que soient leur origine
géographique et leur position taxonomique (BovIN et al, 1998). La figure 4
illustre ces résultats. L'homogénéité obtenue est supérieure a celle des profils de
souches isolées de diverses espéces d'Acacia ou maintenues en laboratoire depuis
de nombreuses années. Ces résultats suggérent que dans des conditions ou les
bactéries sont en compétition, la plante exerce une pression de sélection en

- & £y % - 2 -
Rt B4  RBRE R

oo LEBBREON S "lu...... 11
+ — + + + +

-+ - + - o+ - -+ - - + -+ — - - + - o+

ORS ORS ORS ORS ORS ORS ORS ORS RAT RAT RAT ORS ORS
1044 1237 1231 1254 1233 1080 108t 1083 900 902 905 1244 1319

<7 Fig. 4
Séparation en chromatographie sur couche mince des facteurs Nod de souches surproductrices
d'A. rortilis subsp raddiana.
(+) :induit par un flavonoide ; (-) : non induit.
La radioactivité est visudlisée aprés 3 a 8 jours d'exposition avec un film Kodak X-OMAT K.
(D’apreés BA et al, 2002)
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faveur des souches produisant une population de facteurs Nod présentant des
particularités structurales bien définies. Ces observations vont dans le méme
sens que celles de Streeter (résultats non publiés) qui 2 montré que des souches
de Bradyrhizobium japonicum conservées plusieurs années au laboratoire présentent
des profils de facteurs Nod différents, alors que des souches fraichement isolées
dans I'Ohio (USA) présentent des facteurs Nod similaires.

Les facteurs Nod de souches surproductrices dérivées de 4 souches appartenant
a différents groupes taxonomiques ont été purifiés par HPLC (High Liquid
Chromatography Pressure). Leur structure a été déterminée par LSIMS (Liquid
Secondary lon Mass Spectrometry), par GC (Chromatographie en phase
gazeuse) et par des méthodes relatives a I'identification des sucres et des lipides
(fig. 5 et tabl. IV), confirmant les similitudes observées entre les profils chromato-
graphiques. Toutes les souches produisent des molécules pentamériques dont
l'extrémité non réductrice porte un groupement N-méthyl, une chaine d’'acyl en
Cl18:0, C18:1 ou Cl6:0, et un groupement carbamoyl pour la majorité des
souches. L'extrémité réductrice peut étre sulfatée ou non.

i

cH
2 o

OH
NH
co
|
CHj

W Fig. 5
Structure des facteurs Nod des souches nodulant A. tortilis subsp. raddiana.
Pour RI, R2 et R3, voir le tableau V.

\/ Tableau IV — Structure chimique des facteurs Nod prépondérants
de quelques souches surproductrices isolées
de nodules de A. tortilis subsp. raddiana.

Souche Espéce Substitutions
ou groupe SDS
Page Ri R2 R3

ORSI1244 (pA28)  S.terangae (Sénégal) Cli8:l,C18:0,Cl6:0 SO,H/H Carbamoyl

ORS1425 (pA28) . terangae (Tunisie) Cl8:l SO,H/H Carbamoyl
ORSI1231 (pA28) Groupe 3 cis:l SO,H/H H
ORS1044 (pA28) Groupe 4 cl8:1,Cl18:0 SO,H/H Carbamoyl

RI,R2,R3 :voir fig. 5.
Le plasmide pA28 contient le géne nodD| de Rhizobium sp. NGR234 cloné sur un plasmide multicopie.
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Conclusion

Cette étude constitue une premiére indication de la forte hétérogénéité taxo-
nomique des souches de rhizobia capables d'induire la formation de nodules sur
A. tortilis subsp. raddiana au Sénégal et en Tunisie, deux pays qui représentent le
nord et le sud du Sahara. Toutes les souches de collection isolées de diverses
espéces végétales ou récemment isolées qui nodulent A. tortilis subsp. raddiana
sont des rhizobia a croissance rapide, et parmi elles des souches appartenant a
Sinorhizobium (S. terangae biovar acaciae, S. saheli), Rhizobium (R. tropici) et
Mesorhizobium (M. plurifarium). L'analyse de 76 nouveaux isolats de nodules
d'A. tortilis subsp. raddiana de diverses origines a confirmé la diversité taxonomique
des micro-symbiotes de A. tortilis subsp. raddiana dans la nature. Les groupes
déterminés par analyse des souches SDS-PAGE sont généralement indépendants
de l'origine géographique (nord ou sud du Sahara) de ces souches, des conditions
écologiques ou édaphiques locales (sols salés ou non), ainsi que de leur profon-
deur d'origine. Nos résultats suggérent que plusieurs groupes mis en évidence
parmi les souches d'A. tortilis subsp. raddiana pourraient constituer des espéces
génomiques non encore décrites. Il est maintenant nécessaire de valider ces
groupes par des techniques complémentaires, en particulier phylogénétiques
(séquencage du géne codant pour I'ARN ribosomal 16S, hybridations
ADN/ADN), afin de préciser leur position taxonomique exacte et de proposer
d'éventuelles conclusions nomenclaturales.

Par opposition i I'étude taxonomique, I'étude symbiotique a montré une grande
homogeénéité des caractéristiques symbiotiques des souches isolées d'A. tortilis
subsp. raddiana. Toutes les souches étudiées présentent le méme spectre d'héte.
Parallélement leurs facteurs Nod, qui jouent un réle déterminant dans la spécificité
de nodulation, ont des structures similaires. Les facteurs Nod produits par les
souches d'A. tortilis subsp. raddiana sont trés proches des molécules produites par
S. terangae bv acaciae (LORQUIN et al., 1997 a) et Rhizobium tropici (POUPOT et al.,
1993), qui présentent un spectre d'hdte analogue a celui des souches d'A. tortilis
subsp. raddiana.

Cette convergence de différentes espéces bactériennes vers la nodulation des
mémes plantes via les mémes facteurs Nod a déja été observée pour les
symbiontes de Sesbania (LORQUIN et al., 1997 b) et, dans une moindre mesure,
pour ceux du soja (voir DENARIE et al., 1996). Ces résultats confirment que I'analyse
des facteurs Nod pourrait étre utilisée pour la caractérisation symbiotique des
rhizobia, comme alternative aux tests de nodulation réalisés en laboratoire,
ainsi que l'ont proposé LORTET et al. (1996). Cela pose par ailleurs la question
plus générale de savoir comment ces bactéries ont traversé I'évolution : leurs
propriétés de nodulation résultent-t-elles d'un transfert latéral des mémes génes
nod chez des bactéries différentes 7 ou bien de différents processus génétiques
paralléles (mutations, délétions, insertions, etc...) qui, alliés a la pression de sélection
de la plante pour le(s) facteur(s) Nod efficace(s), ont abouti a la synthése des
facteurs Nod adéquats ? De fagon similaire & ce qui a été fait sur des souches
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isolées d'Acacia senegal et de Prosopis chilensis (HAUKKA et al., 1998), I'étude de la
séquence des génes nod de ces rhizobia et de leur phylogénie pourrait permettre
d'apporter des éléments de réponse a ces questions en mettant en évidence la
similarité ou la divergence des génes de nodulation des différents symbiontes

d'A. tortilis subsp. raddiana.
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Phenologie de la nodulation
d'Acacia raddiana
en milieu naturel

M. Diour
M. NEYRA
M. GRoUZIS

Résumé

L'association d’Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan avec les
bactéries du sol a croissance rapide de la famille des rhizobiacées joue un réle
important dans I'amélioration de la nutrition minérale de cette plante.
Cependant, les caractéristiques de cette symbiose ont été trés peu étudiées en
conditions naturelles. Ce travail a été conduit au Sénégal sur des peuplements
naturels d'Acacia raddiana de deux sites du Ferlo sénégalais : Souiléne et
Dahra-Djoloff. La répartition dans I'espace et les variations saisonniéres des
nodules présents sur le systéme racinaire de surface d'Acacia raddiana (0-1 m)
ont été étudiées en relation avec les conditions hydriques du sol. A cet effet,
des prélévements de sol et des extractions ont été effectués a différentes
périodes de I'année. Le maximum de nodules a été rencontré entre 2 et 3 métres
du tronc, et a une profondeur comprise entre 25 et 75 cm. Une biomasse
importante de nodules apparemment tres fixateurs d’azote a été produite
pendant la saison pluvieuse. Ces nodules ont une durée de vie courte, et
apparaissent desséchés pendant la majeure partie de l'année. La densité des
nodules apparait corrélée a la biomasse racinaire, mais également a 'humidité
du sol de Ia rhizosphére.

Mots-clés:
NODULATION, RACINE, PEUPLEMENT NATUREL, STOCK HYDRIQUE,
ACACIATORTILIS (FORSSK.) HAYNE SUBSP, RADDIANA (SAVI) BRENAN.
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The association between Acacia tortilis (Forssk) Hayne subsp. raddiana (Savi)
Brenan and soil bacteria with rapid growth belonging to the Family Rhizobiaceae plays
an important role in the improvement of the mineral nutrition of this plant. However,
the characteristics of this symbiotic relationship have been very little studied under
natural conditions. This work has been conducted in Senegalese natural populations of
Acacia raddiana in two sites: Souiléne and Dahra-Djoloff (Ferlo).The spatial distribution
around tree and the seasonal variations of nodules present on the root system of
Acacia raddiana (0-1 m) were studied under different soil moisture conditions. For
that, extraction of soil samples was made at the different periods of the year. The
maximum number of nodules was obtained between 2 and 3 m far from the tree
trunk, and between 25 and 75 cm soil depth. A significant nodule biomass apparently
more efficient in N fixation was obtained during the rainy season. These nodules have
short life span, and appeared dried during the greater part of the year. The density
of the nodules correlated significantly with the root biomass, and also with the soil
moisture content of the rhizosphere.

Keywords:

NODULATION, ROOT, NATURAL POPULATION, SOIL WATER BUDGET,
ACACIA TORTILIS (FORSSK.) HAYNE SUBSP. RADDIANA (SAVY) BRENAN.

Introduction

L'association d’Acacia tortilis (Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan avec
les bactéries du sol a croissance rapide de la famille des rhizobiacées joue un
réle important dans l'amélioration de la nutrition minérale de cet arbre.
Cependant, les caractéristiques de cette association ont été trés peu étudiées in
natura. Ce travail, conduit au Sénégal, se propose d'apporter des connaissances
sur le fonctionnement de cette symbiose dans les conditions naturelles. Il précise
notamment la répartition dans |'espace et dans le temps des nodules présents
sur le systéme racinaire de surface d'Acacia raddiana et essaie de caractériser
leur déterminisme.

L'étude a été conduite sur des peuplements naturels au niveau de deux sites du
Ferlo : Souiléne et Dahra. Nous avons, d'une part, estimé la densité de nodules
en fonction de la distance au tronc et, d'autre part, suivi I'évolution de cette
densité de nodules au cours de I'année dans la zone de densité maximale. Des
travaux antérieurs ayant montré que 80 a 90 % de la biomasse racinaire de surface
de ces arbres dans le Ferlo se situaient dans le premier métre (GROUZIS et AKPO,
1997), 'étude a été limitée a cette zone d'enracinement superficielle.
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Matériel et méthodes

Sites d'étude

La station de Souilene (16° 21" N et 15° 26’ W), avec une pluviométrie moyenne
annuelle de 282,4 mm (1920-1991), est comprise entre les isohyétes 200 et
400 mm et appartient a la zone sahélienne au sens strict (DIOUF, 1996). Elle est
située dans la région du Fleuve, sur un sol brun-rouge faiblement évolué sur
sables siliceux, et présente des peuplements d'Acacia raddiana agés (~ 30 ans) et
denses (~ 45 individus.ha™').

Le site de Dahra (15° 21’ N et 15° 26’W) se situe au sein du Centre de recherches
zootechniques de I'ISRA, dans la région de Louga, sur un sol brun-rouge (DIOUF,
1996). Avec une pluviométrie annuelle moyenne de 445 mm (1933-1994), Dahra
appartient a la zone soudano-sahélienne. Dans cette station, les peuplements sont
plus jeunes et plus denses (~ 60 individus.ha™'), et présentent une régénération
naturelle.

Prélevement et échantillonnage

Les prélévements ont été effectués a l'aide d'un carottier métallique de 6,45 cm de
diamétre intérieur moyen, enfoncé a l'aide d'une masse (SCHURMAN et GEDEWAGEN,
1971). La colonne de sol ainsi prélevée a été sectionnée en 4 segments de 25 cm,
permettant de différencier 4 niveaux (0-25, 25-50, 50-75, et 75100 cm).

La localisation des nodules a été étudiée a Souilene en octobre 1993 sur un arbre
adulte d'une hauteur de 5 m environ et présentant un tronc d'un diamétre moyen
de 20 a 25 cm. Des prélévements ont été effectués tous les métres entre | m et
8 m du tronc, avec trois répétitions constituées par trois lignes paralléles de
prélévement espacées de 20 cm les unes des autres.

Les variations saisonniéres de la densité de nodules ont été suivies dans la station
de Dahra entre le 22 juin 1993 et le 26 janvier 1994, de fagon & englober toute
la saison de végétation. L'échantillonnage a été réalisé sur quatre arbres de taille
voisine (hauteur moyenne : 5 m, diamétre moyen : 22 cm) répartis dans un
groupement a Acacia raddiana et Balanites aegyptiaca. Pour chacun des arbres,
un prélévement a été effectué au niveau de chaque point cardinal, en décalant de
20 cm les points 4 chaque date de prélévement. A chaque date, 16 prélévements
ont donc été effectués pour chaque profondeur.

Traitement des échantillons de sol

Le volume de chaque échantillon de sol rapporté au laboratoire a été mesuré a
l'aide d'une éprouvette graduée de 2 litres dans laquelle les échantillons ont été
mis & décanter. Le volume théorique de chaque carotte est de 814 cm?, mais en
raison d'obstacles tels que le tassement (sol humidifié par la pluie ou par I'arrosage
pratiqué la veille du prélévement en saison séche pour faciliter la pénétration du
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carottier) et les pertes (lors de la récupération des carottes), ce volume est tantdt
sous-estimé, tantt surestimé. Le volume réel ainsi mesuré, rapporté a | 000 cm?,
a été pris en considération pour les calculs.

Les échantillons de sol ont ensuite été triés a ['aide d'un tamis de | mm de diamétre
de pores, permettant de séparer les racines et les nodules des gros débris et des
grains de sables. Les échantillons séparés des impuretés ont été mis dans de
petits bacs contenant de |'eau puis triés sous la loupe, afin d'éliminer les sables
fins et les racines fines des herbacées, et de séparer les nodules des racines. Les
racines de la plante ont été extraites. Elles se distinguent de celles des herbacées
par leur couleur rousse et leur odeur piquante. Aprés ce tri, les nodules ont été
dénombrés, et les poids des racines et des nodules ont été relevés aprés séchage
a l'étuve a 85 °C jusqu'a poids constant (48 h). Les résultats sont exprimés en
milligrammes de racines et de nodules par décimétre carré de sol (mg.dm2).
L'activité nitrogénasique a été mise en évidence par la mesure de |'activité réduc-
trice d'acétylene (HARDy et dal,, 1973). Des nodules fraichement récoltés ont été
incubés in situ dans des tubes hermétiques en présence de 10 % (v/v) d'acétyléne.
Aprés une demi-heure, une partie de I'atmosphére du tube a été prélevée, et
transportée au laboratoire pour dosage par chromatographie gazeuse de I'éthyléne
produit.

Phénologie de la plante
et bilan hydrique du sol

La phénologie des individus observés a été étudiée suivant la méthodologie
décrite par Diouf et Zaafouri (cet ouvrage)' et le stock hydrique du sol a été
évalué par I'humidimetre neutronique (Pontanier et al, cet ouvrage)?.

Résultats

Répartition des nodules en fonction
de la distance du tronc et de la profondeur du sol

La figure | donne la répartition des nodules en fonction de la profondeur et de
la distance du tronc pour l'arbre étudié a Souiléne. A partir des analyses de
variance ANOVA réalisées, le tableau | montre une densité maximale de nodules
dans la zone comprise entre 2 et 3 métres du tronc (F 95/7 = 4,3*), et a une
profondeur comprise entre 25 et 75 cm (F95/3 = 4,2**) (tabl. li).

|. « Phénologie comparée d'Acacia raddiana au nord et au sud du Sahara». In Grouzis M., Le Floc'h E., éd.: Un
arbre au désert, Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 : 103-118.

2. « Ecologie et régime hydrique de deux formations & Acacia raddiana au nord et au sud du Sahara (Tunisie,
Sénégal) ». In Grouzis M., Le Floc'h E., éd.: Un arbre au désert, Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 :
79-102.
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Répartition des nodules en fonction de la profondeur et de la distance du tronc
d'un Acacia raddiana a Souiléne.

Les variations des biomasses nodulaire et racinaire en fonction de la profondeur
a Dahra ont été caractérisées pour quatre dates: 03/08, 09/09, 08/10 et
27/11/1993. Les résultats de I'analyse de variance a deux facteurs (date et
profondeur) sur la biomasse nodulaire (F 255/3 = 20,13 ***) et sur la biomasse
racinaire (F 255/3 = 118,65 ***) sont hautement significatifs (p = 0,01). Les résul-
tats du test de Newman-Keuls (tabl. Ill) montrent que les biomasses nodulaires
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N/ Tableau | —Variation de la densité de nodules en fonction de la distance du tronc
d’Acacia raddiana & Souiléne.

Distance du tronc (m) | 2 3 4 5 6 7 8

Densité de nodules
(nombre de nodules
par échantillon de 1000 ml) 323b 832ab I1,i18a 079b 228b 009b 029b 096b

Les valeurs repérées par des mémes lettres appartiennent 4 un groupe homogéne
(test de Newman-Keuls, p = 0,05).

\/ Tableau Il —Variation de la densité de nodules en fonction de la profondeur & Souiléne.

Profondeur (cm) 0-25 25-50 50-75 75-100

Densité de nodules
(nombre de nodules
par échantillon de |1 000 mi) 0.83b 5,48 ab 6,28 a 098 b

Les valeurs repérées par des mémes lettres appartiennent a un groupe homogéne
(test de Newman-Keuls, p = 0,05).

des niveaux 25-50 cm et 50-75 cm sont significativement plus élevées que celles
des horizons 0-25 cm et 75-100 cm. Le maximum de nodules se situent dans
I'horizon 50-75 cm. La biomasse racinaire présente des valeurs significativement
distinctes et décroissantes de 0-25 cm a I'horizon 75-100 cm (tabl. I1).

\/ Tableau Ill —Valeurs moyennes des biomasses nodulaire et racinaire
en fonction de la profondeur a Dahra.

Profondeur (cm) Biomasse nodulaire (mg.dm™) Biomasse racinaire (mg.dm>?)

0-25 50b 990,6 a
25-50 82a 7924 b
50-75 99a 2159 ¢
75-100 1.4b 975d

Les valeurs repérées par des mémes lettres appartiennent a un groupe homogéne
(test de Newman-Keuls, p = 0,05).

Variation saisonniére de la biomasse de nodules

La figure 2 donne ['évolution au cours du temps de la biomasse nodulaire et de
la biomasse racinaire sur un metre de sol a Dahra en relation avec le stock
hydrique, la phénologie de la plante (phase de feuillaison) et les précipitations.
Une analyse de variance effectuée sur les biomasses nodulaire
(F 159/9 = 36,77 ) et racinaire (F 159/9 = 6,63 ***) nous a permis de mettre
en évidence des différences significatives (p = 0,01). Le test de Newman-Keuls,



Phénologie de la nodulation d'Acacia raddiana
en milieu naturel

a
Biomasse racinaire (mg.dm2) Biomasse nodulaire (mg.dm-2)
2800 T 100
) —@— Racines
2400 —O— Nodules
2000 -J
1600
1200
800
400 ~
0
b
P (mm) "
350 100
300
80
250
- --<[]--- P cumulée (mm) 60
—l— Stock {(mm) Sp-100 cm
—&— Feuillaison (%)
150 40
100
20
50
0 0

22 juin 3 aoldt 27 aolt 9 sept. 22sept. 8oct. Snov. 27 nov. 16 déc. 27 janv.

1993 1994
w7 Fig. 2
Evolution temporelle de la biomasse nodulaire et de Ja biomasse racinaire (a)
en relation avec le stock hydrique du sol dans 'horizen (0-100 cm),
la phase de feuillaison de I'arbre et les précipitations (b) a Dahra.
Sur la figure 2 a, les moyennes repérées par une méme lettre
appartiennent a un groupe homogéne (test de Newman-Keuls, p = 0,01).

appliqué aux moyennes, permet de distinguer des groupes homogeénes (lettres
associées aux courbes de la figure 2a).
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En fin de saison séche (fin juin), on observe la présence de quelques nodules secs,
certainement vestiges de la saison des pluies précédente. Les valeurs maximales
des biomasses des nodules et des racines sont obtenues le 30 septembre 1993
(fig. 2 a). Cette date correspond au maximum de stock hydrique du sol sur | m
(soit 64,1 mm) et a la pleine feuillaison (100 %) des individus suivis (fig. 2 b).
D'autre part, elle coincide avec une période pendant laquelle 75 % de la hauteur
annuelle de pluie est déja tombé (fig. 2 b). Les nodules observés semblent trés
actifs. lls présentent en effet une couleur interne rouge, caractéristique de la
présence de léghémoglobine indispensable pour la fixation d'azote, et surtout la
présence de la nitrogénase est indiquée par une forte activité réductrice d'acétyléne.
Cependant, ces nodules ont une durée de vie apparemment courte, puisque dés
le mois d'octobre ils commencent a se dessécher.

Variation de la biomasse des nodules
en fonction de la densité racinaire

La présence de nodules n'est pas uniforme et apparait, de fagon logique, nette-
ment liée a la présence de racines. En effet, 'analyse des paramétres sur | m de
sol montre qu'il existe globalement une bonne corrélation entre la biomasse de
nodules et la biomasse de racines (fig. 3). Cependant, I'analyse strate par strate
montre que cette corrélation peut &tre modulée par l'effet d'autres facteurs,
humidité du sol notamment. Dans I'horizon le plus superficiel {0-25 c¢m), on
observe ainsi trés peu de nodules pour une quantité maximale de racines. Cette
rareté des nodules dans cet horizon peut s'expliquer par des contraintes plus
fortes a ce niveau (évaporation et absorption racinaire intenses) d'une part, et
par I'excés possible de nitrates provenant de la décomposition de la litiere
d'autre part. Par contre, le peu de nodules observés dans I'horizon inférieur

Biomasse nodulaire (mg.dm2)
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09 2=093:n=10
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0 T T
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 Fig. 3
Relation entre biomasse nodulaire et biomasse racinaire
chez Acacia raddiana sur un métre de profondeur a Darha.
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75-100 cm, alors que I'humidité du sol est optimale mais que la densité racinaire
est la plus faible, confirme que cette derniére est le facteur déterminant de la
nodulation.

Discussion

Il existe deux voies principales pour I'alimentation des légumineuses en azote :
l'assimilation du nitrate du sol absorbé par les racines et la fixation biologique de
l'azote. Ces deux voies peuvent étre complémentaires ou concurrentes, suivant
les conditions du milieu et les stades physiologiques de la plante. Une nodulation
abondante et active représente donc un atout pour la croissance du végétal.
Or, les légumineuses arborescentes adultes étaient réputées ne pas noduler en
milieu naturel, dans les conditions habituellement rencontrées dans les zones
arides et semi-arides. De nombreux nodules ont été observés par DupuY et
Drevrus (1992) sur Acacia albida, mais dans des conditions d'humidité optimales,
en présence d'une nappe phréatique peu profonde. De méme, des populations
importantes de bactéries fixatrices d'azote atmosphérique du genre
Bradyrhizobium associées a Acacia albida ont été observées par DUPUY et DREYFUS
(1992) 3 34 m de profondeur d'un sol du nord du Sénégal (Région de Louga),
sans toutefois que ces auteurs aient pu mettre en évidence de nodules a cette
profondeur. Nos observations montrent pour la premiere fois que la nodulation
d’Acacia raddiana peut étre importante en milieu naturel : bien qu'il soit difficile
d'extrapoler a l'arbre entier les données obtenues, on peut estimer a plus de
100 000 le nombre de nodules présents sur les racines de surface (I m de pro-
fondeur), dans une zone de 8 m autour de l'arbre.

La présence de nodules actifs n'est pas constante au cours de I'année. Une nodu-
lation pérenne constituerait cependant un avantage certain pour la plante,
puisque la fixation de l'azote atmosphérique pourrait redémarrer dés que les
conditions du milieu redeviennent favorables. Cependant, les nodules secs
rencontrés avant les premiéres pluies (22 juin 1993) présentent un tel état de
nécrose qu'il semble difficile d'envisager une nodulation pérenne chez cette
plante, au moins pour les nodules du systéme racinaire de surface.

La grande sensibilité de la nodulation et de la fixation biologique de l'azote aux
facteurs environnementaux est bien connue, pour les arbres notamment
(HABisH, 1970 ; SPReNT, 1984). Les facteurs capables de limiter ou d'inhiber la
nodulation et la fixation biologique de I'azote sont généralement les mémes que
ceux qui affectent la croissance végétale, méme si les seuils peuvent différer
sensiblement (HagisH, 1970 ; Osaton, 1992). Parmi ces facteurs, le déficit
hydrique du sol et les minéraux, notamment l|'azote et le phosphore du sol
(DOMMERGUES et al., 1984 ; SPRENT, 1984 ; OBATON, 1992), sont déterminants.
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Pendant les périodes de présence de nodules effectifs (aolt/octobre), 'humidité
volumique de la strate 0-100 cm du sol a varié de 4 a |1 % avec un maximum de
nodules a 11 %. Cette gamme s'insére dans celle de 7,5 & 15 % dégagée par
HaBisH (1970) pour une nodulation optimale a |5 %, dans des conditions écolo-
giques similaires. Cet auteur a montré qu'a 7,5 % d'humidité, les nodules sont
confinés dans les horizons superficiels du systéme racinaire au niveau ou la
teneur en eau du sol est plus élevée que dans les horizons profonds, ce qui per-
met la formation de nodules. En saison séche, période pendant laquelle I'humidité
du sol est le plus souvent inférieure a celle du point de flétrissement permanent,
la densité de nodules est trés faible, voire nulle, Le faible potentiel fixateur des
légumineuses dans les sols tropicaux s'expliquerait par les déficits hydriques
(Coray, 1980 ; HasisH, 1970 ; DANSO et al., 1992). Un déficit hydrique, méme faible,
réduit fortement l'activité nitrogénasique des nodules — et donc la fixation
d'azote — puisqu'ils sont souvent situés dans les horizons superficiels du sol sou-
mis a une dessiccation rapide (OBATON, 1992). Cette baisse de l'activité fixatrice
est due 2 la fois & une diminution de I'alimentation des nodosités en oxygéne et
a un ralentissement du transport des photosynthétats vers ces nodosités. Le défi-
cit hydrique, dans les horizons de surface, affecte effectivement l'activité fixatrice
d'azote d’Acacia raddiana (MUTHANA et ARORA, 1980).

L'excés d'azote dans le sol réduit également la fixation biologique de cet élément
(HOGBERG, 1986), par différents mécanismes (opposition a la pénétration des
rhizobia dans le poil absorbant, interruption du développement des nodosités
déja formées, entrave aux mécanismes biochimiques de fixation de I'azote dans les
nodosités déja actives). Suite a la chute des feuilles, caractéristique des caducifo-
liées des zones semi-arides, et a la décomposition de la litiére, les premieres
pluies provoquent un flush de nitrification. Les sols sont alors soumis a un excés
temporaire de nitrate susceptible de perturber la nodulation et pouvant expli-
quer a la fois la faible biomasse nodulaire observée en début de saison humide
et la faible densité de nodules dans I'horizon de surface (0-25 cm).

L'étude de I'évolution temporelle de la nodulation d’Acacia raddiana en conditions
naturelles a Dahra nous a permis de constater que celle-ci atteint son maximum
en pleine saison des pluies alors que le sol a requ au moins 75 % de la pluvio-
métrie annuelle (soit 87,5 mm). La zone préférentielle de formation des nodo-
sités se situe sous le couvert de cette plante (entre 2 et 3 m du tronc) et entre
25 et 75 cm de profondeur. Il est surtout important de retenir que I'humidité du
sol et la quantité de racines fines déterminent ensemble cette nodulation. Les
mesures d'activité réductrice d'acétyléne montrant la forte activité nitrogéna-
sique de ces nodules, on peut estimer que I'apport de la fixation d'azote  la nutri-
tion azotée d’Acacia raddiana n'est pas négligeable, au moins a certaines périodes
de I'année. Le pouvoir fixateur d'azote élevé d’Acacia raddiana, montré par NDOYE
et al. (1995) fait que la nodulation observée en saison des pluies devrait favoriser
la constitution d'une réserve azotée, malgré les nombreux facteurs limitant fré-
quemment [a fixation d'azote en milieu sahélien. Ainsi, cette plante pourrait
contribuer & améliorer le niveau de fertilité du sol, donc la qualité des herbages
dans cette zone a vocation pastorale.
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Résumeé

Généralement, les souches tropicales de rhizobia possédent des propriétés
physiologiques leur permettant de se développer dans les milieux arides et
semi-arides. Les principaux facteurs limitant |'activité biologique dans les sols
sont le déficit hydrique, la salinité, les températures élevées, les pH extrémes et
les carences en éléments nutritionnels. Les interactions fréquentes entre ces
différentes contraintes affectent la croissance et la capacité de survie des
micro-organismes dans les sols arides.

Les résistances a certains de ces facteurs (hautes températures, salinité, stress
hydrique) de nombreuses souches de rhizobia isolées de sols sahéliens séné-
galais et tunisiens ont été étudiées. Nos résultats montrent que : (I) les
souches sont capables de se multiplier a 40 °C et méme a 45 °C pour cinq
d'entre elles ; (2) les souches des sols sénégalais tolérent des concentrations
en sel supérieures a 2 %, alors que celles des sols de Tunisie sont inhibées a des
concentrations de | % ;(3) toutes les souches tolérent plus le stress osmotique
que le stress salin.

Une souche d'une espéce de rhizobium tolérante au sel a été retenue comme
modele pour évaluer les capacités de développement en conditions de déficit
nutritionnel et salines élevées, conditions qui prévalent généralement en milieu
aride. La souche étudiée s'est avérée résistante a une carence nutritionnelle
pendant de longues périodes, surtout si elle a été préalablement adaptée a des
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conditions salines, tout en conservant des capacités de développement lorsque
les nutriments devenajent disponibles. Cette souche peut étre utilisée dans
I'noculation des sols arides dans les opérations de réhabilitation.

Mots-clés :
ISOLAT, RHIZOBIUM, ADAPTATION, STRESS HYDRIQUE, STRESS SALIN, OLIGOTROPHIE,
SENEGAL TUNISIE.

Abstract

184

It is generally recognized that tropical strains of rhizobia exhibit physiological
characteristic that enable them to survive to typical arid and semi-arid soil environ-
mental constraints. The most important factors limiting the growth and activity of
rhizobia in soils are drought, safinity, high temperatures, pH and nutrient deprivation.
In arid soils, some of these constraints often interact severely affecting the survival of
rhizobia.

Numerous strains of rhizobia isolated from different soils of Sahel in Senegal and
Tunisia have been tested for their resistance to high temperatures, to salinity and to
osmotic pressure, Our results have shown that: (1) the strains were able to grow at
40 °C and five of them at 45 °C; (2) the strains from Senegalese soils tolerated salt
concentrations up to 2 % while those from Tunisian soils were inhibited at | %; (3)
both Senegalese and Tunisian strains were more tolerant to osmotic stress than to
salinity.

A salt-tolerant Rhizobium sp. strain was chosen as a « model of study » for evaluating
the capacity to survive under conditions of nutrient starvation and high salt concentrations.
Dry and saline arid soils are generally low in nutrients so that inoculant strains of
root-nodule bacteria have to cope with both high salt and low nutrient conditions.
Therefore, a successful inoculation of selected rhizobia in soils requires that the micro-
organisms can adapt themselves to very slow or no growth at all and to sudden stressful
change in the environmental conditions.

The strain examined can withstand nutrient deprivations for long periods, especially
when it is previously adapted to saline conditions, while retaining the capacity for
active metabolism, if nutrients become available. This might indicate the potential for
a long persistence in soil and for a rapid regrowth in the rhizosphere of an appropriate
host and hence for its utilization as inoculant in revegetation strategies for arid and
saline soils.

Keywords:

STRAINS, RHIZOBIUM, ADAPTATION, DROUGHT, SALINITY, HIGH TEMPERATURES,
OLIGOTROPHIC CONDITIONS, SENEGAL TUNISIA.
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Introduction

Les milieux extrémes sont, fréquemment, caractérisés par des écosystémes
stables marqués par la présence d'au moins un facteur aux limites de la tolérance
pour la plupart des organismes. Par contre, la majorité des milieux terrestres et
aquatiques comportent des écosystémes fluctuants présentant une grande
variabilité des facteurs chimiques et physiques.

On considére que les écosystémes stables sélectionnent des organismes a
spectres étroits de tolérance (ALEXANDER, [971), alors que les espéces des éco-
systémes fluctuants sont elles capables de s'adapter aux changements continus
soit des teneurs en éléments nutritifs, soit des conditions physiques.

Les sols tropicaux, parfois les milieux les plus productifs du monde, peuvent
également devenir les lieux les plus défavorables a la vie des micro-organismes.
Les principaux facteurs limitant |'activité biologique dans les sols tropicaux sont
la sécheresse, la salinité, les hautes températures, les pH extrémes acides ou
alcalins et les carences en éléments nutritifs (HENZELL, 1988). Ces sols sont souvent
influencés par de nombreux facteurs interagissants (SKUjINS, 1984) susceptibles
de réduire la croissance et la capacité de survie des organismes (SAXENA et
RewaRrl, 1992). Aux facteurs abiotiques, il faut encore ajouter les facteurs biotiques
négatifs comme la compétition, la prédation, etc.

Dans de tels habitats, la capacité de survie d'une souche bactérienne dépend de
sa capacité a croitre a un taux suffisant pour compenser la mort causée par les
facteurs précédemment recensés (HeNZELL, 1988).

En ce qui concerne la symbiose légumineuses-bactéries du genre Rhizobium, le
facteur susceptible d’entraver la fixation d’azote n'est généralement pas l'absence
de souches bactériennes efficientes, mais un ou plusieurs facteurs écologiques qui
en limitent les potentialités (ALEXANDER, 1985). Les divers stress biotiques et
abiotiques peuvent agir a différents niveaux et réduire le taux de croissance ainsi
que la capacité de survie des rhizobia a I'état saprophytique (en absence de la
plante héte). Ces stress peuvent interférer avec les processus d'infection ou de
nodulation, ou encore influencer l'activité fixatrice d'azote apreés établissement de
la symbiose (HirRscH, 1996).

Le recours a des légumineuses pérennes peut se révéler étre une stratégie
intéressante pour la réhabilitation des zones tropicales et sub-tropicales affectées
par les processus de désertification ayant provoqué la perte de fertilité (HERRERA
et al,, 1993 ; GILLER et CADISH, 1995 ; DANSO et al., 1992 ; DIAGNE, 1988). Les
légumineuses infestées avec des souches effectives de rhizobia peuvent en effet
garantir un rendement plus élevé et une amélioration du bilan azoté de ces sols
appauvris (DREYFUS et DOMMERGUES, 198 1; NDOYE et al., 995 ; CORNET et al., 1985 ;
LAL et KHANNA, 1994). Il faut pour cela que la souche bactérienne choisie
entraine une nodulation effective, qu’elle soit capable de survivre dans des
conditions environnementales défavorables, de se reproduire et de coloniser les
racines. Les souches doivent donc posséder les caractéristiques requises pour
s'adapter aux diverses contraintes de ['environnement.
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Si la résistance des souches de rhizobia infestant les légumineuses des climats
tempérés aux facteurs défavorables est déja amplement étudiée, les connaissances
relatives aux souches tropicales sont en revanche encore trés fragmentaires.
Dans ce travail, nous relatons les résultats d'expériences visant a étudier la
réponse de souches de rhizobia collectées dans des sols de zones arides du
Sénégal et de Tunisie aux stress de I'environnement naturel.

La résistance aux contraintes abiotiques

Le potentiel hydrique du sol peut influencer la symbiose entre les légumineuses
et les rhizobia et, dans des conditions de sécheresse élevée, la nodulation peut étre
faible et/ou inefficiente. La sécheresse peut aussi influencer la survie des rhizobia
pendant leur vie saprophytique (CHAO et ALEXANDER, 1982). En outre, 'aridité peut
inhiber la fixation d’azote, la nitrogénase étant trés sensible a des variations, méme
faibles, du potentiel osmotique du sol (SINCLAR et al., 1987).

Vu qu'environ 15 % des sols des zones arides peuvent subir un excés de salinité,
la tolérance au stress salin est une propriété trés importante pour la survie au
stade saprophytique et la compétitivité des rhizobia tropicaux. Les sols salins,
qui se forment en général dans des conditions d'aridité élevée et de hautes
températures, sont souvent alcalins et peuvent présenter une disponibilité
réduite en phosphore, fer, zinc et manganése. Une interaction entre salinité, pH
et températures élevées peut avoir des effets plus néfastes sur la symbiose que
chacun de ces facteurs pris séparément (ELSHEKH et WOOD, 1989 a).

Le sel exerce un double effet sur les microbes : un effet spécifique di a la toxicité
des ions et un second lié au potentiel osmotique (BROWN, 976).Toutefois, le stress
hydrique étant en général de durée limitée, il suffit que les micro-organismes
puissent y survivre un certain laps de temps. Le stress salin est lui permanent et
les micro-organismes doivent s'y adapter afin non seulement de survivre mais
aussi de se reproduire (SPRENT, 1984 ; ZAHARAN, 1992).

Sous les tropiques, la température peut atteindre 65-70 °C a la surface du sol et
50 °C dans les horizons inférieurs. Ces températures élevées inhibent généralement
la croissance des micro-organismes. Ainsi chez les rhizobia les hautes températures
peuvent empécher la nodulation et inhiber la fixation d’azote (DAr et al., 1978).
Une tolérance a 42,5 °C a été fréquemment signalée pour R. meliloti. Une résistance
a des températures variant entre 44 °C a 47 °C chez certaines souches isolées
au Kenya (ZHANG et al,, |991) et au Soudan (SHOUSHTARI et PEPPER,1985) a méme été
observée. La température optimale pour la croissance des rhizobia varie selon
la zone climatique ou ils sont isolés. L'adaptation a des températures au-dessus
de 40 °C peut permettre a certaines souches isolées au Sahel nigérien de
maintenir et parfois d'augmenter l'activité de fixation symbiotique de I'azote
(EAGLESHAM et AYANABA, 1984).
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Pour évaluer la réponse de rhizobia tropicaux a des facteurs abiotiques typiques
extrémes tels qu'une salinité et des températures élevées, nous avons isolé des
souches de rhizobia a partir des nodules d'Acacia tortifis subsp raddiana. Ces
souches ont été cultivées sur des sols recueillis au Sénégal et en Tunisie. De plus,
nous avons examiné des souches rhizobiales, de la collection du Laboratoire de
microbiologie du sol de I''RD de Dakar, appartenant a trois groupes taxono-
miques : Sinorhizobium saheli (groupe SA), Sinorhizobium terangae (groupe S) et les
espéces appartenant au cluster U (DE LAJUDIE et al., 1994).

Toutes les souches, a I'exception de trois d’entre elles provenant d’un échantillon
de profondeur du site de Louga (Sénégal), se sont révélées capables de se multiplier
240 °C.La moitié des souches montrait une croissance a 42,5 °C. Cing croissaient
encore a 45 °C, dont deux souches provenant d'un sol aride, deux d'un sol salin
et une d'un isolat de surface (fig. I).

Nous avons testé la résistance au sel de toutes les souches en évaluant leur
croissance en présence de concentrations croissantes de NaCl. En outre, nous
avons étudié la tolérance des rhizobia a la sécheresse en utilisant des solutés qui
réduisent la disponibilité en eau du milieu de culture (AL-RASHIDI et al., 1982).
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Résistance a la température des souches isolées des sols sénégalais et tunisiens (a)
et des souches de la collection IRD-Dakar (b).
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La tolérance des rhizobia a des concentrations de NaCl > 1,5 % est rare, méme
si certaines souches sont capables de croitre en présence de 2 % de NaCl (Hua
etal, 1982 ; ZHANG et al.,, 1991 ; GHITTONI et BUENO, 1995) et qu'un isolat obtenu
sur Prosopis sp. a toléré 3 % de NaCl (KaraNnja et WoOD, 1988).

Alors que la majorité des isolats des sols du Sénégal montre une croissance a | %
de NaCl et que certains peuvent tolérer |,5 % (St-Louis, Souiléne, Mbouba) et
2 % (St-Louis), les souches provenant de Tunisie sont déja inhibées 2 une concen-
tration de | % (fig. 2).
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Tolérance a la salinité et au déficit hydrique développé par le polyéthyléne-glygo! (PEG)
des souches isolées des sols sénégalais et tunisiens.

Les potentiels hydriques correspondant aux niveaux |, 2 et 3 sont respectivement de :
-0,98 MPq, - 1,37 MPa et - 1,81 MPa aussi bien pour le PEG que le NaCl.

Les isolats appartenant aux trois groupes taxonomiques de la collection IRD ont
des sensibilités différentes au sel (fig. 3). Les plus tolérants sont les isolats du
groupe S qui croissent a 2 % de NaCl, suivis par ceux du groupe A, parmi lesquels
45 % tolerent 1,5 % de NaCl et plus de 30 % croissent en présence de | % de
sel. Le groupe SA est le plus hétérogéne, mais prés de la moitié des souches est
déja inhibée a une concentration de 1,5 %.

Le stress osmotique causé par la présence de polyéthyléne-glycol, retenu, parmi
les polyméres de faible masse moléculaire, pour réduire le potentiel osmotique,
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7 Fig. 3
Tolérance a la salinité et au déficit hydrique des souches des groupes S, A et SA de la collection
RD (Orstom).

Les potentiels hydriques correspondant aux niveaux 1, 2 et 3 sont respectivement de
-0,98 MPa, - 1,37 MPa et - 1,81 MPa aussi bien pour le PEG que le NaCl.

se révélait étre moins inhibiteur pour la croissance des bactéries que le stress
salin (fig. 2 et 3). Cela confirme qu’a potentiel égal, I'effet toxique di aux ions est
plus important que ['effec osmotique du sel (ELsHEIKH et WoOD, 1989 b).
L'étude de la croissance des isolats de rhizobia, a difféerentes concentrations de
NaCl, montre que l'effet du sel influence surtout la phase de latence, qu’elle
ralentit en comparaison avec le témoin. Ces observations sont confirmées par les
courbes de croissance obtenues pour |3 souches témoins inoculées dans un
thermoturbidimétre a trois concentrations différentes de sel. La détermination
des effectifs de bactéries se développant dans le turbidimétre a des concentrations
différentes de NaCl, montre que la présence du sel dans le milieu réduit les taux
de croissance et allonge le temps de latence. Cela confirme les résultats obtenus
pour d’autres souches de rhizobia (SINGLETON et al, 1982 ; ELSHEKH et WOOD,
1989 a ; CrAIG et al., 1991 ; GHITTONI et BUENO, 1995).

Les courbes de croissance d'une souche de Rhizobium (souche 1230), cultivée
sur deux milieux de culture de niveau nutritionnel contrasté (riche [YMB] et
pauvre [MB7]) et en présence de concentrations différentes de sel, sont illustrées
figure 4. La détermination des effectifs de bactéries a été réalisée d'aprés le
modele logistique (ZWIETERING et al., 1990).

L'effet du sel sur la phase de latence et sur le taux de croissance est surtout
marqué pour les cultures sur le milieu le plus pauvre (fig. 4, MB7), ce qui suggére
que la tolérance de Rhizobium au sel dépend aussi de la composition du milieu de
culture.
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Courbes de croissance de la souche Rhizobium 1230
cultivée dans un milieu de culture pauvre (MB7) et riche (YMB)
en présence de différentes concentrations de NaCl.

La résistance aux conditions
de I'oligotrophie

Dans la majorité des sols tropicaux les facteurs limitants les plus importants sont,
indépendamment du potentiel osmotique, la faible teneur en azote et en matiére
organique. Cette situation est imputable aux facteurs environnementaux et aux
interférences de 'nomme sur le développement des systémes végétaux naturels
(WAaNI et al., 1995).

Il a été évalué que la perte moyenne annuelle des sols tropicaux en azote est
de 'ordre de 78 a 570 kg.ha'!, alors que sous climats tempérés elle n'atteint
que 30-50 kg (DOBEREINER et PEDROSA, 1987).

En général, dans les sols portant une végétation non perturbée, les teneurs en
substances organiques présentent une limite déterminée par la productivité et la
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nature du systeme végétal en place. Dans les conditions extrémes des sols
tropicaux, I'équilibre climat-végétation-sol peut étre altéré par des facteurs
abiotiques et biotiques. En effet, en plus des interventions néfastes de I'homme,
la vitesse des processus de minéralisation et |'effet lessivant des précipitations
modifient les caractéristiques physiques et chimiques du sol, en provoquant un
épuisement progressif en substances nutritives. Dans ces conditions, aux limites
de l'oligotrophie, les micro-organismes du sol doivent adopter des stratégies
particuliéres pour survivre et rivaliser avec les autres organismes coexistant dans
le méme habitat. Le processus de survie d'une souche dans des conditions
d'absence de sources d'énergie est trés important en écologie microbienne. |l
représente un mécanisme de conservation d’un génome qui ainsi subsistera et
sera a nouveau capable de s'exprimer lorsque les conditions environnementales
redeviendront favorables (MORITA, 1982).

Les bactéries du genre Rhizobium montrent, en général, une faible persistance
dans les sols, ce qui peut entrainer une nodulation insatisfaisante des légumineuses
et une réduction conséquente de leur productivité (EVANS et al., 1993 b). Il semble
aussi que, pour une méme espéce de Rhizobium, I'aptitude a survivre varie avec
le type du sol.

Les causes les plus importantes de réduction du nombre de rhizobia dans les sols
{entrainant en conséquence une nodulation insuffisante), sont l'aridité, un pH au-
dessous de 4,6 et une température trop élevée (EVANS et al., 1988 ; EVANS et al.,
1993 a).

La survie des souches de rhizobia peut varier en fonction de la proximité des
racines. La rhizosphére est un habitat particulierement favorable a la croissance
des rhizobia et I'on a pu démontrer une augmentation sensible de la population
de rhizobia dans le sol rhizosphérique comparé au sol sans racines. Le niveau de
cette stimulation dépend de I'environnement, du type du sol, de 'espéce végétale,
de 'dge des plantes et de la souche de Rhizobium (HIrsCH, 1996).

La compétence écologique (VVELLER, 1988) est la capacité d'un organisme a
survivre et a croitre a I'état naturel, en particulier dans la rhizosphere ; elle
représente donc I'aptitude de cet organisme a coloniser les racines. Pour qu'une
bactérie puisse coloniser une racine, elle doit posséder un ensemble de traits
physiologiques caractéristiques (VVELLER, 1988 ; HOZORE et ALEXANDER, 1991) et
manifester un large spectre de tolérance aux contraintes abiotiques (ALEXANDER,
1971).

Nous avons choisi, afin d’évaluer son aptitude a survivre et a se développer a
I'état saprophytique dans la rhizosphere, la souche de Rhizobium (1230) isolée a
partir d'un sol aride, sablonneux et pauvre en matiére organique du Sénégal.
Cette souche tolére également les hautes températures, des niveaux de NaCl
jusqu'a 2 %, et un bas potentiel osmotique (GREGO et al.,1995). Cette souche a,
par la suite, été inoculée sur deux échantillons d'un sol similaire et de méme
origine que celui d'ol elle a été isolée. Les deux échantillons de sol — dont I'un
a été prélevé autour des jeunes racines d'un individu d’Acacia raddiana et l'autre
a une distance de 30 m du tronc de la méme plante — ont été stérilisés par
radiation pour assurer la croissance de la souche en absence de compétition.
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L'évolution de fa densité de la souche de Rhizobium a été appréciée grice a des
évaluations périodiques, selon les techniques soit du dénombrement direct au
microscope a I'épifluorescence (IKKEPPNER et PRATT, 1994), soit par la technique
indirecte de I'ensemencement sur un milieu gélosé. L'évaluation du nombre de
bactéries métaboliquement actives a été effectuée par dénombrement direct au
microscope [épifluorescence, coloration avec I'orange d'acridine, incubation en
présence de 2-(p-iodophényl)-3-(p-nitrophényl)-5-phényl tétrazolium chlorure
(INT)] (Fry, 1990).

Apreés un déclin initial, les bactéries introduites dans le sol rhizosphérique com-
mencent a se reproduire, et quelques heures aprés l'inoculation, la population
métaboliqguement active augmente largement, alors que, dans le méme temps, le
méme inoculum introduit dans le sol sans racines régresse sensiblement (fig. 5).
En outre, les comptages des colonies, sur le milieu gélosé, ont révélé que presque
toutes les bactéries métaboliquement actives avaient la capacité de se reproduire.

log Bma / g sol sec
8 Rhizosphere

Hors rhizosphére (30 m)

T — i t — ) — {
0 3 6 9 12 15 18 21 24
Temps (h)

7 Fig. 5
Aptitude de la souche Rhizobium 230 & survivre a I'état naturel.
Variation du nombre de bactéries métaboliquement actives dans le sol de la rhizosphére
et dans un sol témoin situé a 30 m du tronc d'un Acacia raddiana.

Les différences obtenues, sur sol stérilisé, entre I'essai avec le sol rhizosphérique
et le témoin sans racines peuvent, globalement, étre attribuées aux différences
relevées entre les teneurs en matiére organique, en azote et en phosphore des
deux échantillons (Grego et dl., cet ouvrage)'. Le sol prélevé a 30 m de la plante
était en effet bien plus pauvre en substances nutritives que le sol rhizosphérique.
D'autre part, la forte densité des populations bactériennes hétérotrophes et
oligotrophes, liée a une teneur plus élevée en azote dans le sol rhizosphérique
que dans le sol témoin, conforte ces résultats et confirme que la présence, a
proximité de la racine, de substances aisément métabolisables, peut aider les
rhizobia & survivre et, parfois, a se reproduire. La persistance de bactéries
métaboliquement actives dans le sol rhizosphérique suggere en outre que pour

. « Activité biochimique de la rhizosphére d'Acacia raddiana au nord et au sud du Sahara ».In Grouzis M., Le Floc'h E.,
éd.: Un arbre au désert, Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 : 231248,
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« Meule a charbon de bois dans une savane arborée
a Acacia raddiana (Ferlo, Sénégal).
®© IRD/M. Grouzis




t Animaux pdturant dans une savane arborée a Acacia raddiana
en fin de saison humide (Ferlo, Sénégal).
© IRDM. Grouzis

w

Cérédliculture avec Acacia raddiana. Animaux pdturant gousses
et feuilles tombées au sol (Bled Talah, Tunisie).
@ E. le Floc'h



« Formation a Acacia raddiana en bordure d’oued asséché
(Mauritanie centrale, décembre 1994).
£ IRD/A. Bargel
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les rhizobia cet état physiologique peut représenter une stratégie de survie dans
le sol (Roszak et COLWELL, 1987).

La capacité des bactéries du genre Rhizobium a survivre a été étudiée en labo-
ratoire dans des conditions de privation de nutriments et, parfois, en présence
de contraintes abiotiques. CLARKE et al. (1993), par exemple, ont montré ['effet
mortel d'un double choc limitation du carbone et faible pH sur la survie d'une
souche de Rhizobium meliloti.

Pour ce qui concerne la souche 1230, cultivée avec le mannitol comme seul
facteur carboné et en présence ou en absence de NaCl a 2 %, la survie, en
réponse a une condition soudaine de privation totale de nutriments, semble étre
liée au taux de croissance et a la présence du sel dans le tampon utilisé pour
l'incubation (fig. 6) (LipP1 et al., 2000). Les résultats, qui rejoignent ceux relatifs a
d'autres micro-organismes (GARCIA-LARA et al., 1993 ; GAUTHIER et al., 1989 ;
HOFLE, 1984 ; MOYER et MORITA, 1989 ; MUNRO et al., 1987 ; CAcCiaRI et al., 1995),
suggérent qu'un des facteurs les plus importants pour la survie est l'histoire
physiologique de la souche bactérienne, c'est-a-dire les conditions de culture
précédant le stress de la privation totale de nutriments (GOTTSHALL, 1990).

a b
Temps de demi-vie % de survie
20 -‘— 50 —
15 _}» 40 T
30 T
10 1+
20 4—
5 L
10 7
0 — — I 0 i I ——
0 25 50 75 100 0 25 50 75 100
Taux de croisssance (% max) Taux de croissance (% max)

I Cellules développées et incubées en absence de sel
A Cellules développées en absence de sel et incubées en présence de sel
A Cellules développées en présence de sel et incubées en absence de sel

Cellules développées et incubées en présence de sel

7 Fig.6aetb
Effet du taux de croissance et de la concentration en NaCl sur le temps de demi-vie (a) et sur
le taux de survie (b) de la souche de Rhizobium 1230 incubée durant 21 jours en conditions
de privation totale de substances nutritives (données extraites de Lippi et al, 2000)

La culture de la bactérie s'est effectuée dans le milieu de culture MB7 avec du mannitol
comme facteur limitant carboné, et incubée en tampon phosphate 0,033 M, & pH 7
Le temps de demi-vie est obtenu en appliquant 'équation In2 / taux de mortalité.

Le taux de mortalité dérive de I'équation (In c.fu. _, - In c.fu. _ )it
ou t représente les jours d'incubation, et CFU le nombre de colonies formant unité.

Le taux de survie est le rapport entre le nombre de bactéries & la fin de lincubation
et le nombre de bactéries au début de l'incubation.
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Les populations adaptées a la salinité sont par ailleurs plus aptes a survivre au
double choc de la concentration élevée en sel et de la faible disponibilité en
carbone que les autres populations. Les cellules précédemment cultivées sur un
milieu salé ont apparemment acquis une plus grande résistance, méme 2 la pri-
vation en nutriments. Cependant, si, outre la privation des nutriments, on ajoute
du sel dans le tampon d'incubation, les cellules (= les souches) ne sont pas plus
résistantes que celles n’ayant subi aucune adaptation (c. a d. préalablement
cultivées en milieu salin).

Quoique perdant rapidement leur viabilité, les populations soumises au double choc
montrent par contre une extraordinaire aptitude a reprendre leur croissance
lorsqu’elles sont a nouveau inoculées dans un milieu de culture salé. Leurs taux
de croissance (fig. 6) sont bien plus élevés que ceux obtenus en inoculant, dans
les mémes conditions de culture, les populations pendant leur phase exponentielle
de croissance. En outre, cette souche de Rhizobium peut encore étre mise en
culture avec succés aprés quatre mois d'incubation, en présence comme en
absence de NaCl (Lippi et al., 2000). '

L'interprétation de ces résultats suggére que la résistance aux concentrations
élevées en sel peut représenter pour les rhizobia tropicales un trait important
pour leur survie durant de longues périodes d'inanition et pour leur reproduction
en conditions de salinité et de sécheresse. Cela confirme également leur capacité
a persister pendant longtemps dans le sol puis a croitre rapidement dans la rhizo-
sphére quand les conditions sont appropriées (HIRSCH, 1996). La capacité d'un
organisme a supporter les stress abiotiques est aussi liée a son état physiologique
et a la possibilité qu'il a de moduler ses réponses aux contraintes de I'environ-
nement naturel.

La compétition

Pour qu’une implantation réussisse, il importe que les bactéries inoculées survivent
dans le nouvel environnement. |l est toutefois difficile, du fait de la grande hétéro-
généité du milieu qui peut empécher les bactéries d'atteindre et d'occuper les
microhabitats les plus propices a leur survie (POSTMA et al., 1989), de prévoir le taux
de survie des souches introduites dans un sol. Les différentes souches de rhizobia
coexistant simultanément dans un sol présentent des différences de capacité a
rivaliser pour I'occupation des nodules, et le succés dans la symbiose est influencé
par les facteurs environnementaux, la plante héte, la taille initiale de la population
de rhizobia et sa répartition dans le sol (HEJNEN et VAN VEEN, 991 ; POSTMA et al.,
1989). A ces contraintes, il faut ajouter la prédation, surtout par les protozoaires,
qui est souvent responsable du déclin des rhizobia, aprés leur introduction dans le
sol (HABTE et ALEXANDER, 1977). Les autres facteurs biotiques qui peuvent réduire le
nombre des rhizobia incluent les bactériophages, les parasites comme le Bdellovibrio
(KEYA et ALEXANDER, | 975), les antibiotiques produits par d’autres micro-organismes
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et les bactériocines produites par d’autres rhizobia (HIRSCH, 1979).

Une résistance intrinséque aux antibiotiques peut donc étre importante, du point
de vue écologique, pour les micro-organismes du sol, en raison d'une compétitivité
plus élevée et d'une plus grande aptitude a survivre, principalement dans les sites
arides ol la sécheresse et le pH alcalin favorisent la croissance d'actinomycétes
producteurs d'antibiotiques.

En ce qui concerne les isolats provenant des sols du Sénégal et de la Tunisie et les
souches de la collection du Laboratoire de microbiologie du sol de I'IRD de
Dakar, la résistance intrinséque aux antibiotiques a été déterminée par ['addition
de 9 antibiotiques au milieu de culture (tabl. | et II) (GREGO et al., 1995). Les isolats
provenant des sites tunisiens sont, globalement, tolérants a tous les antibiotiques,
bien qu'a différents degrés. Les isolats provenant des sites sénégalais ne présentent
eux que de faibles niveaux de résistance, a part quelques isolats résistants a un
seul antibiotique. La sensibilité aux antibiotiques, plus élevée chez les souches

V/ Tableau | — Résistance aux antibiotiques des souches de rhizobia isolées
dans des sols du Sénégal et de Tunisie.

Antibiotiques % des isolats résistants Bled
St-Louis G.Kadar Mbouba Louga Diama Souiléne Talah

Streptomycine 50 0 33 0 0 50 13
Ampicilline 67 67 33 40 45 100 38
Erithromycine 67 0 100 80 9 50 100
Polymixine 50 33 33 100 27 0 I3
Acide Nalydixique 67 33 100 100 100 100 100
Néomycine 33 0 0 0 0 0 13
Chioramphénicot 33 33 0 0 9 50 25
Kanamycine 33 0 0 0 0 0 38
Rifampicine 0 33 0 60 9 50 50

Les antibiotiques ont &té ajoutés a la concentration de 50 pg.mli™.

\/ Tableau Il - Résistance aux antibiotiques des souches de rhizobia
appartenant a la collection IRD.

Antibiotiques % des isolats résistants
Groupe SA Groupe S Groupe A

Streptomycine 8 0 47
Ampicilline 8 0 21
Erithromycine 100 100 100
Polymixine 0 0 100
Acide Nalydixique 100 100 100
Néomycine 8 0 5
Chlorampheénicol 23 75 5
Kanamycine 46 0 58
Rifampicine 8 25 42

Les antibiotiques ont été ajoutés a la concentration de 50 pg.ml'.
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sénégalaises que chez les souches tunisiennes, peut é&tre imputée 2 la biomasse
microbienne moins abondante dans la rhizosphére des Acacia raddiana de Tunisie
(GREGO et al, 1995).

Conclusion

Les rhizobia tropicaux présentent des caractéristiques physiologiques qui peuvent
contribuer a leur survie dans les environnements peu hospitaliers des sols tropicaux.
Leur résistance a plusieurs stress abiotiques et leur amplitude écologique sont en
faveur de leur utilisation pour les essais d'inoculation des légumineuses pérennes
dans les programmes de reforestation. Cependant, une meilleure survie ne signifie
pas obligatoirement gqu'une fois introduits dans la rhizosphére, ces rhizobia soient
capables de s'établir et d'atteindre les sites de la nodulation. Pour qu'elle puisse
stimuler le développement de la plante, toute souche isolée doit : |) &tre adaptée
aux conditions du sol ; 2) &tre une fixatrice d’azote efficiente en symbiose avec
fa plante héte ; 3) étre capable de s'établir en gagnant la compétition avec les
populations rhizobiales indigénes (GILLER et CADIsH, 1995).

Plusieurs chercheurs ont orienté leurs recherches vers la manipulation génétique
des rhizobia afin de leur faire acquérir certaines propriétés spécifiques et améliorer
ainsi leurs performances de souches inoculantes. Par contre, beaucoup d'autres
optent pour l'utilisation des souches « site-spécifiques », c'est-a-dire indigénes de
I'habitat ou elles doivent étre inoculées. L'adaptation a un ou plusieurs stress
abiotiques augmente {'aptitude d'un organisme et peut contribuer a son succés
dans la compétition pour atteindre les sites de pénétration racinaires (ELSHEIKH et
Woob, 1995 ; Zou et dl., 1995). En effet, le stress da a la compétition et a |'antago-
nisme microbien s'ajoute souvent aux stress liés aux conditions parfois extrémes
du milieu ; la résultante définit le degré de compétitivité d'une souche.

L'étude de la physiologie des rhizobia face aux contraintes environnementales
peut apporter des indications utiles pour une meilleure compréhension des
stratégies qu’elles adoptent pour résister aux conditions de privation de nutriments
et étre capables, les conditions redevenant favorables, de reprendre une activité
et d'atteindre les sites de nodulation.
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Le potentiel fixateur d'azote
d'Acacia raddiana
compare a celul

d'Acacia senegal, Acacia seyal
et Faidherbia albida

M. Gueve
. Npove

Résume

Une expérience en pots a été conduite en serre pour estimer le potentiel fixateur
d’azote d’Acacia tortilis subsp. raddiana par la méthode de dilution isotopique '>N
en utilisant Parkia biglobosa comme arbre de référence. Le pourcentage d'azote
dérivé de la fixation (% Ndfa) mesuré cinq mois aprés transplantation était élevé
(58,1 %) comparativement a celui de A. senegal (27,2 %) ou A. albida (Syn. Faidherbia
albida) (30,4 %). A. raddiana peut donc, avec A. seyal (% Ndfa = 59,7) étre classé
parmi les arbres a haut potentiel fixateur d’azote.

Mots-clés :
ACACIA RADDIANA, DILUTION ISOTOPIQUE N, FIXATION D'AZOTE, PARKIA BIGLOBOSA,
PLANTE DE REFERENCE.

Abstract

A pot greenhouse-experiment has been conducted to assess nitrogen-fixing potential of
Acacia tortilis subsp. raddiana through the isotopic dilution method '°N using Parkia
biglobosa as tree of reference. The percentage of nitrogen derived from the fixation
(% Ndfa) measured five months after transplantation was high (58.1 %) compared
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with that of A. senegal (27.2 %) or A. albida (Syn. Faidherbia albida) (30.4 %).
Therefore A. raddiana may, with A. seyal (% Ndfa = 59.7), be classified among trees
with high nitrogen-fixing potential.

Keywords:
ACACIA RADDIANA, *N ISOTOPIC DILUTION, NITROGEN FIXATION, PARKIA BIGLOBOSA, PLANT OF REFERENCE

Introduction

Beaucoup d’opportunités s’offrent actuellement pour augmenter la contribution
de la fixation biologique de 'azote (FBA) au développement de I'agriculture. De
plus en plus, une attention particuliére est accordée aux arbres fixateurs d’azote
(AFAs) a cause de leur aptitude a maintenir, voire améliorer, la fertilité des sols.
Les questions posées sont : quelle quantité d’azote est fixée par les AFAs puis
transmise aux cultures associées ? Quel AFA choisir pour une bonne gestion de
I'azote fixé dans le cadre d’une agriculture durable !

Dans cette communication, nous tentons de répondre a ces questions avec
I'exemple d’Acacia tortilis subsp. raddiana, en nous fondant sur son potentiel fixa-
teur d’azote comparé a celui d'autres acacias. Le potentiel fixateur d’azote est
la quantité d'azote fixé par la plante en dehors de toute contrainte environne-
mentale (DANSO et al., 1992 ; DOMMERGUES, 1995).

Matériel et méthodes

Des graines de A. raddiana et de Parkia biglobosa stérilisées dans de I'acide sulfu-
rique respectivement pendant 120 et 60 mn ont été mises a germer pendant
deux jours dans des boites de Pétri contenant de I'eau gélosée a 0,8 %. Elles ont
ensuite été transplantées dans des pots de 30 cm de diameétre, contenant chacun
20 kg de sol stérile prélevé a Dakar, station de Bel Air. Au moment de la trans-
plantation, les plantules ont été inoculées avec la souche de Rhizobium ORS 1016
dont la suspension contenait 10° cellules.ml"!. Une solution de ('*NH,), SO,
contenant 10,01 % d’excés isotopique '°N a été apportée dans chaque pot a
raison de 0,2 g N par pot.Tous les pots ont été ensuite disposés au hasard dans
une serre grillagée et arrosés quotidiennement avec de 'eau jusqu'a ce que
'humidité du sol soit équivalente a la capacité au champ. Cing mois aprés trans-
plantation dans les pots, les plantes ont été récoltées. Chaque organe séché a été
pesé aprés quoi la teneur en azote (N%) et I'excés isotopique (% '*Nei) ont été
déterminés au laboratoire de Seibersdorf (Agence internationale de I'énergie
atomique,AlEA). La fixation d'azote a été estimée en utilisant I'équation de FRIED
et MIDDLEBOE (1977) avec P, biglobosa comme arbre de référence.



Le potentiel fixateur d'azote d'Acacia raddiana comparé
a celui d'Acacia senegal, Acacia seyal et Faidherbia albida

Résultats et discussions

Le poids sec et l'azote total d’A. raddiana ont été supérieurs a ceux de I'arbre de
référence P. biglobosa (tabl. I). Lexpérience a montré une importante nodulation
de A. raddiana (0,35 g de nodules secs par arbre).

Lexces isotopique (% '*Nei) a été significativement inférieur & celui de P biglobosa,
ce qui indique une fixation d’azote par A. raddiana. Avec un pourcentage d'azote
dérivé de la fixation (%Ndfa) de 58,1 % significativement supérieur a celui de
A.senegal (27,2 %) et a celui de Faidherbia albida (30,4 %), A. raddiana pourrait, avec
A. seyal (% Ndfa = 59,7), étre classé parmi les AFAs ayant un potentiel fixateur
élevé. Cependant, la quantité d’'azote fixé est trés faible (0,5 g N.plante™!, tabl. Il).
Cela est di a son faible rendement, 47 g de matiére séche totale par arbre (tabl. 1),
et non a son % Ndfa.

Lintérét des AFAs réside dans le fait qu’ils peuvent croitre et contribuer signifi-
cativement a I'amélioration de la fertilité des sols par un important retour de
I'azote fixé (KANG. et al., 985 ;WILSON et al., 1986).Ainsi, les racines des AFAs ne
doivent pas étre négligées a cause de leur forte contribution (50 a 60 %) a I'azote
total fixé (SANGINGA et al., 1992). Dans notre étude, les racines de A. raddiana

\/ Tableau | — Biomasse séche, azote total et excés isotopique 'SN
d’Acacia raddiana, A. senegal, A. seyal, Faidherbia albida et Parkia biglobosa
cultivés dans des pots contenant 20 kg de sol.

Arbres Biomasse séche Azote total Excés isotopique
(glarbre) (g/arbre) ("*Nei)

P. biglobosa 13,1 d 03¢ 032a

A. raddiana 472 ¢ 0,9 be 0,13 ¢

A, senegal 63.6b 1.3b 023 b

A. seyal 184,4 a 28a 0,13 ¢

F. albida 602 b 1,2b 022 b

Dans chaque colonne, les valeurs suivies d’'une méme lettre
ne sont pas significativement différentes a p = 0,05 d'aprés le test de Newman-Keuls.

\/ Tableau Il — Pourcentage (% Ndfa) et quantité d’azote fixé (Ndfa)
dans les différents organes d’Acacia raddiana cultivé dans des pots contenant 20 kg de sof
(mesure effectuée par la méthode de dilution isotopique 'SN).

Organe % Ndfa Ndfa (g N/arbre)
Feuilles 57,1 ab 02b
Tiges 526 b 02b
Racines 64,5 a 0,1 b
Total 58,1 ab 05a

Dans chaque colonne, les valeurs suivies d'une méme lettre
ne sont pas significativement différentes a p = 0,05 d’aprés le test de Newman-Keuls.
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contiennent 20 % de I'azote fixé. Dans ces conditions, A. raddiana, est-il approprié
dans les systémes de culture ? Nous répondons que A. raddiana est un AFA qui
peut valablement &tre choisi dans les systemes agroforestiers parce que tout son
potentiel fixateur d’azote élevé pourrait étre totalement exprimé par une aug-
mentation de son rendement grace une sélection de provenances, de lignées ou
de clones ayant un rendement élevé, ou encore grace a un programme de sélection
ou de greffage. En dépit de la concurrence qu'il exerce sur la végétation avoisinante
par son systéme racinaire tragant (CAZeT, 1989), on pourrait envisager l'introduction
de I'espéce améliorée dans les différents systémes culturaux pour une agriculture

durable.
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Ecologie

des champignons
mycorhiziens arbusculaires
infectant Acacia raddiana

O. DiaGNE
K INGLEBY

Résume

Des échantillons de sol ont été prélevés a l'aide d'une tariére autour de quatre
légumineuses arborescentes de dix ans cultivées en couloirs dans la station
agroforestiére de Thiénaba, au Sénégal. Les échantillons ont été collectés a cing
profondeurs et a trois distances du tronc des arbres. Pour déterminer le
potentiel mycorhizien des sols, un essai biologique a été conduit en serre avec
du mil. Un échantillonnage de sols a été également effectué au nord (Tunisie) et
au sud (Sénégal) du Sahara. L'effectivité de souches de Rhizobium et de champignons
endomycorhiziens a été testée en pépiniére sur Prosopis juliflora, Prosopis chilensis
et deux provenances d'Acacia raddiana. Pour toutes les parcelles, les plants élevés
sur les sols prélevés en surface (0-25 cm) sont plus grands et sont plus infectés
que ceux élevés sur les sols prélevés en profondeur. Le taux d'infection des plants
est plus élevé pour les sols prélevés sous Acacia raddiana et prés du trong,
contrairement aux autres espéces. L'infection mycorhizienne ne dépend ni du
climat, ni des formations végétales. Par contre, elle diminue avec les perturbations
du sol. La réponse a l'inoculation des espéces arborescentes est trés variable.
Cependant, les courbes de nodulation et d'infection mycorhizienne sont similaires
pour les deux provenances d'Acacia raddiana.

Mots-clés :
ACACIA RADDIANA, DISTRIBUTION MYCORHIZIENNE, RHIZOBIUM, LEGUMINEUSES ARBORESCENTES,
CULTURE EN COULOIRS, SAHARA.
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Soil cores were sampled from around four leguminous tree species in 10-year-old alley
cropping plots at Thiénaba, Senegal. Samples were collected from five depths and at
three distances from the trunk. To determine the inoculum potential of the soils,
mycorrhizal biossay was conducted in the greenhouse using millet seedling. Soil
sampling was also conducted in the North (Tunisia) and the South (Senegal) of the
Sahara desert. In order to test the effectiveness of rhizobial and mycorrhizal inocula,
an experiment was conducted with Prosopis juliflora, Prosopis chilensis and two
provenances of Acacia raddiana. For all plots, seedlings grown in soils from the sur-
face (0-25 cm) were larger and formed higher levels of infection than those grown in
soils from 25 to 50 cm depth. Mycorrhizal infection of the seedlings was greatest in
soil from Acacia raddiana plots and, unlike the other tree species, also the greatest
in soil collected near the tree. Mycorrhizal infection depended neither on climate nor
on plant cover. In contrast, it decreased with soil disturbance. Inoculation test showed
great variation between the tree species. However, nodulation and mycorrhizal infection
of the two provenances of Acacia raddiana were similar.

Keywords:
ACACIA RADDIANA, MYCORRHIZAL DISTRIBUTION, RRIZOBIUM, LEGUMINOUS TREE, ALLEY CROPPING, SAHARA

Introduction

Il est universellement reconnu que les champignons mycorhiziens contribuent
efficacement a I'établissement et au maintien des arbres dans des conditions
écologiques trés contraignantes (LE TACON et al., 1987). Certains arbres ne
peuvent croitre sans étre associés a des champignons mycorhiziens (JANOS, |987).
Les hyphes mycéliennes explorent un grand volume de sol et permettent ainsi
aux plantes colonisées d'obtenir I'eau et les substances nutritives nécessaires a
leur fonctionnement et a leur croissance. Elles seraient ainsi a I'origine de la plus
grande tolérance a la sécheresse des plantes mycorhizées par rapport aux
plantes non mycorhizées (NELSON, 1987). Cette tolérance est cependant liée a
I'espéce de champignon mycorhizien, notamment arbusculaire (CAM) associée a
la plante (ALLEN et BoosaLs, 1983). Linfection mycorhizienne peut augmenter la
surface et la concentration en P des feuilles, et réduire les substances carbonées
de ces organes (HARRIS et PauL, 1987) ou modifier le débit de I'exsudation de
substances racinaires (LAHEURTE et BERTHELIN, 1986). Au niveau de la matiére
organique du sol,les CAM sont capables de minéraliser les phosphates organiques
et de faire bénéficier les plantes associées du phosphore libéré (JAYACHANDRAN et
al, 1992). lls permettent aux arbres de lutter contre certains facteurs adverses
de I'environnement tels que les sols trés acides et trés alcalins, la salinité et la
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présence de pathogénes (MARX, 1969 ; REeves, 1987 ; DUCHESNE, 1993). Le role
des CAM se traduit dans la rhizosphére par une série de modifications de la
population de micro-organismes, de la composition des éléments nutritifs et de
la structure du sol, et des interactions plantes-micro-organismes (INGHAM et
Motina, 1991). Ainsi, 'étude des CAM est importante non seulement du fait du
réle direct qu'ils jouent sur les performances de I'arbre mais également a cause
de leur contribution au fonctionnement de I'écosystéme. La composition et le
fonctionnement des associations endomycorhiziennes ont été surtout étudiés en
conditions contrdlées avec des plantes isolées (BAREA, 991 ; SHARMA et al., 1 996),
les observations en conditions naturelles étant tres limitées (BA et al., 1996).
Dans la premiére partie de ce travail, la distribution des CAM a été étudiée dans
un systéme agroforestier de Thiénaba (Sénégal). De plus, si la plupart des plantes
sont mycorhizées (BRUNDRETT, 1991 ; SEVERDING, 1991), le degré de feur infection
par les CAM ainsi que le bénéfice procuré par ces champignons dépendent de
la plante hote et du milieu. Cette dépendance justifie 'étude du potentiel endo-
mycorhizien d’échantillons de sol prélevés sous Acacia raddiana, A. nilotica et
Prosopis juliflora qui a été décrite dans la deuxiéme partie de ce travail. Ainsi les
CAM peuvent étre affectés par plusieurs facteurs environnementaux adverses :
feux, érosion, pratiques culturales, pesticides, changements de température du sol,
engorgement et compaction des sols (ABBOTT et ROBSON, 1991 ; SIEVERDING, 1991 ;
HABTE et al., 1992). La troisiéme partie de ce travail a eu pour objet d’évaluer
l'infection des racines d'Acacia raddiana par des CAM provenant de zones
dégradées et non dégradées du nord (Tunisie) et du sud (Sénégal) du Sahara.
L'évaluation de la double inoculation (par Rhizobium et CAM) et de la croissance
de plants de deux provenances d'A. raddiana comparées a deux espéces de
Prosopis dans un sol de pépiniére a été réalisée dans la derniére partie.

Matériel et méthodes

Distribution des champignons mycorhiziens arbusculaires

Des plantations d’A. raddiana, A. nilotica, A. senegal et P, juliflora ont été effectuées il
y a dix ans a la station expérimentale agroforestiére de Thiénaba, située a 100 km
de Dakar. Les caractéristiques chimiques du sol de la station sont présentées
dans le tableau I. Les plants ont été installés en lignes distantes de [0 m avec un
écartement de 2,50 m sur chaque ligne. La culture des lignes intercalaires en mil
et en arachide a été réalisée en alternance séparée par une année de jachére.

Des prélévements de sols ont été effectués a I'aide d’une tariére suivant deux
transects de part et d'autre d’un arbre 2 | m,2 m et 5 m du tronc. A chacun
de ces points, les échantillons ont été prélevés a cing profondeurs : 0-25 cm ;
25-50 cm ; 50-100 cm ; 100-200 cm et 200-300 cm. Cette derniére profondeur
n’a été atteinte que pour le prélévement a | m du tronc. Les prélévements ont
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\/ Tableau | — Caractéristiques chimiques
des sols de Thiénaba prélevés sous Acacia raddiana, Acacia nilotica,
Acacia senegal et Prosopis juliflora.

Especes C total N total P total K total CIN
concernées (g-kg") (g-kg") (g-kg™") (g-kg™")

Acacia tortilis 1,74 0,26 0,07 0,20 6,8
Acacia nilotica 1,52 0,26 0,06 0,28 59
Acacia senegal 1,75 0,27 0,09 0,30 6,3

Prosopis juliflora 1,73 0,24 0,08 0,28 7,1

été répétés dans trois blocs expérimentaux. Au total 78 échantillons ont été
prélevés sous chague espéce. Ces échantillons ont été étudiés pour déterminer
l'intensité de 'infection des racines par les champignons mycorhiziens présents
dans le sol de Thiénaba et dénombrer les spores présentes.

Détermination
du potentiel mycorhizien du sol

Une expérience en pots a été conduite en serre pour déterminer le potentiel
mycorhizien du sol d’un systéme agroforestier protégé a la station expérimentale
de Thiénaba. 72 échantillons au total ont été prélevés a I'aide d'une tariére sous
A. raddiana, A. nilotica et P. juliflora et placés délicatement dans des sachets en
plastique pour éviter leur perturbation. Les prélévements ont, a chaque fois, été
réalisés en deux points distants de | m et 5 m de l'arbre et & deux profondeurs,
0-25 cm et 25-50 cm. lIs ont été répétés dans trois blocs, soit six répétitions avec
les deux points de prélévement pour chaque site. Les sols ont été mis ensuite
dans des pots en plastique de 225 cm? placés en serre. Du mil a été semé dans
les pots et les plants obtenus ont été élevés pendant quarante jours. La hauteur,
la biomasse aérienne, la masse de matiére fraiche des racines et I'infection endo-
mycorhizienne des plants de mil ont été évaluées a la récolte.

Estimation de l'infection des racines d’A. raddiana
par les CAM

A la fin de 'expérience, les racines fines ont été colorées selon la procédure de
PHILLIPS et HAYMAN (1970) modifiée. Ainsi, elles ont été lavées puis placées dans
des tubes contenant une solution de KOH a 10 % et autoclavées a 120 °C
pendant 10 minutes. Aprés plusieurs ringages (au moins trois), les racines ont été
recouvertes avec une solution de H,0, a 3 % pendant 10 minutes puis rincées
avec de I'eau de robinet. Elles ont été ensuite acidifiées par agitation dans une
solution contenant 500 ml de glycérol, 50 ml de HCl a | %,450 ml d’eau et 0,05 %
de bleu trypan. Lensemble a été autoclavé 2 120 °C pendant 10 minutes puis
mis dans une solution de glycérol acidifié jusqu’a I'observation des racines.

Apreés coloration, les racines ont été coupées en fragments de | cm de long puis
montées entre lames et lamelles selon la méthode de GIOVANNETTI et MOSSE
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(1980) légerement modifiée.Vingt fragments de chaque échantillon pris au hasard
ont été placés par groupe de cing sous le microscope. Linfection a été estimée
successivement par le pourcentage du nombre de fragments colonisés par les
CAM puis par le pourcentage de la longueur effectivement infectée de chaque
fragment rapporté 4 sa longueur totale (intensité de Finfection).

Détermination de la population
de spores de CAM

L'extraction des spores des champignons endomycorhiziens a été effectuée selon
la méthode du tamisage humide (DANIELS et SKIPPER, 1982). Des échantillons de
sols ont été prélevés dans les points les moins perturbés de chaque site a I'aide
d'une tariére.Le sol a été séché a I'air libre pendant 5 a 6 heures, puis tamisé avec
un tamis de 20 cm de diameétre et 2 mm d’ouverture de maille. Un échantillon
de 100 g de ce sol a été prélevé et mélangé avec 400 m| d’eau de robinet dans
un erlenmeyer de 1000 ml. Ce mélange sol-eau a été agité pendant | minute, puis
laissé a décanter pendant |5 secondes. Le surnageant a été filtré a travers un
tamis de 20 cm de diamétre a mailles carrées de 45 um d'ouverture.

Pour optimiser le rendement, cette étape de mise en suspension suivie de tamisage
a été répétée au moins trois fois. Les particules de diamétre supérieur a 45 pm
retenues dans le tamis ont été récupérées dans des tubes COREX de 25 ml. Ces
tubes ont été soumis a une premiére centrifugation a | 750 rpm pendant
5 minutes. A I'issue de la premiére centrifugation, le surnageant et les particules
flottantes ont été éliminés. Les spores et les autres particules sédimentées au
fond des tubes ont été reprises dans une solution de saccharose a 50 % (p/v). Le
mélange « sédiments »-saccharose a été de nouveau centrifugé a | 750 rpm
pendant |5 secondes. Les spores et les particules restées en suspension dans la
solution de saccharose ont été récupérées dans un tamis de 10 cm de diametre
et de 45 ym d’ouverture de mailles, puis rincées avec de I'eau de robinet avant
d’étre transférées dans de petits flacons. Les extraits ainsi obtenus ont été observés
a la loupe binoculaire de type Nikon au grossissement 6,3 x 20.

Infection d’A. raddiana par les champignons
endomycorhiziens des terres dégradées

A la suite de plusieurs prospections effectuées au nord et au sud du Sahara,
vingt-huit échantillons ont été prélevés dont douze en Tunisie et seize au Sénégal.
Ces échantillons ont été prélevés soit sous A. raddiana, soit sous d’autres espéces,
soit encore en dehors du couvert végétal. Les sols prélevés ont été mélangés a
du sable stérilisé a I'autoclave puis répartis dans des sachets en polyéthyléne a
raison de 3 sachets par échantillon. Des graines d’A. raddiana ont été prétraitées
a l'acide sulfurique concentré pendant 30 mn puis trempées dans de |'eau stérile
pendant | h avant d'étre semées dans les sachets précités. L'arrosage a été effectué
régulierement tous les jours avec de I'eau stérile. Les plants ont été élevés en
serre pendant trois mois. L'infection a été estimée selon la procédure décrite
supra.
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Sables Sables Limon Argile Matiere pH c N
grossiers fins org. total
(200 a (50 a (2a (<2 pm)
2 000 pm) 200pm) 50 pm)
(%) (%) (%) (%) (%) (KC) (%) (%)
54,3 38,9 2,0 43 0.6 7.8 0,35 0,03
C/N P,O; P,O, Ca ++ Mg ++ K+ Na + bases
total ass. (%) (%) (%) (%) (%) totales
(%) {Méthode de
Olsen-Dabin)
0,021 0,011 9,97 0,53 0,09 0,08 10,67
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Inoculation de deux provenances d’A. raddiana
et de deux espéces de Prosopis par les Rhizobium
et CAM dans un sol de pépiniére

et effet sur la croissance des plantes hotes

Deux provenances d’A. tortilis subsp. raddiana (Tunisie et Sénégal), Prosopis
juliflora et P. chilensis ont été utilisées. Les graines de la provenance tunisienne
d’A. raddiana ont été fournies par I'IRA Médenine, et les autres par I'ISRA Dakar.
Aprés désinfection de ces graines par l'acide sulfurique concentré (voir supra),
le semis a été réalisé directement dans des sachets plastiques contenant le sol
de pépiniére a raison d'une graine par sachet. La levée des semences a été
bonne, en général. Les caractéristiques du sol de pépiniére utilisé sont indiquées
dans le tableau ll. Afin de comparer les effets de la double inoculation des
plants des différentes espéces et provenances sur leur croissance a la fin de
leur séjour en pépiniére, les plants ont été inoculés par dix-huit souches de
Rhizobium a raison de quatre plants par souche. Ces souches de Rhizobium ont
été isolées au Laboratoire de microbiologie forestiére de I'ISRA a partir des
sols prélevés au Sénégal.

\/ Tableau I — Caractéristiques physiques et chimiques du sol de pépiniére.

Résultats et discussion

Distribution des champignons arbusculaires
dans le sol agroforestier de Thiénaba

Environ la moitié (47 %) des racines d’A. raddiana, A. nilotica, A. senegal et P. juliflora
observées a été infectée par les CAM (tabl. lll). Le pourcentage de racines infectées
est cependant plus élevé chez P juliflora (56 %) et A. senegal (50 %) que chez
A. raddiana (44 %) et A. nilotica (39 %).
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N/ Tableau Il — Infection (%) des racines de quatre légumineuses arborescentes cultivées
par des champignons mycorhiziens arbusculaires du sol de Thiénaba.

Espéces Distance Profondeur (cm) Moyenne Moyenne

(m) 0-25  25-50 §0-100 100-200 200-300 partielle totale
M (2

Acacia 1 42 64 57 44 53 52

raddiana 25 42 46 34 40 - 41 44b
5 32 47 36 41 - 39

Acacia | 48 35 39 52 35 42

nilotica 25 36 33 33 35 - 34 3%
5 34 52 35 48 - 42

Acacia | 68 69 47 44 26 51

senegal 25 64 43 37 24 - 42 50a
5 74 67 52 37 - 58

Prosopis | 77 76 65 6l 59 68

juliflora 25 68 54 48 3l - 50 56a
5 68 44 39 47 - 50

Moyenne

3) 54,4 525 43,5 420 433 48

(1) Moyenne par espéce et par distance de prélévement par rapport au tronc ;
(2) Moyenne par espéce et (3) Moyenne par profondeur de prélévement.
Dans la derniére colonne, les moyennes suivies de la méme lettre appartiennent
a un méme groupe homogéne déterminé par le test de Newman-Keuls (au seuil de 5 %).

Aucune relation n'a été observée entre l'intensité d’infection des racines d’A. raddiana
et A. nilotica par les CAM et la profondeur de prélévement des sols. Lintensité
d”infection endomycorhizienne a varié entre 32 et 64 %. Cette intensité d’infection
a diminué chez A. senegal et P, juliflora avec la profondeur de prélévement. Plus de
64 % des racines infectées chez ces espéces ont été prélevées entre 0 et 50 cm de
profondeur. Quelle que soit I'espéce concernée, aucune relation n'a été observée
entre la distance de prélévement par rapport au tronc et l'intensité d’infection
des racines. Cependant, un plus grand nombre des racines prélevées autour de
| m des arbres a été infecté (53 %), alors qu’entre 2,5 et 5 m des arbres 42 a
47 % seulement des racines ont été colonisées par les CAM.

Le nombre des spores de CAM extraites du sol de Thiénaba régresse fortement
avec la profondeur. En effet, il a été compté en moyenne 248 spores par 100 g de
sol sec entre 0 et 25 cm de profondeur, contre seulement 8 spores entre 2 et
3 m de profondeur. En considérant séparément les espéces, le plus grand nombre
de spores a été extrait sous P, juliflora pour 'ensemble des prélevements (99 en
moyenne) et le plus faible sous A. senegal (50 en moyenne) (tabl. IV). Il y a une
augmentation du nombre de spores a mesure que 'on s’¢loigne de I'arbre. En
effet, sur 'ensemble des spores extraites, 23 % l'ont été a | m des arbres, 36 %
a25met4l % a5 m. Cette augmentation n’est pas cependant significative,

La plus grande infection endomycorhizienne observée chez A. senegal et P, juliflora
peut s’expliquer par la richesse en phosphore total du sol prélevé sous ces deux
especes, comparativement a celui prélevé sous les deux autres espéces. Ce niveau
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\/ Tableau IV — Répartition du nombre de spores de champignons mycorhiziens
arbusculaires dans le sol de Thiénaba.

Espéces Distance Profondeur (cm) Moyenne Moyenne
(m) 0-25  25-50  50-100 100-200 200-300 partielle totale
par
espece
Acacia | 247 a 76 b 23b 17 b 8b 74,2
raddiana 2,5 28la 63D 21 b itb - 94,0 87.5
5 297 a 49 b 19b 12b - 94,3
Acacia | 260 a 57b 2b Il'b 9b 71,8
nilotica 25 250a  34b I1b 10b - 763 79.9
5 264a 66D 25b 12b - 91.8
Acacia | 42a 27 ab 12 b 7b 7b 19,0
senegal 2,5 137 a 60 b 14 b 7b - 54,5 49,6
5 207a 70b 13b Il'b - 753
Prosopis 1 242a 76b 24b I5b 7b 728
juliflora 25 282a 33b b 8b - 108,5 98,6
5 364a 65b 17 b 12b - 114,5
Moyenne 247.8 56,3 17,7 11,1 7.8

Dans les colonnes, les moyennes suivies de la méme lettre appartiennent
a un méme groupe homogeéne déterminé par le test de Newman-Keuls (au seuil de 5 %).

de phosphore total (83 a 85 ppm) est relativement faible et n’a pas diminué
Iinfection comme dans le cas de fortes teneurs (JENSEN et JAKOBSEN, 1980). Le plus
faible niveau de P du sol (61 ppm) correspond a la plus faible intensité d'infection
(39 %) endomycorhizienne dans cette étude, c’est-a-dire celle d'A. nilotica.
(tabl. Ill). Il est & souligner que les résultats sur les relations entre les teneurs en
P du sol et 'importance de I'infection endomycorhizienne des plantes croissant
sur ce sol ne sont pas toujours concordants. En effet, le taux d’infection peut é&tre
réduit aussi bien dans des conditions de teneurs en P trés faibles que dans des
conditions de teneurs treés élevées (KoOIDE, [991).

Bien que faible, le pourcentage d’infection des racines observées (39 a 56 %) est
dans les limites des résultats observés pour la plupart des espéces végétales non
inoculées des régions semi-arides d’'Inde (Muker]l et KAPOOR, 1986). Linfectivité
des CAM présents dans les sols peut étre également évoquée pour expliquer les
differences d'infection selon les plantes hétes et surtout selon les niveaux de
préléevement. En effet, s’il y a une infection plus importante dans les sols prélevés
entre 0 et 50 cm sous A. senegal et P, juliflora que dans ceux prélevés plus en
profondeur, il n’en est pas de méme sous A. raddiana et A. nilotica. Or, les propriétés
physiques et chimiques des sols prélevés sous ces légumineuses ne sont pas trés
différentes. L'infection des racines des plantes hotes serait ainsi liée plus a I'infec-
tivité des CAM qu’aux propriétés chimiques et physiques des sols de prélevement,
comme 'ont montré d’autres auteurs (KOske et HALVORSON, 1981).
L'observation des racines mycorhizées a montré la présence de différentes
structures composant les CAM : hyphes, vésicules et arbuscules. La fréquence de
ces structures est indépendante des niveaux et des lieux de prélévement des
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échantillons. Si les hyphes et vésicules ont été présentes dans tous les échantilions,
il a été rarement trouvé des arbuscules qui sont considérés comme les principaux
sites de passage du phosphore de 'endophyte a la plante hdte (HarManN, 1983).

Les structures précédentes peuvent dans certaines conditions ne pas étre obser-
vables. C’est le cas, par exemple, sur les sols entierement dénudés ol aucune
végétation n'est présente, aprés de longues périodes de sécheresse. C'est égale-
ment le cas quand les racines sont si lignifiées qu’il est pratiquement impossible
de distinguer les structures fongiques. Dans ces conditions, les spores demeurent
les seules structures attestant de la présence des CAM au champ. Le nombre de
spores (248) par 100 g de sol sec trouvé a la surface des sols prospectés (0-25 cm
de profondeur) égale en moyenne celui trouvé par MUKER|l et KAPOOR (1986).
JENSEN et JakoBSEN (1980) ont obtenu plus de spores (360 en moyenne) a partir
de parcelles expérimentales fertilisées. Par contre, JasPer et al. (1991) ont trouvé
dans des sols de foréts, de landes et de péturages respectivement 19, 10 et
96 spores par 100 g de sol sec. Le nombre de spores serait plus élevé si le sol de
Thiénaba était plus argileux avec une teneur en P assimilable plus élevée ou un pH
moins acide, comme l'ont suggéré certains auteurs (RATHORE et SINGH, 1995).

Nos résultats concernant les quatre légumineuses étudiées ont montré qu'il n'y
a pas de relation entre le nombre de spores et I'intensité d'infection des racines,
comme l'ont indiqué plusieurs auteurs (WALKER et Mize, 1982 ; MUKER| et
KAPOOR, 1986). En effet, si le plus grand nombre de spores (98) a été trouvé sous
P juliflora, qui est aussi 'espéce la plus infectée (56 %), le plus faible nombre de
spores (50) a été extrait sous A. senegal, pourtant infectée a 50 %. Selon JASPER
et al. (1991), la faible relation entre la formation d’endomycorhizes et la quantité
de propagules potentiels qu’ils ont isolés est due au fait que ces derniers n'étaient
pas toujours viables et que certaines spores seraient a I'état de dormance.
D’autres auteurs ont, par contre, trouvé une corrélation convenable dans des
conditions souvent controlées, entre la population de spores et l'infection des
racines (JENSEN et JAKOBSEN, 1980). Dans tous les cas, il est hasardeux de rapprocher
Pactivité infectieuse des CAM d'un sol donné au nombre de spores présentes
dans ce sol. La sporulation peut dépendre de I'espéce de CAM, des caractéristiques
du sol et des conditions climatiques.

Les spores isolées appartiennent aux principaux genres suivants : Glomus,
Gigaspora, Scutellospora, Acaulospora et Sclerocystis. Le plus grand nombre de spores
isolées appartient au genre Scuteflospora, en particulier sous A. raddiana. Aucune
variation du genre de CAM n’a été constatée en fonction de la distance a 'arbre
ou de la profondeur des préléevements de sol.

Potentiel mycorhizien du sol de Thiénaba

La croissance du mil utilisé comme plante hote a trés peu varié selon les échan-
tillons de sol sur lesquels il a été élevé. Il n'y a pas eu non plus d'effet significatif
de la profondeur et de la distance de prélévement des sols sous A. nilotica et
P. juliflora sur la croissance et l'infection endomycorhizienne des jeunes plants de
mil (tabl.V et fig. 1). Sous A. raddiana, seule I'infection endomycorhizienne a varié
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significativement selon la distance et la profondeur de prélévement. En effet de
32 % a | mde I'arbre, l'infection a diminué jusqu’a 18 % a 5 m pour la profondeur
0-25 ecm. Pour la profondeur 25-50 c¢m, l'infection est passée de 16 a 6 % pour

les mémes distances.

\/ TableauV - Croissance du mil cultivé dans des sols de Thiénaba prélevés
sous Acacia raddiana (Ar), A. nilotica (An) et Prosopis juliflora (Pj).

Distance Profondeur Hauteur Biomasse aérienne Poids des racines
(m) (cm) (cm.plant’') (mg.plant') (mg.plant!)
Ar An Pj Ar An Pj Ar An Pj
I m 0-25 142ab 153ab 135ab 533a 495a 425a 6547a 6133a 5125a
25-50 110b 108b 122ab 233a 21,52 280a 2850a 284,7a 3350a
5m 0-25 152ab 160a 138ab 52,7a 495a 420a 5948a 5940a 3987a
25-50 130ab [13ab 12,0ab 267a 238a 270a 3780a 2777a 3078a

214

Dans les colonnes, les moyennes suivies de la méme lettre appartiennent a un méme groupe homogéne
déterminé par le test de Newman-Keuls (au seuil de 5 %).

Les principales caractéristiques chimiques des échantillons de sol prélevés sont
données dans le tableau VI. Etant donné que le bénéfice tiré des CAM par les
plantes hotes est souvent lié a la nutrition minérale de ces derniéres (BRUNDRETT,
1991), il est intéressant d’observer les résultats obtenus sur |'infection mycorhi-
zienne en fonction de la teneur des sols en éléments nutritifs. Le niveau des
principaux éléments (C, N, P et K) des sols prélevés montre que la fertilité entre
0 et 25 cm de profondeur est légérement supérieure a celle observée entre 25
et 50 cm. Cette fertilité peut expliquer que la biomasse totale du mil est plus
importante au niveau des sols prélevés en surface (fig. |) ainsi que la stimulation
de la capacité des CAM a infecter les racines de la plante hote. Dans ce dernier
cas, la teneur en C de la surface des sols, qui est plus grande que celle observée a
25-50 ¢m, doit représenter une source supplémentaire disponible pour la nutrition
et le fonctionnement des CAM (GraHAM et al.,, [991).

a b
Intensité d'infection (%) Intensité d'infection (%)
35 - 20
30 | [] (025 cm) 7 [] (0-25cm)
. (25-50 cm) . (25-50 cm)
25 4 {5 4
20
15 10
10 c
5
0 | 0 } 1
A. raddiana A. nilotica P. juliflora A. raddiana A. nilotica P. juliflora
Espéces 7 Fig. | {aetb) Espéces

Intensité d'infection (%) des racines du mil inoculé avec des sols prélevés
sous différentes espéces d'arbres (a : prélévement @ | m ;b : prélévement ¢ 5 m ).
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W/ Tableau VI — Caractéristiques chimiques des échantillons de sols prélevés a Thiénaba.

Espéces Distance Profondeur Eléments chimiques analysés
(m) (cm) Ctotal N total P total K total CIN
(gkg') (gkg') (mgkg') (mgkg')
Acacia Im 0-25 1,12 0,15 36 132 7.5
raddiana 25-50 0,83 0,14 33 93 59
5m 0-25 1,17 0,13 35 190 9.0
25-50 0,78 0,10 24 141 78
Prosopis Im 0-25 0,97 0,06 44 122 16,2
juliflora 25-50 1,09 0,07 28 88 15,6
5m 0-25 1,03 0,14 41 83 74
25-50 0,95 0,14 31 107 6,8
Acacia Im 0-25 1,10 0,17 34 112 6,5
nilotica 25-50 0,89 0,12 29 166 74
5m 0-25 1,05 0,16 34 200 6,6
25-50 0,68 0,13 15 176 5,2

Il est a noter que les pourcentages d’infection obtenus dans cette étude sont trés
faibles comparés a ceux généralement obtenus par d’autres auteurs tels que
PLENCHETTE et dl. (1989) qui ont utilisé des sols cinq fois plus riches (N, P et K)
que les sols étudiés ici. Ces observations suggérent la possibilité d’expérimenter
I'inoculation des arbres dans le sol de Thiénaba avec des CAM a forte aptitude
mycorhizogéne, capables de contribuer a [utilisation optimale des éléments
nutritifs destinés aux plantes. La courte durée de Pexpérience (40 jours) ajoutée
aux basses températures (16-20 °C) relevées pendant la période expérimentale
(décembre-janvier) ont probablement ralenti la croissance et l'infection des
racines du mil. Il est également probable que la technique de prélévement et le
transport des échantillons de sol ont pu rompre le réseau mycélien des CAM et
ainsi réduire le taux d'infection des racines malgré les précautions prises pour
minimiser les perturbations de ces échantillons.

Diminution de I’'infection endomycorhizienne
d’A. raddiana dans les terres dégradées

Les piégeages effectués a partir des 28 échantillons de sols utilisés ont montré
que les zones prospectées contenaient toutes des champignons endomyco-
rhiziens capables d’infecter les racines d’A. raddiana. Cette infection ne dépend
ni des caractéristiques pédo-climatiques des zones prospectées, ni du couvert
végétal sous lequel ont été prélevés les sois. Par contre, les perturbations du
milieu semblent réduire linfection endomycorhizienne des plantes hétes
(PoweLL, 1980 ; MOORMAN et ReevEs, 1979 ; ALLEN et ALLEN, |98 ; HABTE, 1989;
CUENCA et LOVERA, 1992).

Huit des seize échantillons de sol prélevés au Sénégal contenaient des CAM
capables d'infecter au moins 50 % des racines de la plante hote (tabl.VIl}. Ces sols
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ont été prélevés dans des zones géographiques tres différentes du point de vue
édaphique (humidité, pH, teneur en N, P et en sels du sol) (tabl.VIIl). Par ailleurs, un
méme sol peut renfermer des CAM infectant A. raddiana avec des pourcentages
différents (15 et 31 %). Sept des douze sols prélevés en Tunisie renfermaient
des CAM infectant la plante hote a plus de 75 % (tabl. IX). Pourtant leurs zones
d’origine sont trés distantes et leurs caractéristiques différentes les unes des
autres.

N/ Tableau Vil — Intensité d’infection (1) des racines d'A. raddiana
cultivé dans des sols du Sénégal.

Sols 2387 14S1 47s1 51s1 2383 2785 4381 16S3
1 (%) 15d 27 cd 29 cd 30 cd 3l cd 36 cd 45 ¢ 48 ¢
Sols 61S1 5281 57sI 36S1 1281 48S1 65S1 60S |
| (%) 75b 85a 85a 88a 96 a 98 a 99 a 100 a

Les moyennes suivies de la méme lettre appartiennent 2 un méme groupe homogéne
déterminé par le test de Newman-Keuls (au seuil de 5 %).

N/ Tableau ViIll — Caractéristiques physiques et chimiques des sols prélevés au Sénégal.

Sols 12§ 14S 165 23S 27S 485 5IS 525 57S 60S 65S
pH(KC) 46 61 87 56 45 39 47 41 50 69 84
C (%) 219 242 1,19 401 287 620 555 621 1442 827 372I
N (%) 029 029 0I5 047 027 054 051 06 107 079 046
Pt (ppm) 197 108 137 218 47 101 8 112 118 121 782
EC*

(mS20°C) 0,055 0041 0,055 0036 0016 0022 0023 0025 0032 0132 0,136

* Conductivité électrique a I'extrait 1/5.

N/ Tableau IX — Intensité d'infection (I) des racines d'A. raddiana
cultivé dans douze sols de Tunisie.

Sols S20 S5 S21 S23 S34 S24 S25 S27 S29 S26 S| S33
1 (%) 35d 37d 40d 45d 68c 78bc 84bc 87bc 88bc 9lab 99a 100a

Les moyennes suivies de la méme lettre appartiennent & un méme groupe homogene
déterminé par le test de Newman-Keuls (au seuil de 5 %).

Concernant le couvert végétal, les sols tels que 1251 et 65SI prélevés au Sénégal
sous A. nilotica et A. raddiana ont entrainé pratiquement les mémes pourcentages
d'infection (96 et 99 % respectivement). Les sols prélevés en Tunisie sous Retama
raetam (S5) contenaient des CAM qui ont infecté A. raddiana avec des taux variant
entre 37 et 97 %. Soulignons que les sols prélevés sous la plante héote, A. raddiana,
n'ont pas toujours été a l'origine des plus fortes infections.



Ecologie des champignons mycorhiziens arbusculaires
infectant Acacia raddiana

Leffet des perturbations du milieu sur l'infection endomycorhizienne a été montré
a partir des sols prélevés aussi bien au nord qu'au sud du Sahara. Les sols du Sénégal
qui ont été a l'origine des plus faibles infections endomycorhiziennes (< 50 %)
correspondent généralement a ceux qui ont été les plus soumis a 'occupation
humaine, a I'érosion éolienne ou hydrique forte. Par contre, les sols protégés, les
anciennes jachéres, les zones forestiéres, les stations expérimentales ou tout
simplement les zones délaissées par les populations présentaient au moins 75 %
d'infection racinaire (fig. 2). Les sols de Tunisie soumis a une forte érosion éolienne,
les dunes sahariennes, les sols perturbés par I'occupation humaine et les versants
érodés des Matmatas ont été a l'origine des infections endomycorhiziennes les
plus faibles (35 a 45 %).Au niveau des zones non ou peu perturbées comme les
parcs, les sols sous couvert arboré et 'oasis de Gabés, les CAM ont infecté entre
78 et 100 % des racines d’A. raddiana (fig. 3). La faible infectivité des CAM des
zones érodées peut aussi s'expliquer par la perte des surfaces arables ol ont
lieu la plupart des activités biologiques (POWELL, 1980). La diminution des popu-
lations mycorhiziennes peut non seulement entrainer une faible infection raci-
naire, mais également perturber la bonne croissance des plantes hotes
(MooRMAN et Reeves, 1979). De méme, nous avons pu observer que certaines
pratiques culturales pouvaient altérer l'infection par les CAM, comme I'ont sou-
ligné aussi certains auteurs (ABBOTT et Rosson, 1991).

Infection (%)

100 ~_7_fT
80 T T

60

40 T

| |
1

0 - R N
2357 4751 2353 4351 6151 5751 1251 65SI

Sols dégradés Sols non dégrades
7 Fig. 2
Infection endomycorhizienne d'Acacia raddiana & partir des sols du Sénégal.

Infection (%)
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0 } } f t } } L e
S20 S5 S21 S23 S34 S24 S25 527 S29 S26 SI S33

L aL

Sols dégrades Sols non dégradés
¥ Fig. 3
Infection endomycorhizienne d’Acacia raddiana & partir des sols de Tunisie.
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Le mécanisme de la perte ou de la diminution de l'infection des racines n'est pas
trés clair. Il peut étre dd soit a une destruction physique des propagules des CAM,
soit au fait que les perturbations du sol exposent ces derniers aux conditions de
sol défavorables a leur germination ou a la colonisation des racines par leur
mycélium (JAsPeR et al., 1987; Jasper et al., 1989 a). La destruction des propagules
peut entrainer, par exemple, une rupture des hyphes conduisant a une diminution
de I'absorption de phosphore (FARCHILD et MILLER, | 988) chez le mais. Certains
échantillons de sol ont été prélevés dans des endroits trés secs. Malgré cela, les
CAM présents dans ces endroits ont pu infecter les racines d'A. raddiana comme
ceux issus d’endroits relativement plus humides. Cette observation montre que
certains CAM peuvent garder leur pouvoir infectieux quand le sol devient sec,
comme l'ont constaté JASPER et al. (1989 b).

Dans les programmes de réhabilitation, il est important de réintroduire des
plants capables de s’associer rapidement a des CAM pour rétablir I'équilibre de
I'écosystéme végétal. La présence de plantes herbacées peut favoriser le dévelop-
pement d’'un grand nombre de racines mycorhizées et de spores de CAM dans
le sol, constituant ainsi une réserve de propagules. Etant donné que, dans le sol,
les CAM proliferent surtout grace a la croissance du mycélium externe qui passe
d’une racine infectée a une racine non infectée (WARNER et MOssE, 1983), les
racines mycorhizées de ces plantes herbacées constituent un inoculum potentiel
pour les arbres transplantés au champ. Il a été montré que l'infectivité des CAM
est généralement moins affectée par les perturbations du sol lorsque ce dernier
renferme un grand nombre de spores et de racines mycorhizées (JASPER et al.,
1991).

La perte des propriétés physiques et chimiques est souvent évoquée pour carac-
tériser 'état de dégradation des sols, surtout dans les régions tropicales. Etant
donné le réle qu'ils jouent dans I'établissement et le fonctionnement de la plante,
les micro-organismes en général et les CAM en particulier doivent étre pris en
compte dans cette caractérisation. Dans le cas d’une réhabilitation avec des
légumineuses, il est important de compléter la réintroduction des CAM par celle
de Rhizobium appropriés. Le nombre et la qualité de ces derniers peuvent étre
affectés aussi par certains facteurs de dégradation (HABTE et EL-SwalFy, [991).

Effet de I'inoculation par les Rhizobium
sur deux provenances d'Acacia raddiana

Les piégeages effectués avec A. raddiana Tunisie et A. raddiana Sénégal ont donné des
résultats semblables concernant la nodulation, la mycorhization et la production
de biomasse aérienne (fig. 4). La nodulation des plants a commencé dés le premier
mois de séjour en serre avec cependant trés peu de nodules par plant (I a 2 mg).
Le poids des nodules a augmenté progressivement pour atteindre plus de 10 mg
par plant avec les deux provenances a la fin de I'expérience. Lintensité de myco-
rhization des plants a été pratiquement identique d'une provenance d’A. raddiana
a l'autre. Le pourcentage d'infection des racines a atteint 64 a 69 %, en fin d’expé-
rience. Le poids des parties aériennes est passé de 152 mg a 900 mg par plant
avec A. raddiana Sénégal, et de 216 mg a 700 mg avec A. raddiana Tunisie.



écologie des champignons mycorhiziens arbusculaires
infectant Acacia raddiana

a
Masse des nodules (mg/plant)
57 —(O— Tunisie
20 —l—  Sénégal

154
10

5_

0 -

Age des plants (mois)

b
Masse des parties aériennes (mg/plant)
1000 1 —O— Tunisie
800 —l— Sénégal
600
400 ~
200
0 - T T T T )
RO RI R2 R3 R4
Age des plants (mois)
o

Intensité de mycorhisation (%)

100
—(O— Tunisie
807 —l— Sénégal
60
40 4
20 +
0+ T T T T !
RO Rl R2 R3 R4
Age des plants (mois)
7 Fig. 4

Variation du poids des nodules (a), du poids des parties aériennes (b)
et de lintensité de mycorhisation (c) de deux provenances d’Acacia raddiana.

Les tests d’inoculation de Rhizobium effectués sur les mémes provenances
d’A. raddiana et aussi sur P, juliflora et P. chilensis a partir du sol de pépiniere non
stérilisé ont donné des résultats trés variables selon les facteurs étudiés :

* Nodulation : I'effet de Iinoculation sur la nodulation a été évalué en mesurant le
poids sec des nodules récoltés a la fin de I'expérience. D'une maniére générale,
trés peu de souches de Rhizobium ont entrainé une nodulation supérieure a celle
obtenue avec les plants non inoculés. Sur 'ensemble des souches utilisées, le poids
sec des nodules obtenus avec A. raddiana était plus faible (19 a 22 en moyenne
par plant) que celui observé avec Prosopis (79 a 141). D'autre part, ce poids était
a peu pres le méme chez les deux provenances d’A. raddiana (tabl. X).
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\/ Tableau X — Matiére séche (mg) de nodules par plant de quatre légumineuses arborescentes inoculées avec dix-huit souches de Rhizobium.

Plantes hétes

GPI
Prosopis
juliflora 142
Prosopis
chilensis 99
Acacia raddiana
« Sénégal » 44
Acacia raddiana
« Tunisie » 32

Souches de Rhizobium

GP2 GP27 GP39 GP47 GP49 GPa49 Pa20 Pa44 Pc45 Pj34 Pj36 Pj37

131

63

21

239

108

21

15

16t

52

24

22

64 190 157 205 85 231 150 137 |67

80 65 70 100 66 75 89 10l 82

16 12 16 10 28 9 34 21 9

15 19 6 18 16 22 38 21 22

(T : témoin non inoculé).

Pj38

83

100

25

Pi39

117

53

14

21

Pj4l

102

75

30

Pj42

135

57

29

Pj43

76

60

35

31

T

112

110

30

\/ Tableau XI — Activité réductrice d’acétyléne (ARA) en nmoles de C,H, par heure et par plant de quatre légumineuses arborescentes

Plantes hotes

GPI
Prosopis
juliflora | 805
Prosopis
chilensis 389
Acacia raddiana
« Sénégal » 253
Acacia raddiana
« Tunisie » 70

GP2

1355

330

35

41

GP27

363

894

122

6l

GP39

218

458

113

140

inoculées avec dix-huit souches de Rhizobium.

Souches de Rhizobium
GP47 GP49 GPa49 Pa20 Pa44 Pc45 Pj34 Pj36 Pj37

963 578 262 752 229 284 1850 3374 480

364 301 567 375 355 8l1 820 376 902

li6 145 35 58 17 6l 87 209 46

66 153 8l 122 221 87 128 52 64

(T : témoin non inoculé).

Pi38

66

471

34

122

Pi39

1213

414

61

157

Pj4l

850

575

109

128

Pj42

1 622

681

131

88

Pj43

539

393

157

809

809

65

70

Moy.

141

79

22

927

541

98

105

eUuRIppE4 BIdEOY
“342s9p np Biqip ufn
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\/ Tableau XIif — Masse de matiére séche (g/plant) des parties aériennes de quatre légumineuses arborescentes inoculées avec dix-huit souches de Rhizobium.

Plantes hotes

Prosopis
juliflora

Prosopis
chilensis

Acacia raddiana
« Sénégal »

Acacia raddiana
« Tunisie »

GPI

32

44

2,0

GP2 GP27 GP39 GP47 GP49 GPa49 Pa20 Pa44

32

32

3,0

2,2

24

2,7

2,7

Souches de Rhizobium

gl 2,5 3.3 3,0

34 38 37- 38

0,9 1,7 1,3 1,0

6 08 1,5 1,8

(T : témoin non inoculé).

Pc45 Pj34 Pj36

3.3

3,6

P37

2,9

34

1,3

23

Pj38

1.8

3,9

0.8

1,7

Pi39

2,6

3.7

Pj41

2,4

3.

0,7

Pj42

3,0

39

2,0

Pj43

25

38

2,1

T

34

35

2,0

Moy.

2.8

3.6

3,4

\/ Tableau Xl — Masse de matiére fraiche des racines (g/plant) de quatre légumineuses arborescentes inoculées avec dix-huit souches de Rhizobium.

Plantes hétes

Prosopis
juliflora

Prosopis
chilensis

Acacia raddiana
« Sénégal »

Acacia raddiana
« Tunisie »

GPI

3.5

9.3

34

5,1

GP2

50

74

3,0

44

GP27 GP39 GP47 GP49 GPa49 Pa20 Pa44

6,8

9,2

4,6

49

4,9

6,1

43

4,0

4.5

6.8

2,8

4,0

49

73

4,5

4.5

54

74

3.3

4,0

Souches de Rhizobium

40 4.1 82 a8

802 68 84 85

29 48 BT 34

44 - -88 4,0 38

(T : témoin non inoculé).

Pc45 P34 P36

3,5

87

2,7

4,6

Pj37

4,3

6,9

3,7

5,6

Pj38

32

77

2,8

4.5

Pj39

4,5

83

2,9

3.5

Pj41

4,0

59

34

3,5

Pj42

5.3

8.7

4.1

38

Pj43

3.9

82

4,0

5.1

T

3.4

6.4

45

44

Moy.

4,5

7,7

3,6

4,3

vuR|IppRd BiDEOY JUDIDIJuU]
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"/ Tableau XIV — Intensité de mycorhization (%)
par plant de quatre légumineuses arborescentes inoculées avec dix-huit souches de Rhizobium.

Plantes hotes Souches de Rhizobium
GPI  GP2 GP27 GP39 GP47 GP49 GPa49 Pa20 Pa44 Pc45 Pj34 P36 Pj37 Pj38 P39 P4l Pj42 Pj43

Prosopis

juliflora 48 56 52 60 66 46 40 59 50 50 41 51 56 66 49 49 64 54
Prosopis

chilensis 92 86 84 920 76 79 84 73 71 6l 76 68 59 71 79 83 85 68

Acacia raddiana
« Sénégal » 65 83 47 48 71 52 43 56 48 57 79 77 56 53 76 77 56 68

Acacia raddiana
« Tunisie » 78 44 48 40 53 49 57 6l 44 47 43 48 48 39 65 64 66 51

(T : témoin non inoculé).

euelppEd BIDEDY
‘34959p np 34quD uf
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» Fixation d’azote : I'activité réductrice d'acétyléne (ARA) a été a peu preés la méme
pour les deux provenances d’A. raddiana si 'on considére la moyenne obtenue
avec I'ensemble des souches de Rhizobium. En effet, de 98 nmoles de C,H, par
plant pour A. raddiana Sénégal, on est passé a 105 nmoles pour A. raddiana Tunisie.
Ces valeurs sont au moins cinq fois plus faibles que celles obtenues avec P. chi-
lensis (541 nmoles) et neuf fois plus faibles que celles obtenues avec P, juliflora
(927 nmoles) (tabl. XI).

* Biomasse aérienne : les moyennes des masses de matiére séche des parties
aériennes des deux provenances d’A. raddiana ont été respectivement |,37 g pour
celle du Sénégal et 1,61 g pour celle de Tunisie. Elles ont été plus faibles que celles
obtenues aussi bien avec P, juliflora (2,8 g) qu'avec P. chilensis (3,6 g) (tabl. XII).

* Biomasse des racines : pour I'ensemble des souches de Rhizobium, P. chilensis a
montré une prolifération de racines plus importante (7,7 g par plant en moyenne)
que celle observée pour les autres espéces. A. raddiana Sénégal présentait un
poids racinaire moindre (3,6 g) que A. raddiana Tunisie (4,3 g) et P juliflora (4,5 g)
(tabl. XIl).

* Mycorhization : 'expérience a montré que le sol de pépiniére utilisé contenait
des champignons endomycorhiziens capables d'infecter les racines des quatre
légumineuses étudiées (tabl. XIV). L'intensité de mycorhization des racines a ainsi
dépassé 50 %. Les plants les plus mycorhizés ont été en général ceux de P chilensis
(76 %) suivis de ceux d’A. raddiana Sénégal (62 %).

Les deux provenances d’A. raddiana peuvent étre considérées comme équiva-
lentes en ce qui concerne leur aptitude a s'associer aux micro-organismes du sol.
En effet, elles ont montré une nodulation et une endomycorhization trés proches
a partir du sol de pépiniere utilisé. Ce sol contient une ou plusieurs souches de
Rhizobium capables de les noduler dés le premier mois de leur culture. Les
courbes de nodulation de ces provenances obtenues lors des piégeages sont
pratiquement identiques. De méme, le sol de piégeage contient des CAM
capables d'infecter les racines des deux provenances avec pratiquement le méme
pourcentage (26 a 69 %), méme si le développement de l'infection mycorhizienne
dépend du temps de séjour des plantes dans le sol (Puppi et RiEss, 1987). Si le taux
de mycorhization est relativement faible aprés un mois de séjour en pépiniére, il
dépasse rapidement celui rencontré habituellement chez les arbres adultes
d’A. raddiana au champ. Par exemple, INGLEBY et al. (1996) ont trouvé un taux de
mycorhization de 3| % chez A. raddiana 4gé de 10 ans. Cependant, selon certains
travaux, il n’est pas nécessaire que le niveau d’infection soit trés élevé pour étre
bénéfique a la plante, au moins dans les régions semi-arides. MOORE (1988) a
montré qu'au-dela de 12 % de colonisation, les avantages tirés par la plante hote
ne sont plus sensibles. Contrairement a la nodulation et a la mycorhization, la
biomasse aérienne obtenue au cours du piégeage est légérement différente selon
les provenances d’A. raddiana. Elle était en moyenne de 54| mg par plant pour la
provenance sénégalaise et de 445 mg pour la provenance tunisienne.
L'inoculation avec les différentes souches de Rhizobium a confirmé les réponses
trés proches des deux provenances d’A. raddiana a I'association avec les symbiotes
du sol de pépiniére. C'est ainsi que la masse des nodules, des parties aériennes
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et des racines, l'activité réductrice d’acétyléne et I'intensité de mycorhization des
provenances ont été pratiquement les mémes. Les masses des nodules et des
parties aériennes et 'activité fixatrice d'azote des provenances d'A. raddiana ont été
inférieures a celles des deux espéces de Prosopis étudiées. Elles ont été inférieures
également a celles trouvées par CORNET et Diem (1982) chez A. raddiana cultivé sur
sol stérile. La masse des racines et l'intensité de mycorhization d’A. raddiana ont
été toutes proches de celles de P, juliflora mais inférieures a celles de P. chilensis.

Il est a noter que dans la plupart des traitements, la nodulation et la fixation
d’azote n’ont pas été différentes de celles des plants non inoculés. Cela peut é&tre
attribué soit a l'ineffectivité des souches de Rhizobium, soit a leur manque de
compétitivité vis-a-vis des souches du sol de pépiniere. De plus, les multiples
interactions entre les micro-organismes du sol peuvent modifier la réponse des
plantes hétes a l'inoculation (INGHAM et MOLINA, [991). Une meilleure réponse a
I'inoculation par Rhizobium pourrait étre obtenue avec une inoculation supplé-
mentaire de CAM. En effet, des CAM effectifs peuvent augmenter la croissance
des jeunes plants en améliorant significativement leur nodulation, leur ARA et
leur concentration en éléments nutritifs tels que le phosphore et I'azote (Dt LA
Cruz et al., 1988).

Le gain de croissance est encore plus intéressant dans le cas ou l'inoculation a
lieu dans des sols dégradés ou déficients en phosphore (JASPeR et al., 1989 a ;
Koibg, 1991) ou en conditions de stress hydrique (MICHELSEN et ROSENDAHL,
1990). Néanmoins, soulignons que les besoins en inoculation des plantes hotes

varient et qu'ils doivent étre prouvés avant toute recommandation dans ce sens
(HABTE et TURK, 1991).

Conclusion

Létude sur I'écologie des champignons endomycorhiziens a montré que leur
distribution spatiale varie selon le type de propagules considéré. Aucune relation
n'a été observée entre l'intensité d'infection des racines d’A. raddiana et A. nilotica
par les CAM et la profondeur de prélévement des sols. Par contre, cette intensité
d'infection a diminué chez A. senegal et P, juliflora avec la profondeur. Aucune relation
n'a été observée cependant entre la distance de prélévement par rapport au
tronc et I'intensité d'infection des racines quelle que soit I'espéce concernée. Le
nombre de spores de CAM extrait du sol de Thiénaba régresse fortement avec
la profondeur. De 248 spores par 100 g de sol sec prélevé entre 0 et 25 cm, ce
nombre est tombé a 8 spores entre 2 et 3 m. Le plus grand nombre de spores a
été extrait sous P, juliflora et le plus faible sous A. senegal. Il y a une augmentation
du nombre de spores a mesure que I'on s’éloigne de l'arbre.

Leffet des perturbations du milieu sur l'infection endomycorhizienne a été montré
a partir des sols prélevés aussi bien au nord qu'au sud du Sahara. Cette infection
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ne dépend ni des caractéristiques géoclimatiques des zones prospectées, ni du
couvert végétal sous lequel ont été prélevés les sols. Par contre, la dégradation
du milieu réduit 'infection des plantes hotes par les CAM.

Les tests d'inoculation par Rhizobium et 'étude de l'infection endomycorhizienne
effectués en pépiniere sur P, juliflora, P. chilensis et les provenances de Tunisie et du
Sénégal d'A. raddiana, ont donné des résultats trés variables selon les facteurs
étudiés. Les deux provenances d’A. raddiana peuvent étre cependant considérées
comme équivalentes en ce qui concerne leur aptitude & s’associer aux micro-
organismes du sol. En effet, elles ont montré une nodulation et une endomyco-
rhization trés proches du début a la fin de leur croissance en pépiniére.

Dans les programmes de réhabilitation des terres dégradées, il est important de
réintroduire des plantes capables de sassocier rapidement a des CAM pour
rétablir 'équilibre de I'écosysteme végétal. La présence de plantes herbacées
peut favoriser le développement d’'un grand nombre de racines mycorhizées et
de spores de CAM dans le sol, constituant ainsi une réserve de propagules.
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W Animaux stabulant en saison séche a proximité d'un puits pastoral
dans une savane arborée a Acacia raddiana.
La strate herbacée est surpaturée (Ferlo, Sénégal).
® IRD / M. Grouzis
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Résumé

Afin de caractériser |'effet rhizosphérique d'Acacia tortilis subsp. raddiana, la
biomasse microbienne, sa diversité et son activité métabolique ainsi que l'activité
de quelques enzymes impliquées dans le cycle de I'azote et du phosphore ont été
comparées dans des sites soumis a linfluence du systéme racinaire et dans des
sites témoins de deux biotopes situés au nord et au sud du Sahara.

Les résultats montrent que presque tous les paramétres suivis sont modifiés par
le systéme racinaire d'Acacia raddiana. Cet effet rhizosphérique varie en fonction
de la distance au tronc, de {'age du peuplement et des conditions trophiques
stationnelles. Des différences notables ont été mises en évidence entre les
biotopes sénégalais et tunisiens : |'activité métabolique des micro-organismes est
largement supérieure dans ces derniers. La sensibilité des bio-indicateurs dans
ces milieux extrémes est par ailleurs discutée.

Mots-clés :
ACACIA TORTILIS SUBSP. RADDIANA, RHIZOSPHERE, MICRO-ORGANISMES DU SOL,
BIO-INDICATEURS, N, P TUNISIE, SENEGAL, SAHEL.
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In order to test the qudlity and the characteristics of north and south Saharian soils in
the presence of Acacia tortilis subsp. raddiana root system, microbial biomass,
microbial respiration, several enzymatic activities, microbial physiological groups and
their ammonification-nitrification potential in the rhizosphere were compared with those
in a distant zone of soil not influenced by the plant.

Almost all the chemical, biochemical and microbiological parameters were influenced by
the Acacia root system.This « rhizosphere effect » can be affected by several variables.
Thus, it depends on the distance from the base of the tree, the age of the planting and
the local ecological conditions. Noticeable differences were found between the south
and the north areas: in these latter the microbial metabolic activities are higher. The
bioindicators sensibility in these oligotrophic environments is also discussed.

Keywords:

ACACIA TORTILIS SUBSP RADDIANA, RHIZOSPHERE, SOIL MICRO-ORGANISMS,
BIO-INDICATORS, N, b, TUNISIA, SENEGAL, SAHEL

Introduction

La nécessité de développer des recherches sur les indices de qualité des sols a
été récemment mise en exergue par DORAN et PARKIN (1994). En effet, la carac-
térisation de |'état de santé et de qualité des sols & |'aide de bio-indicateurs est
trés utile dans |'évaluation des caractéres de durabilité des sols, des pratiques
d'aménagement des terres et des projets de réhabilitation des milieux.

Les processus de désertification conduisent a une chute drastique du potentiel
biologique du sol, révélée par la diminution de la teneur en matiéres organiques
et en nutriments du sol ainsi que par l'abaissement des populations de micro-
organismes et de leurs activités métaboliques.

Le réle primordial de l'arbre dans la protection des sols, la production de litiére
et plus globalement dans I'amélioration des conditions édapho-climatiques a été
largement démontré : BELsKY et al. (1989), CampeEeLL et al. (1994), Grouzis et AKPO
(1997 ; cet ouvrage') et Akpo (1998). Les racines influencent significativement
les caractéristiques biologiques du sol environnant.

La rhizosphére est une zone d'intense activité microbiologique et biochimique en
raison de I'exudation de nutriments organiques et minéraux par les plantes. Un
« effet rhizosphére » peut ainsi étre mis en évidence en comparant entre elles et

1. « Influence d'Acacia raddiana sur la structure et le fonctionnement de la strate herbacée dans le Ferlo sénégalais ».
in Grouzis M., Le Floc’h E., éd.: Un arbre au désert, Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 : 249-262.
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pour certains paramétres (populations de micro-organismes, groupes physiolo-
giques, activité métabolique) des zones situées a proximité des plantes a d'autres
qui en sont plus ou moins éloignées (BUrNs, {985).La concentration des nutriments
du sol et des micro-organismes au voisinage des arbustes et des arbres isolés des
écosystémes arides et semi-arides se traduit par des « ilots de fertilité » (« islands
of fertility ») (HERMAN et al., 1995), car ces zones abritent les populations de micro-
organismes les plus nombreuses et les plus actives.

De récentes études (Grouzis, 1997) ont mis I'accent sur ['utilisation des légu-
mineuses pérennes et des micro-organismes qui leur sont associés pour la
réhabilitation des terres dégradées. En Afrique de ['Ouest et du Nord, des
espéces comme Faidherbia albida, Acacia tortilis subsp. raddiana, Acacia senegal,
Astragalus armatus, espéces autochtones, largement distribuées et bien adaptées
aux conditions climatiques séveres et de pauvreté édaphique, peuvent donc étre
utilisées, Cependant, les connaissances sur leurs potentialités d'amélioration de la
fertilité des sols sont encore éparses, en particulier celles concernant l'influence
des racines sur les propriétés biochimiques du sol et sur la diversité des micro-
organismes.

Les objectifs de ce travail sont donc de suivre quelques paramétres biochimiques
et microbiologiques connus pour étre des indicateurs sensibles des changements
biologiques du sol afin de caractériser I'effet rhizosphére d'Acacia tortilis (Forssk.)
Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan au nord (Tunisie) et au sud (Sénégal) du
Sahara.

Matériel et méthodes

Les stations d'études

Au Sénégal, deux stations correspondant a un gradient d'aridité ont été suivies.
Il s'agit de la station de Souiléne, appartenant a la zone sahélienne sensu stricto
{200-400 mm de pluviométrie annuelle) qui est située dans la réserve de Sogobe
(Ferlo), et de la station de Dahra, appartenant a la zone soudano-sahélienne
(400-600 mm). Elle se trouve dans la zone sylvo-pastorale au-dessous de la vallée
séche du Ferlo (Ferlo-Djoloff).

En Tunisie, deux stations appartenant au méme climat régional ont été retenues :
la station de Haddej dans la vallée du Bled Talah et les piémonts sud du Djebel
Bou Hedma.

Le tableau | synthétise les conditions édapho-climatiques déja largement décrites
par Pontanier et al. (cet ouvrage)?. Les deux contextes écologiques, semblables de

2. « Ecologie et régime hydrique de deux formations a Acacia raddiana au nord et au sud du Sahara (Tunisie,
Sénégal) ». In Grouzis M., Le Floc'h E., éd.: Un arbre au désert, Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 :
79-101.
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par leur aridité, présentent des spécificités pour ce qui concerne les conditions
régionales : pluies de saison chaude au Sénégal, contrairement aux pluies de saison
froide en Tunisie ; déficit hydrique maximal en période hivernale au Sénégal et en
période estivale en Tunisie.

Ces conditions engendrent d'ailleurs des types de végétation contrastés : formations
dominées par des espéces annuelles au Sénégal et des chaméphytes en Tunisie.
Malgré des différences dans le détail (Pontanier et dl, cf. note 2), les sols des dif-
férentes stations présentent en commun une texture sableuse et une teneur
faible en matiéres organiques.

\/ Tableau | — Caractéristiques écologiques comparées des stations nord- et sud-sahariennes.

Stations Sahel - Sénégal Tunisie

Coordonnées géographiques  Souiléne: 16°21'N - 15°26'W  Haddej :9° 38'N - 34° 30'E

Dahra :15°21'N - 15°26'W  Bou Hedma
Précipitations annuelles Souiléne : 280 mm

Dahra :445 mm 220 mm
Variabilité Forte Trés forte

Régime des précipitations Pluie de saison chaude Pluie de saison froide

Evapotranspiration

potentielle (ETP) # 2000 mm # 2 500 mm

234

Climat

Sol

Disponibilité en eau du sol

Végétation

Tropical sec sahélien
a soudano-sahélien

Brun rouge sub-aride

a texture trés sableuse,
profond, filtrant, bon drainage
teneur en matiéres organiques
faible

Treés limitée dans le temps ;
zone d'absorption préférentielle
a 200-300 cm

Thérophytes et phanérophytes
dominants

Méditerranéen
aride inférieur

Peu évolué d'apport alluvial
a texture sableuse

a sablo-limoneuse, calcaire
teneur en matiéres
organiques faible

Trés limitée dans le temps ;
plutot favorable dans
les horizons inférieurs

Steppe a chaméphytes
dominants

Echantillonnage

Vingt-six échantillons ont été prélevés en saison séche dans les deux stations du
Sénégal dans la zone rhizosphérique et dans une zone témoin a deux niveaux
(0-20 cm et 20-40 cm).Vingt prélévements ont été effectués dans l'horizon de
surface (0-20 cm) des stations tunisiennes.

A Dahra (Sénégal), I'¢tude de l'influence de la distance au tronc d'un Acacia raddiana
a été réalisée dans les conditions suivantes. Cing plots de 3 x 3 m ont été délimités
en fonction de la distance au tronc :

A :1-3 m,zone d'ombrage stricte ;B :3-6 m, limite de la frondaison ; C : 6-9 m, hors
frondaison, soumise a une forte influence racinaire ; D : 9-12 m, hors couvert,
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faible influence racinaire ; E : 30 m du tronc, influence racinaire nulle, zone témoin.
Dans chaque plot, 4 carottes (10 x 20 cm) ont été prélevées a 40-60 cm de
profondeur. Ce niveau correspond au milieu de la tranche de sol (25-75 cm) ou
se situent le maximum de nodules (Diouf et al., cet ouvrage)® et ou l'influence
des racines de la strate herbacée est faible (BILLE, 1977 ; AkPO, 1992). Une fois
collectés, les sols de chaque plot sont mélangés, séchés a lair, passés au travers
d'un tamis de 2 mm et stockés a 4 °C.

Analyses biochimiques

Avant analyse, les sols sont amenés a 60 % de leur capacité au champ et mis a équi-
librer a la température du laboratoire pendant une semaine.Tous les paramétres
ont été analysés d'aprés les méthodes décrites par ALEF et NANNIPIERI (1995).

Le NH,* est extrait par du KC| IM. Le NO, est dosé par colorimétrie aprés
extraction par K,5SO, 0,5M. Le phosphore assimilable est extrait par NH,F IN.
Le carbone organique total est déterminé apres oxydation par du K,Cr,O, IN
a 100 °C pendant 90 minutes.

La biomasse microbienne du sol, calculée comme étant le carbone de la biomasse
(C biomasse), est évaluée par la méthode de fumigation-extraction de VANCE et dl.
(1987). Cette biomasse comprend la totalité des micro-organismes qui vivent
dans le sol ayant des dimensions < 5000 pm3. C'est une petite partie de la fraction
organique du sol, trés labile mais importante comme réserve de nutriments.
Notons cependant que la méthode ne permet pas d'évaluer les changements de
structure de la communauté microbienne comme par exemple les variations du
rapport champignons/bactéries du sol.

La production de CO, est déterminée par incubation des sols a 28 °C pendant
24 a 192 h et piégeage dans du NaOH IN.

Pour mettre en évidence des différences entre les cycles nutritifs dans les horizons
du sol, l'activité de certains enzymes impliqués dans le cycle de P et N (NANNIPIERI
et al,1990) a été évaluée. L'activité de la déshydrogénase a été évaluée par colori-
métrie aprés incubation pendant 20 h a l'obscurité a la température du laboratoire
avec du (2-(p-iodophenyl)-3-(p-nitrophenyl)-5-phényl tétrazolium chlorure) 0,4 %.
L'activité de la phosphatase est analysée en suivant I'hydrolyse du p-nitropheny!-
phosphate (0,115 M) en p-nitrophénol pendant 20 mn 4 37 °C 4 pH 5. L'activité
de la protéase est déterminée par ['hydrolyse de la caséine pendant | h d'incubation
452 °C a pH 8. La production d'aminoacides est déduite d'une courbe d'étalonnage
établie avec différentes concentrations de tyrosine. La L-Glutaminase est dosée
par hydrolyse de la L-Glutamine pendant 2 h d'incubation & 37 °C et a pH 10. Enfin,
l'activité de 'uréase est évaluée par hydrolyse de I'urée pendant 2 h d'incubation
a37°CapH9.

Nous ne reviendrons pas sur les méthodes relatives a la caractérisation micro-
biologique qui ont été largement décrites par GREGO et al. (2000). Rappelons

3. « Phénologie de la nodulation d'Acacia raddiana en milieu naturel ». In Grouzis M., Le Floch E.. éd.: Un arbre au
désert, Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 : 171-182.
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briévement que cette caractérisation a été conduite comme suit :

— les bactéries du sol ont été extraites selon la méthode de LINDAHL et BAKKEN
(1995) et dénombrées sur lame a Iépifluorescence ; ¢
— dénombrement sur lame des NEG (groupes des bactéries efficientes pour
I'azote) ; c'est un groupe de bactéries hétérotrophes capables de vivre avec des

concentrations d’azote presque nulles (HERMAN et al,, 1995) ;

— comptage par la méthode MPN (most probable number) des groupes physiolo-
giques ammonificateurs et des nitro-oxydants, qui font partie du cycle de l'azote.
Les données ont été soumises a une analyse de variance. La plus petite différence
significative (PPDS) a été utilisée pour évaluer la signification des différences pour
une p < 0,05.

Résultats

Sénégal
EFFET RHIZOSPHERIQUE - VARIABILITE INTERSITE

Le sol témoin de la station de Souilene a un pH .~ presque neutre avec une
tendance a l'alcalinité (7,4) ;le pH, ., est sub-acide (6,8).

Les observations effectuées dans le sol rhizosphérique (0-20 et 20-40 cm) a la
base d'Acacia raddiana attestent que les racines ne semblent pas influencer le pH.
En effet, les variations par rapport aux témoins sont trés faibles. A Dahra, par
contre, le sol rhizosphérique d'A. raddiana est nettement plus basique que le
témoin : le pH évolue de 7,1 a 8,5. Dans cette station, les micro-organismes
évoluent dans un milieu alcalin ayant une bonne capacité d'échange.

Les variations des principaux parameétres biochimiques du sol des stations du
Sénégal sont représentées sur la figure I.

La biomasse microbienne de I'horizon de surface est toujours plus élevée dans
la zone rhizosphérique, attestant de conditions trophiques plus favorables,
imputables a I'apport de matiéres organiques par des racines ou autres débris
végétaux (fig. | a). L'effet rhizosphére se manifeste aussi au niveau 20-40 cm, ou la
valeur du carbone-biomasse sous Acacia est significativement plus élevée que dans
le témoin. Leffet rhizosphérique d’Acacia raddiana est plus important a Dahra (2 a
8 fois plus que le témoin) qu'a Souiléne (environ 1,5 fois plus que le témoin).
Les valeurs relatives a la respiration (fig. | b) montrent que la vitalité des micro-
organismes a Dahra est nettement plus forte qu’a Souiléne. En effet, la production
de CO, sous Acacia a Dahra est 10 a 14 fois plus élevée que dans le témoin.
A Souiléne, la respiration sous Acacia est équivalente (0-20), voire inférieure
(20-40), a celle du témoin.

La L-glutaminase et la protéase sont des enzymes importantes pour la minéralisa-
tion de l'azote de la matiére organique du sol. Bien que la protéase soit légérement
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Influence de la rhizosphére d'Acacia raddiana
sur les paramétres biochimiques du sol des stations du Sénégal.

supérieure dans le deuxiéme horizon de la zone rhizosphérique, les différences
relatives a son activité (fig. | ¢) ne sont pas significatives, aussi bien a Souiléne qu'a
Dahra. A Souiléne, I'activité de la Glutaminase est pratiquement doublée dans la
rhizospheére d'Acacia par rapport au témoin (fig. | d). A Dahra, les différences ne
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sont pas significatives. Il est possible que ce résultat soit lié & I'environnement
de la zone racinaire, plus riche en matiére organique produite par les plantes et
par les micro-organismes. Par ailleurs, il faut souligner que ces activités sont
remarquablement faibles.

Dans le sol rhizosphérique d’Acacia raddiana, les activités de ['uréase (fig. | e) et
de la phosphatase (fig. | f) sont toujours significativement plus élevées dans le sol
témoin (phosphatase: PPDS = [, p < 0,01 ;uréase: PPDS = 8,p < 0,01). Les
activités enzymatiques ont tendance a étre plus élevées dans la couche superficielle
que dans la couche 20-40 cm, mais les différences ne sont pas significatives et les
résultats sont comparables entre Souiléne et Dahra.

Les teneurs en P assimilable (fig. | g) augmentent dans les sols de la rhizosphére
a Dahra et ont tendance a diminuer a Souiléne. La comparaison des teneurs en
P avec celles de ['activité de la phosphatase montre qu'il existe une relation
inverse entre ces deux parameétres.

EFFET RHIZOSPHERIQUE -
VARIATION EN FONCTION DE LA DISTANCE AU TRONC

Cette étude a été conduite, d’'une part, pour préciser l'influence du systeme
racinaire d'Acacia raddiana sur les propriétés biochimiques et microbiologiques
du sol environnant et, d'autre part, pour vérifier que la sensibilité des indicateurs
biologiques est suffisamment élevée pour mettre en évidence des différences,
méme en milieux extrémes.

Les résultats relatifs aux paramétres biochimiques sont consignés dans le

tableau Il.
\/ Tableau Il — Valeurs moyennes des paramétres biochimiques du sol
en fonction de la distance au tronc.

Site Co, C, Déshydrogénase N-NH, N-NO, P, Phosphatase
(distance (%) (ug Clgss) (pgINT Figssh) (ngNH,/gss) (pg NO,/gss) (ngP/gss) (ug pNP/gss h)
au tronc)

A(l-3m) 0118 710 1,6 3,3 1,80 21,1 14,9
B(3-6m) 0I5 647 22 28 23 312 N
C(@®9my 0,13 13,1 1.8 4,2 0,9 37,9 10,7

D (9-12m) 0,11 16,9 11 3.6 1.0 40,7 15,2

E (30 m) 0,10 500 nd 43 03 0,7 29,4
PPDS 0,03 40 06 0,5 07 8,0 4,0

Carbone organique total (CO,) ; Biomasse microbienne (Cy) ; Déshydrogénase ;
Azote minéral (N-NH,, N-NO,) ; Phosphore assimilable (P_.,) et Phosphatase ;
PPDS : plus petite différence significative 2 p <0,05; nd : non décelable ; ss : sol sec.

Les teneurs en matiére organique (CO,) sont en général faibles. Ce caractere est
certainement di au niveau de prélévement (40-60 cm), car il est bien connu que
la teneur en matiéres organiques diminue le long du profil en milieu tropical
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(CAMPBELL et al., 1994). On constate néanmoins que cette teneur décroit signifi-
cativement le long du transect et qu'il n'y a pas de différences significatives entre
les sites D et E.

Une fraction importante de la matiére organique est piégée dans la biomasse
microbienne, dont les valeurs sont élevées et similaires sous couvert (A et B) ;
elles décroissent ensuite jusqu'a 12 m du tronc (C et D). Dans le site E, la bio-
masse microbienne augmente, ce qui témoigne d'un comportement particulier
de ce site témoin. Cette biomasse est trés sensible aux conditions du sol et les
variations de la matiére organique lui sont significativement corrélées (r = 0,63,
p<0l).

La biomasse de carbone informe sur I'importance de la population microbienne sans
toutefois renseigner sur son activité métabolique. C'est pourquoi la production
de CO, cumulée pendant 8 jours, I'activité de la déshydrogénase, indicateur de
l'activité métabolique des cellules, et le quotient métabolique (q CO, : quantité
de CO, produite par heure et par unité de biomasse) ont été mesurés.

Les variations de la production cumulée de CO, en fonction du temps, reportées
sur la figure 2, montrent que la respiration du sol est trés faible et diminue du
site A au site C. Elle est presque nulle au niveau du site D et du témoin (site E).

Production
(ug C-CO2 /g sol sec)

14 — A

12

I I
0 48 96 144 192

Temps (heures)

7 Fig. 2
Variations de la production cumulée de CO, en fonction du temps
A(I-3m);B(3-6m);C(6-9m);D(9-12 m);E (30 m).

Par ailleurs, les valeurs du quotient métabolique (q CO,) des cinqg sites échan-
tillonnés ne sont pas significativement différentes, en raison certainement de la
production horaire de CO, qui est extrémement faible ; elle n'est pratiquement
pas mesurable.

La production de CO, est considérée comme un indicateur trés sensible de
I'activité de ta biomasse du sol. A proximité du tronc (A), ol la biomasse est
élevée, la production de CO, est également élevée. Par contre, 4 30 m (E), ou la
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biomasse microbienne est de nouveau élevée, la production de CO, est faible.
Ce résultat indique que la biomasse n’est pas métaboliquement active a ce
niveau. Cela est confirmé par les données de lactivité de la déshydrogénase. En
effet, les données sur l'activité de la déshydrogénase (tabl. Il) semblent é&tre en
parfait accord avec la production de CO,. On observe une différence significative
entre les sites soumis a l'influence racinaire (A, B et C) et le site D. L'activité de
la déshydrogénase n'est pas décelable au niveau du témoin (E).

Les disponibilités en N minéral et en P sont aussi consignées dans le tableau Il.
Il existe une corrélation inverse entre les teneurs en N-NH,* et en N-NO,-
(r=-0,95,p <0,05). La distribution de N-NH,* est plus constante et représente
la quasi-totalité de I'azote minéral dans le site témoin (E).

La teneur en P augmente de maniére significative du site A au site D (+ 95 %).
La disponibilité en phosphore est généralement en corrélation inverse avec
Pactivité de la phosphatase (r = 0,90). Cette activité est d'ailleurs trés faible,
caractéristique des niveaux enregistrés dans des milieux dégradés (GARCIA et dl.,
1994). La teneur en P du site témoin (E) est trés basse (0,71 ug.g ' sol sec), elle
correspond a une forte activité de la phosphatase.

Tout comme pour l'accroissement de la biomasse microbienne, il apparait que le
site témoin possede des propriétés biologiques particuliéres.

Pour déterminer les groupes physiologiques de micro-organismes les plus
représentés dans |a biomasse microbienne, des méthodes d'extraction et de
dénombrement des bactéries du sol ont été mises en ceuvre. Les résultats sont
présentés au tableau lIl.

On observe généralement une bonne correspondance entre la biomasse micro-
bienne déterminée par fumigation et celle quantifiée par des techniques de
comptage. Cette correspondance ne s'observe cependant pas entre la biomasse
(tabl. I} et la quantité de bactéries évaluée par épifluorescence (tabl. lll). Cela est
particulierement vérifié pour le site témoin (E) ol un accroissement, quoique

\/ Tableau lll — Nombre de bactéries a I'épifluorescence (NBéPi :log CFU.g" sol sec) ;
groupe des bactéries efficientes pour I'azote (NEG : log CfI’-'U.g” sol sec ) ;
hétérotrophes totales (HTR :log CFU.g" sol sec) ;
nombre de bactéries ammonificatrices et nitro-oxydantes (x 10%.g" sol sec % erreur standard)
en fonction de la distance au tronc.

Bactéries

Site NBépm NEG HTR ammonificatrices  nitro-oxydantes
A (1-3m) 79 4,2 4,1 23,744,5 4,2+0,8

B (3-6 m) 7,5 4,0 39 9.2+ 1,7 2,110,3

C (6-9 m) 74 4,0 3.9 28,5+3,6 2,7x0,4

D (9-12 m) 74 4,5 3.9 35,6+9,1 3,0£0,7

E (30 m) 73 3.4 34 |,7+nd 0,1#nd
PPDS 0,5 0,4 05 nd 1,9

Les valeurs rapportées correspondent a la moyenne de trois extractions. PPDS pour p < 0,05.
nd : non détectable. CFU : colonie formant unité.
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non significatif, de la biomasse n'est pas accompagné par une augmentation similaire
du nombre de bactéries. Etant donné que ['évaluation des champignons n'a pas été
réalisée dans cette étude, il est difficile d'expliquer la nature de cette différence.

La valeur relative aux hétérotrophes strictes, qui sont une fraction des bactéries
dénombrées a I'épifluorescence, diminue au niveau du site témoin, ce qui indique
qu'une grande fraction des cellules bactériennes sont ici inactives.

Les NEG sont constants dans les zones influencées par le systéme racinaire de
I'arbre, puis diminuent significativement a 30 m (tabl. IlI).

Les bactéries ammonificatrices sont peu représentées le long du transect et
disparaissent pratiquement dans le site témoin. Le nombre de bactéries nitrifi-
catrices est généralement trés bas ; il est insignifiant dans le site témoin. Des
résultats comparables ont été rapportés par DOMMERGUES et al. (1980) pour les
sols sableux du Sénégal. Ce résultat explique I'absence de nitrate et le cumul
d’ammonium dans le site témoin et suggére que dans ces sols pauvres la
minéralisation de |'azote est régulée par les nitrificatrices. Cependant, les faibles
valeurs observées dans cette étude peuvent aussi étre dues aux limites de la
méthode utilisée (MPN) (MazzARINO et al., 1991).

Tunisie
EFFET RHIZOSPHERIQUE - VARIABILITE INTERSITE

Le pH de I'horizon superficiel du sol témoin est basique (respectivement 8,8 a
f'eau et 8,5 au KCI). Ce pH est diminué de plus d'une unité dans la rhizosphére
d'Acacia raddiana dgé de 10 ans. La rhizosphére modifie a la fois la capacité de
rétention des protons et d'absorption des éléments minéraux, ce qui détermine
probablement un habitat favorable aux activités des micro-organismes et des
enzymes exocellulaires, représentées sur la figure 3.

La biomasse de carbone, qui, rappelons-le, est un parametre quantitatif de la bio-
masse microbienne présente dans le sol, est significativement plus élevée dans la
rhizosphére d'A. raddiana que dans les sols témoins (fig. 3 a). Dans les deux sites
de Bou Hedma et de Haddej, la biomasse est environ deux fois plus élevée dans
la rhizosphére que dans le sol non influencé par les racines.

La biomasse microbienne y est relativement active, ainsi que le démontrent les
valeurs de production de CO,. La production de CO, pendant 10 jours & humidité
et température constantes (60 % de la capacité au champ et 25 °C) montre que
la biomasse microbienne présente dans la rhizosphére des plantes analysées est
trés active : elle est 1,2 a prés de 2 fois plus élevée que dans le sol témoin suivant
les sites étudiés (fig. 3 b). Notons aussi que la respiration des sols de Tunisie est
10 fois plus élevée que celle des sols du Sénégal.

L'activité des enzymes exocellulaires (protéase, L-glutaminase et uréase) est
largement plus importante sous Acacia raddiana que dans le sol témoin, quelle
que soit la station considérée. Notons cependant que l'effet rhizosphérique est
2 a 3,5 fois plus fort a Haddej qu'a Bou Hedma (fig. 3 ¢, 3 d,3 e). 1l en est de méme
de la phosphatase(fig. 3 f). On vérifie de nouveau la relation inverse liantle P a la
phosphatase.
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7 Fig. 3
Influence de la rhizosphére d'Acacia raddiana sur les paramétres biochimiques
du sol des stations de Tunisie.

Discussion

L'effet rhizosphérique d'Acacia raddiana a été caractérisé dans deux biotopes
situés au nord (Tunisie) et au sud (Sénégal) du Sahara. Cet effet a été déterminé
en comparant la biomasse microbienne et sa respiration ainsi que |'activité d'un
certain nombre d'enzymes impliquées dans le cycle de I'azote et du phosphore
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dans des sites soumis a l'influence du systéme racinaire de cette espéce et dans
des zones témoins. Nous avons par ailleurs éprouvé la sensibilité des indicateurs
biologiques retenus.

Une faiblesse générale de l'activité biochimique et microbiologique des sols
échantillonnés a tout d'abord été observée. Cela confirme que le niveau des
processus biologiques dépend strictement du milieu. Les conditions d'aridité et
de pauvreté édaphique (faible teneur en matiéres organiques, en nutriments,
déficit hydrique marqué, probléme de structure du sol...) engendrent un éco-
systéme oligotrophe caractérisé par la médiocrité des activités biologiques.
Dans notre étude, de nombreux paramétres se situent a la limite de détection
des méthodes analytiques utilisées. Cependant, la plupart d'entre elles ont permis
de mettre en évidence des différences entre sites, démontrant ainsi |'effet rhizo-
sphérique d'Acacia raddiana.

En effet, des parameétres comme la teneur en matiére organique, la biomasse
microbienne, la respiration du sol, I'activité de presque toutes les enzymes impli-
quées dans le métabolisme de l'azote et du phosphore (a I'exception de I'uréase et
de la phosphatase dans les sols sénégalais) ainsi que presque toutes les données
microbiologiques présentent des valeurs plus élevées a proximité de |'arbre. Cela
suggere I'existence d'un microcosme biologique dans le sol directement influencé
par le systéme racinaire d'Acacia raddiana.

Cet effet rhizosphérique peut étre comparé a ceux mis en évidence par GREGO
et al. (1997) pour d'autres espéces colonisant les mémes biotopes : Astragalus
armatus (Tunisie) ou Balanites aegyptiaca et Acacia nilotica (Sénégal).

Dans I'ensembile, I'effet rhizosphérique d'Acacia raddiana est tout 2 fait similaire a
celui d'Astragalus armatus, mais c'est I'ampleur de I'effet qui change. Acacia raddiana
a par exemple une activité protéolitique trés forte, prés de dix fois plus élevée que
l'activité de la méme enzyme dans la rhizosphére d'Astragalus. Par contre, ['activité
de la L-glutaminase est 2 fois plus élevée pour Astragalus que pour Acacia.

Dans la rhizosphére d'Acacia raddiana, I'activité dimmobilisation de I'azote pourrait
étre prédominante par rapport a I'activité de minéralisation des matiéres azotées.
Il en résulterait une dégradation rapide des protéines et les aminoacides produits
seraient préférablement utilisés par les micro-organismes pour la synthése de
nouvelle matiére organique et non pas pour la poursuite de la minéralisation.
Pour A. armatus, le processus de minéralisation serait au contraire prépondérant,
comme l'indique l'intense activité de I'enzyme L-glutaminase.

Au Sénégal, les effets rhizosphériques d'Acacia raddiana et de Balanites aegyptica
sont similaires quant a la biomasse microbienne, la respiration du sol et l'activité
de l'uréase. Des différences notables s'observent par contre pour l'activité de la
phosphatase a Dahra (GREGO et al,, loc.cit.). Sous Acacia, I'activité de cette enzyme
diminue par rapport au témoin alors qu'elle double pratiquement sous Balanites.
Cette différence est facilement explicable quand on sait que Balanites acidifie le
milieu (pH témoin : 7,1, pH rhizosphére : 54) alors qu'Acacia Ialcalinise (pH
témoin : 7,1, pH rhizosphére : 8,5). Les sols rhizosphériques des deux espéces
sont donc trés différents (plus de 3 points de pH d'écart), ce qui crée des habitats
contrastés pour la fraction microbiologique et les activités enzymatiques. C'est
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ce qui explique en particulier I'importance de l'activité de la phosphatase sous
Balanites, car elle se trouve dans un milieu dont le pH est trés proche de son
optimum de fonctionnement.

L'effet rhizosphérique peut aussi varier avec I'dge du peuplement. En comparant
cet effet dans des peuplements d'Acacia raddiana gés de 10,25 et 100 ans, GREGO
et al. (1994) ont montré que tous les résultats obtenus avec les sols prélevés sous
les vieux arbres n'étaient pas significativement différents des résultats relatifs aux
sols témoins. Ce caractére est imputable 2 la difficulté de trouver, sous les vieux
arbres, des racines jeunes métaboliquement actives.

L'effet rhizosphérique varie aussi avec les conditions stationnelles. Ainsi, |'effet
rhizosphérique est pour la Tunisie nettement plus important a Haddej qu'au Bou
Hedma, et pour le Sénégal a Dahra qu'a Souiléne. Ces différences sont a mettre
en relation avec les conditions trophiques (bilan hydrique, matiére organique,
nutriments).

De méme, des différences notables existent entre les stations situées au nord et
au sud du Sahara. La quantité de biomasse microbienne est, dans I'ensemble, plus
élevée dans les sols sénégalais ; par contre, cette biomasse est prés de 10 fois
plus active en Tunisie. Selon INsaM (1990) des valeurs trés élevées de production
de CO, sont caractéristiques de sols ayant recu des substrats frais facilement
dégradables. Nos résultats montrent donc qu’en Tunisie Acacia raddiana enrichit
sa rhizosphére de matériel organique soluble en quantités plus importantes qu'au
Sénégal.

Les teneurs en P assimilable sont toujours plus élevées dans les sols rhizosphériques
du Sénégal ou la biomasse microbienne est peu active. En Tunisie, la microflore est
abondante, la respiration est élevée. Les teneurs en P assimilable sont donc faibles
parce que cet élément est absorbé par les micro-organismes et probablement
par les végétaux eux-mémes.

Le suivi de l'activité des enzymes extracellulaires, liées au cycle du N, comme la
protéase et la glutaminase, révéle que le cycle de l'azote est plus actif dans les
sols rhizosphériques de Tunisie que du Sénégal. La minéralisation de I'azote et en
conséquence fa disponibilité de cet élément au niveau des plantes et des micro-
organismes sont meilleures en Tunisie. L'analyse des paramétres biologiques et
biochimiques indique donc de meilleures conditions de fertilité en Tunisie.
Notons enfin que cette étude a permis d'éprouver la sensibilité d'un certain
nombre de bio-indicateurs.

Ainsi la biomasse microbienne, déja identifiée par GREGO et al. (1996) comme un
bio-indicateur sensible, donne des indications précoces sur la dégradation ou la
restauration des sols (GARCIA et al.,, [994).

L'activité de la déshydrogénase a été un indicateur sensible dans notre cas.
Elle est largement considérée comme un bon indicateur pour tester lactivité
bioclogique des sols (TREVORS, 1984). Cependant, certains auteurs ont récemment
rapporté qu'elle peut étre influencée par de nombreux facteurs et concluent que,
pour étre valable, une comparaison écologique des sols devrait prendre en
compte d'autres propriétés microbiologiques (GARCIA et al,, 1994 ; GARCIA et
HERNANDEZ, 1997).
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Le quotient métabolique (qCO,) est un parametre sensible mais controversé
pour tester quantitativement l'activité métabolique de la biomasse microbienne
(WaARDLE et GHANI, 1995 ; GREGO et al, 1998). Certains auteurs (INSAM et
DomscH, 1988 ; GREGO et al, 1996) considérent que le qCO, est un paramétre
approprié pour évaluer les changements d'état des communautés microbiennes
dans les écosystémes jeunes et matures. Dans cette étude, les valeurs du quotient
métabolique, en relation avec les trés faibles taux de CO, dégagés par heure, ne
donnaient pas de différences significatives entre les différents sites échantillonnés.
Ce résultat indique que ce paramétre n'est pas un bio-indicateur utilisable dans
ces conditions écologiques extrémes, comme |'ont déja rapporté GARCIA et al.
(1994) dans une étude antérieure.

Conclusion

L'effet rhizosphérique d'Acacia raddiana a été caractérisé dans deux biotopes
situés au nord (Tunisie) et au sud (Sénégal) du Sahara.

Il est tout d'abord apparu que les activités biochimique et microbiologique des
sols échantillonnés sont dans I'ensemble faibles et témoignent de conditions oligo-
trophes. Cependant, nous avons pu montrer, grace a la sensibilité des indicateurs,
que la presque totalité des parametres suivis est influencée par la présence du
systéme racinaire, démontrant ainsi un « effet rhizosphére ».

L'effet rhizosphérique d'Acacia raddiana est tout 4 fait comparable a ceux d'autres
espéces des zones étudiées (Astragalus armatus, Balanites aegyptiaca...), mais c'est
I'ampleur de I'effet qui permet de les distinguer.

Cet effet rhizosphérique d'Acacia raddiana, varie avec I'age du peuplement et les
conditions trophiques (bilan hydrique, matiére organique, nutriments) qui carac-
térisent les stations, notamment celles situées au nord et au sud du Sahara.

Les résultats obtenus permettent de confirmer I'intérét que peut présenter
A. tortilis subsp. raddiana dans les stratégies de réhabilitation des zones dégradées.
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Influence d'Acacia raddiana
sur la structure

et le fonctionnement

de |a strate herbacée

dans le Ferlo sénégalais

M. GrouZIS
L. E AkrO

Résumé

Les observations réalisées sur les interactions arbre/herbe dans le Sahel sénégalais
(Ferlo, 280 mm de précipitations annuelles) montrent qu'Acacia raddiana augmente
la richesse floristique, modifie le cycle phénologique et accroit la production et
Pimmobilisation minérale de la strate herbacée située sous son couvert. L'impact
positif de I'arbre sur la strate herbacée est principalement di a I'amélioration des
disponibilités en eau et a 'augmentation de la fertilité du sol.

Mots-clés:
STRUCTURE SPECIFIQUE, PHYTOMASSE, COMPOSITION MINERALE, REGENERATION,
STRATE HERBACEE, SAHEL, SENEGAL.

Abstract

Studies on tree and grass interactions in the Sahelian zone of Senegal (Ferlo, 280 mm of
annuadl rainfall) show that Acacia raddiana increases the floristic richness, modifies the
phenological cycle and improves the phytomass and the inorganic status of the understory
herbaceous layer.These benefic effects are mainly due to the soil enrichment (water balance
and fertility).
Keywords:
FLORISTIC COMPOSITION, PHENOLOGY, PHYTOMASS, INORGANIC STATUS, RECRUITMENT,
HERBACEOUS LAYER, SAHEL, SENEGAL
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Introduction

Les relations de compétition entre les composantes arbre et herbe ont trés
souvent été évoquées dans les modeéles de fonctionnement et d’'aménagement
des savanes (WALKER et NOY-MER, 1982 ; KNOOP et WALKER, 1985 ; FOWLER,
1986 ;WALKER, 1987 ; BELSKY, 1990). Pourtant, de nombreux auteurs ont montré
que dans les milieux semi-arides, les arbres favorisent non seulement les facteurs
microclimatiques (TIEDEMAN et KLEMMEDSON, 1977 ; KELLMAN, 1979 ; BERNHARD-
REVERSAT, 1982 ; OVALLE et AVENDANO, 1988), mais augmentent aussi la diversité
et la production de la strate herbacée (OVALLE et AVENDANO, 1987 ; COUGHENOUR
et al, 1990 ;VETAAS, 1992 ). On peut donc considérer que les arbres augmentent
la production des cultures et des herbages a travers les pratiques agroforestiéres
et sylvo-pastorales (KEesSLER et BREMAN, 1991). En Afrique, de nombreux travaux
ont été conduits dans les zones sub-humides (moyennes des précipitations
annuelles entre 500 et | 500 mm : SANFORD et al.,, 1982 ; GEORGIADIS, 1989 ; BELSKY
et al, 1989 ;WELTZIN et COUGHENOUR, 1990 ; CEsAR, 1991), mais les interactions
arbre-herbe ont été peu étudiées dans les zones plus arides (précipitations
annuelles inférieures a 300 mm).

Ce travail conduit dans un écosystéme sahélien du nord du Sénégal a eu pour but
de définir, d'une part, l'influence de I'arbre sur la structure spécifique de la strate
herbacée et, d'autre part, sur la phytomasse épigée et hypogée, le déroulement
des cycles de vie des espéces herbacées, et sur la composition minérale de la strate
herbacée. Dans cette étude sont plus spécifiquement présentés les résultats
relatifs a I'influence d'Acacia raddiana.

Matériel et méthodes

Site d’'étude

Cette étude a été réalisée dans les steppes d'épineux du Ferlo sénégalais, a
proximité du lieu-dit Souiléne (16° 21’ N et 15° 26’ W). Cette zone est soumise
a un climat tropical sec de type sahélien. Les précipitations annuelles moyennes,
distribuées sur 16 a 25 jours de pluies s’élévent a 282 mm (AKkpPoO, 1993). La
variabilité interannuelle est forte (coefficient de variation de la période 1918-
1990 = 37 % a Dagana, station synoptique située & 20 km au nord de Souiléne).
La saison des pluies s’étend en général du mois de juin au mois d’octobre, mais pres
de 90 % des précipitations ont lieu en juillet, ao(t et septembre. Le paysage se
caractérise par des formations dunaires de faible amplitude, non orientées,
délimitant de petites dépressions fermées. Ce relief, bien que faible, joue un
réle déterminant dans la répartition des sols et des unités de végétation. Les
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observations ont été principalement effectuées sur la formation a Balanites
aegyptiaca (L.) Del. (38 individus.ha*!, recouvrement 12,5 %), Acacia tortilis
(Forssk.) Hayne subsp. raddiana (Savi) Brenan (27 individus.ha™!, recouvrement :
23,5 %) et Boscia senegalensis (54 individus.ha™!, recouvrement : 1,6 %). Cette
unité de végétation correspond au PA4 de VALENZA et DIALLO (1972). La densité
par hectare est en moyenne de 128 individus représentant un recouvrement
ligneux de 38 %. Cette unité de végétation correspond a un sol ferrugineux peu
lessivé localisé sur des formations dunaires récentes.

Méthodes

Lanalyse de I'influence d'Acacia raddiana sur la structure spécifique de la végération
herbacée a été réalisée a partir de 33 relevés phytoécologiques de 50 m? chacun
(20 sous couvert et |3 hors couvert). La surface ainsi délimitée est largement
supérieure a I'aire minimale (16 m?) recommandée par POISSONET et CESAR
(1972) pour I'étude des végétations herbacées tropicales. Pour chaque relevé, la
liste est établie et le recouvrement de chaque espéce estimé. Les levées des
espéces ligneuses sont inventoriées. La détermination des taxons a été effectuée
a l'aide de la Flore du Sénégal (BERHAUT, 1967). Les synonymes ont été actualisés
et normalisés sur la base de I'Enumération des plantes a fleurs d’Afrique tropicale
(LEBRUN et STORK, 1992).

La phytomasse épigée a été évaluée par la méthode de la récolte intégrale, qui
consiste a récolter toute la matiere végétale sur pied (coupe a ras du sol) sur des
placeaux de 0,25 m? sous et en dehors de laire de projection de la couronne de
l'arbre. Leffectif de I'échantillonnage est de 106 (53 sous couvert et 53 hors
couvert ligneux).

La méthode des carottages (BOHM, 1979) a été retenue pour évaluer la phyto-
masse hypogée. Le diamétre intérieur de la sonde est de 57 mm, ce qui est
nettement supérieur a la limite de 40 mm rapportée par SCHUURMAN et
GOEDEWAGEN (1971) cité par Grouzis (1988). Sous le couvert d'Acacia raddiana
et 2 3 m du trong, 16 profils (4 dans chacun des points cardinaux) ont été
échantillonnés. La zone de prélévement hors couvert se situe a 35 m de I'arbre,
c'est-a-dire a la limite de I'extension horizontale des racines actives de cette
espéce (FOURNIER, [995). Douze profils ont été prélevés pour ce témoin. Les
prélévements ont été effectués tous les 10 cm jusqu’a 50 cm et tous les 25 cm
de 50 a 250 cm. Les racines sont récupérées au jet d’eau au travers de deux
tamis superposés de | mm et de 0,50 mm. Aprés élimination des impuretés
(sables, brindilles, semences...) les racines sont rincées, séchées a 85 °C jusqu’a
poids constant.

A chaque récolte de phytomasse au cours du cycle de végétation et a partir
d’un échantillon de 10 prélevements sous Acacia et de |5 prélévements hors
couvert, nous avons procédé a la détermination de la teneur en N, P K, Ca, Mg
et Na des parties aériennes de la strate herbacée par des analyses chimiques
au laboratoire.
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Résultats

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

En considérant le nombre moyen d’espéces par relevé, il apparait que la richesse
floristique sous couvert d’Acacia raddiana est significativement plus élevée que
celle hors couvert (17,7 > 15 avec un t . = 2,46 > t;,; = 2,048 pour un
ddl = 38).

Les espéces caractéristiques du couvert ligneux, généralement des sciaphytes et
des hygrophytes, sont dans leur grande majorité des dicotylédones
{Amaranthaceae, Convolvulaceae, Cucurbitaceae) ou des monocotylédones a feuilles
larges (Brachiaria [Poaceae], Commelina [Commelinaceae], Stylochiton [Araceae]). Les
espéces caractéristiques des milieux découverts, généralement des xérophytes,
appartiennent dans leur majorité a la famille des Poaceae a feuilles étroites plus
ou moins enroulées (Eragrostis, Leptothrium...).

Les listes du tableau | renseignent sur le cortége floristique hors et sous couvert.

\/ Tableau | — Espéces herbacées caractéristiques des biotopes sous et hors couvert
d’Acacia raddiana (ensemble des relevés).

Espéces Achyranthes sicula, Cleome monophylla, Mukia maderaspatana,
sous couvert Ipomoea kostchyana, Ipomoea hederifolia, Brachiaria lata,
(n=16) Citrullus colocynthis, Cucumis melo, Jacquemontia tamnifolia,

Ipomoea pes-tigridis, Ipomoea argentaurea, Brachiaria ramosa,
Dipcadi longifolium, Stylochiton hypogaeus, Aerva javanica,
Commelina benghalensis

Especes Chloris prieurii, Mollugo nudicaulis, Heliotropium strigosum,
hors couvert Leptothrium senegalense, Cleome viscosa, Mollugo cerviana,
(n=7) Eragrostis tremula

Espéces indifférentes Digitaria horizontalis, Dactyloctenium aegyptium, Cassia obtusifolia,
(n =42) Tribulus terrestris, Zornia glochidiata, Alysicarpus ovdlifolius. ..

Les cycles phénologiques des espéces caractéristiques des biotopes hors et sous
couvert montrent une différence fondamentale. Le cycle phénologique des
espéces hors couvert est plus précoce et se caractérise par une durée plus
courte (25 jours en moins) (AkPO et GrOUZIS, 1993).

Influence de I'arbre sur la production

Il apparait tout d’abord que la teneur en matiéres séches est constamment plus
élevée hors couvert que sous ombrage (45 et 28 % en début de cycle ;77 et 70 %
en fin de cycle), ce qui indique que le biotope sous couvert offre des conditions
plus favorables a 'alimentation hydrique des plantes.
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Durant la période de croissance, la productivité moyenne atteint 2,7 gy,..m™"'
sous couvert d'Acacia raddiana et seulement | gy .mj! hors couvert. Le déficit
hydrique qui a été enregistré au cours de la seconde décade de septembre a
provoqué une chute de la production hors couvert (12 gy..m-2 [fig. I]). Cette
diminution n’est pas observable sous couvert d'Acacia, ce qui montre que celui-ci
peut atténuer les effets de déficits pluviométriques. La phytomasse maximum
observée au cours du cycle est de 165 + 6,4 gMS.m'2 sous 'ombrage d'Acacia
raddiang, et de 38,6 * 4,1 g, .m?hors couvert, soit un rapport de 4,3.

La distribution racinaire s’ajuste bien a une fonction exponentielle aussi bien
sous couvert qu'a |'extérieur du couvert (Grouzis et AkPO, 1997).Si on utilise la
formulation de Gerwitz et Page (1974) qui exprime les variations du pourcentage
de racines contenu dans une tranche de sol en fonction de la profondeur par la
relation : R(%) = 100 (1-e ®P), il apparait que 62,7 % et 56,4 % de la masse racinaire
respectivement hors et sous couvert d'Acacia se situent dans les 50 premiers
centimétres du sol. Il faut atteindre respectivement 125 et 150 cm de profondeur
pour avoir 90 % du systéme racinaire.

Phytomasse herbacée (g.m2)
200 T

150 T

ol

] B\Q/@/E\H/B/Q“B
0 — t — t t {
6 juillet 26 juillet 15 aolt 4 sept. 24 sept. 14 octobre 3 nov.

Temps

v Fig. 1
Variations saisonniéres de la phytomasse herbacée épigée
(t intervalle de confiance, p = 0,05) durant le cycle de végétation
sous Acacia raddiana (m) et hors couvert (O).

Le couvert ligneux favorise aussi la phytomasse racinaire : celle-ci est 1,7 plus
élevée sous couvert que hors ombrage (tabl. Il). Le rapport entre la phytomasse
hypogée et la phytomasse épigée est de 1,6 sous Acacia. Il est 2,5 fois plus élevé
a 'extérieur, indiquant ainsi des conditions plus xériques et de faibles conditions
de nutrition au niveau de ce biotope.
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\/ Tableau Il — Phytomasse épigée et hypogée sous et hors couvert d’Acacia raddiana
et rapport parties souterraines-parties aériennes.

Phytomasse Phytomasse P. souterraines / P. aériennes
épigée hypogée
Bus: M Bus™m™
Sous Acacia 165 + 6.4 2612 £274 1,6
Hors Acacia 38,6 + 4.1 154,6 + 14.5 4
Sous/Hors 43 1,7

Influence de I'arbre sur la composition minérale
de la strate herbacée

La figure 2 représente I'évolution saisonniére des teneurs de quelques éléments
minéraux de la matiére séche de la strate herbacée épigée.

Ces résultats montrent que les teneurs en cations majeurs, en N et en P sont
toujours nettement plus élevées dans la strate herbacée sous couvert ligneux. Par

M
% PMs &

Temps (jour julien)

200 225 250 275 300
Temps (jour julien)

P
% PMs
|
" HM&Q\G
0 t t t {

200 225 250 275 300

Temps (jour julien)

% PMs

200 225 250 275 300

Temps (jour julien)

Ca
% PMs
4
’ \H—M
0+ — — —
200 225 250 275 300
Temps (jour julien)
% Ms N
4
3
2
|
0 t } 1 —

Temps (jour julien)

<7 Fig. 2
Variations saisonniéres (cycle 1990) de la teneur en éléments minéraux (% MS) de la strate
herbacée épigée sous (m) et hors couvert (O} d'Acacia raddiana.
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Encadré |

La fertilisation par les oiseaux
sous couvert ligneux en milieu sahélien

Quantité de fientes (mg.m-2)

800

600 ﬁ =

|:l Sous Acacia raddiana
. Sous Balanites aegyptiaca

400 -

200

Octobre

Juin Aolt

En zone sahélienne, TRECA et al.
(1996) ont démontré que I'avifaune
jouait un roéle important sur les
apports en azote et en phosphore en
relation avec les déjections.

Malgré de fortes variations saison-
niéres, environ 500 fois plus de
fientes sont recueillies annuellement
sous les arbres qu'a l'extérieur du
couvert. || existe une corrélation hau-
tement significative entre la biomasse
des oiseaux et les quantités de fientes
recueillies par échantillonnage.

Les quantités de déjections collectées
sous la couronne des arbres varient en
fonction de I'espéce ligneuse servant
de perchoir.

La figure ci-dessus présente les
variations mensuelles des quantités
de fientes collectées sous Acacia
raddiana et sous Balanites aegyptiaca
dans la station expérimentale de
Souiléne. A I'exception de la période
allant de septembre a décembre, les

Décembre

Février Avril

Temps

différences sont notables. La moyenne
annuelle de fientes collectées sous
Acacia raddiana est environ 3 fois
plus élevée que celle sous Balanites
aegybtiaca (215,5 mg.m2j"' contre
64,7 mgmZj").

Sous Balanites aegyptiaca, |'apport
moyen d’azote total est de
3,6 £ 2,8 mgm2j’, ce qui correspond
a 1,6 + 1,3 kgha'an™ si I'on tient
compte du recouvrement de cette
espece. Sous Acacia raddiana 'azote
apporté par les fientes est de
129 = 68 mgm?j!, soit
I1,I £ 59 kgha'an' compte tenu
de son recouvrement.

Hors couvert, les quantités d’azote
déposées par les oiseaux sont
estimées a 0,032 £ 0,013 kgha'.an™',
De méme, 'apport de phosphore peut
étre estimé a 926,4 + 523,9 gha'lan’!
sous les Acacig, 27,4 + 25,2 gha'.an™!
sous les Balanites et 2,5 gha'.an’!
hors couvert.
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ailleurs, on peut noter que le K est I'élément le plus abondant dans les parties
aériennes de la strate herbacée sous couvert, suivi par N, Ca, Mg, P Il en est de
méme hors ombrage a I'exception du Na pour lequel la teneur hors ombrage est
plus élevée. Ces résultats suggerent de meilleures conditions trophiques sous
ombrage. L'enrichissement des tissus des herbacées en cations majeurs et en N
et P, toujours plus important sous 'ombrage, entraine des restitutions plus
importantes (AKPO, 1993 ;AkPO et dl., | 995). Cela explique que les flux d'éléments
minéraux entre le sol et la végétation passent essentiellement par la strate
herbacée.

Influence de I’arbre sur la régénération

AkpPo et Grouzis (1996) ont montré que 'arbre améliore la régénération de
certaines espéces ligneuses : globalement, les sites sous couvert présentent prés
de 7 fois plus de levées que les sites hors couvert. Il y a lieu de noter cependant
que la régénération varie en fonction de I'espece ligneuse assurant le couvert. Elle
est plus importante sous Acacia raddiana (64 % des individus abritent des levées)
et Balanites aegyptiaca (52 %) que sous Ziziphus mauritiana (4 %). Ce caractére
s’explique par le port de ces deux espéces, qui en font des lieux privilégiés de
repos pour les ruminants et des bons perchoirs pour les oiseaux, ce qui favorise
la dissémination.

Discussion

Dans la zone sahélienne située au nord du Sénégal, nous avons précédemment
montré que I'arbre améliore a la fois les conditions climatiques et édaphiques
{(Axpo, 1993 ; Grouzis et Akpo, 1993).

Sur le plan climatique, le couvert ligneux réduit le rayonnement solaire, la tem-
pérature de l'air et |a vitesse du vent, ce qui a pour effet de réduire FETP. En effet,
la réduction de la température maximum de la journée de 2,5 °C correspondrait
a une diminution d’environ 147 mm.an™ de 'ETP au niveau du sol (Le HOUEROU
et Poroy, 1981). Des résultats allant dans le méme sens ont été rapportés par
OVALLE et AVENDANO (1988), BELsKY et al. (1989), COUGHENOUR et al. (1990) et
Le Houerou (1993).

Sur le plan édaphique, il apparait que I'arbre augmente la fertilité des sols, tout au
moins dans les horizons de surface. En effet, la matiére organique est 2 a 5 fois
plus élevée en surface (0 a 10 cm) et 1,5 fois pour I'horizon plus profond (50 ¢cm)
sous I'ombrage que dans la zone découverte. Sous couvert, les teneurs en N sont
2 fois plus élevées en surface. Par ailleurs, nous avons montré, sous ombrage,
l'importance de l'avifaune sur les apports en N et en P (TRECA et al,, 1996 : cf.
encadré). Des résultats similaires ont été obtenus par BERNHARD-REVERSAT (1982),
ISICHEI et MUOGHALU (1992).
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Sous le couvert de l'arbre, la quantité de précipitations arrivant au sol est plus
faible de 13 % par rapport a I'extérieur en raison de l'interception par le feuillage.
Mais du fait de 'écoulement le long du tronc, la pénétration est meilleure et le
sol reste sensiblement plus humide. Il présente par ailleurs un desséchement
ascendant. Hors couvert, la réhumectation est plus précoce ;|'asséchement se fait
de maniére descendante (NIZINsKi et al., 1992).

Dans les zones sahéliennes, caractérisées par des conditions d’aridité et de pauvreté
en N et en P, I'amélioration des conditions écologiques sous couvert est donc trés
favorable au développement de la strate herbacée. C'est pourquoi la production
herbacée y est largement supérieure a celle observée hors couvert. Ces résultats
corroborent ceux obtenus par WELTZIN et COUGHENOUR (1990) et COUGHENOUR
et al. (1990). lls s'opposent cependant a ceux rapportés par KEessLerR (1992),
KATER et al. (1992), MORDELET et MenauT (1995) et Akpo (1998) pour des zones
écologiques plus humides et ol la densité des ligneux est plus élevée. Akpo (1998)
situe les seuils pluviométriques et de recouvrement des ligneux respectivement
4 700-800 mm.an! et a 60 %.

Bien qu’il soit difficile de séparer les racines des espéces ligneuses et herbacées
sous ombrage, il apparait que la phytomasse sous couvert est environ 2 fois plus
importante. Cette diminution de la phytomasse hors couvert est associée a une
augmentation du rapport parties souterraines/parties aériennes (2,5 plus élevé
hors couvert que sous ombrage). Ce résultat suggére que les plantes investissent
plus de photosynthétats dans les parties souterraines dans des conditions de plus
grand déficit hydrique et nutritionnel telles que celles rencontrées hors du couvert
ligneux.

Dans les conditions sahéliennes, I'impact positif de I'arbre et, plus spécifiquement
d’Acacia raddiana, sur la strate herbacée est principalement dii a 'amélioration
des disponibilités en eau et en nutriments du sol.

L'amélioration des conditions hydriques sous ombrage est imputable aussi bien
a la réduction de I'ETP (ScHocH, 1966 ; LE Houtrou, 1980) qu'a une meilleure
infiltration (TIEDEMAN et KLEMMEDSON, 1977 ; KESSLER et BREMAN, 1991).
Laugmentation de la fertilité du sol sous couvert ligneux est largement due a la
chute du feuillage des arbres (BELsky et al.,, 989 ; CLAUDE et al., 991). BERNHARD-
REVERSAT et POUPON (1980) pensent cependant que I'enrichissement du sol sous
ombrage serait plus d{ a la décomposition de la végétation herbacée qu’a la
litiere des arbres, tandis que MENAUT et al. (1985) rapportent que le turn-over des
racines est probablement plus important que I'accumulation de la litiére épigée.
Laptitude de certaines espéces, notamment les légumineuses et plus particulie-
rement les Acacia (CAMPA et al., 1998), a fixer I'azote atmosphérique de I'air a aussi
été évoquée pour expliquer le relevement du niveau de fertilité du sol sous ombrage
(GERAKIS et TSANGARAKIS, 1970 ; SHEARER et al., 1983). Bien que ce mécanisme soit
possible, diverses raisons telles 'amélioration de la teneur en azote sous des
espéces non légumineuses comme Balanites et Adansonia (BERNHARD-REVERSAT,
1982), la limitation de la fixation de I'azote dans les conditions sahéliennes en
raison du faible niveau de phosphore et des séveres conditions d’alimentation
en eau (HOGBERG, 1986) conduisent a limiter son effet.
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Conclusion

Dans les conditions sahéliennes du Ferlo sénégalais, I'arbre, et plus particuliére-
ment Acacia raddiana dans le cadre de ce travail, en améliorant les conditions éda-
pho-climatiques sous ombrage, favorise le développement de la strate herbacée.
Celui-ci se traduit par 'augmentation significative de la richesse floristique, de la
phytomasse épigée et hypogée et de la composition minérale. Cette action posi-
tive se répercute au niveau du systéme d'exploitation par une amélioration des
conditions d'élevage, d'une part par son action a travers la strate herbacée (pro-
duction, matiéres azotées digestibles, énergie) et, d'autre part, par son action
propre (production de feuilles, apport de matiére verte pendant 9 mois de I'an-
née).

L'étude conduite sur I'influence de I'arbre sur le fonctionnement de la strate her-
bacée a donc montré un effet bénéfique de I'arbre en zone sahélienne. Des tra-
vaux réalisés en zones plus humides du Sénégal (800 a | 200 mm de précipita-
tions annuelles) montrent que ces résultats ne sont pas généralisables et qu'’il
existe des seuils de pluviosité et de recouvrement des arbres au-dela desquels
I'effet bénéfique de I'arbre ne se manifeste plus.
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La graine
et la germination
d'Acacia raddiana
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Résumé

Le tégument des graines d'A. raddiana a une structure anatomique typique des
légumineuses qui induit une forte inhibition de la germination. Cela implique
qu'une scarification naturelle (chocs, feu) ou artificielle (traitement mécanique ou
chimique) du tégument est nécessaire pour permettre l'imbibition et la germination
des graines. Cette forte inhibition tégumentaire explique aussi que les graines
restent intactes aprés passage dans le tractus digestif des animaux sauvages ou
domestiques qui les consomment.

Les semences d'A. raddiana peuvent conserver leur viabilité pendant plusieurs
années, in situ ou en collections. Elles ont un comportement orthodoxe. La
germination est optimale a une température comprise entre 20 et 35 °C, elle
est peu perturbée par des contraintes hydriques ou salines fortes. Les graines
d’A. raddiana semblent donc bien adaptées aux conditions d'aridité dans lesquelles
I'espéce se développe.

La présente synthése montre enfin que la maitrise de la technologie des
semences d’A. raddiana est suffisante pour envisager I'utilisation de cette espéce
en reboisement.

Mots-clés :
TEGUMENT, SCARIFICATION, CONSERVATION, DISPERSION, TEMPERATURE,
CONTRAINTES HYDRIQUE ET SALINE. TECHNOLOGIE DES SEMENCES, SAHEL.
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Abstract

The seed tegument of A. raddiana has a typical anatomic structure of legumes which
induces a high germination inhibition. This implies that a natural (shocks, fire) or artificial
{mechanical or chemical processing) scarification of the tegument is required to allow
soaking and germination of the seeds. This tegumental high inhibition accounts for the
fact that seeds remain undamaged after passing through the digestive tract of wild or
domestic animals which consume them. A. raddiana seeds may preserve their viability
for several years, in situ or collectively. They have an orthodox behaviour. Optimum
germination takes place at a temperature between 20 and 35 °C, and it is little affected
by high water and saline stress. Therefore A. raddiana seeds seem to be well adapted
to the arid conditions where the species develops.

Finally, the current synthesis shows that the control over seeding technology for A. raddiana
is enough to envisage the use of the species for reforestation.

Keywords:
TEGUMENT, SCARIFICATION, PRESERVATION, DISPERSAL TEMPERATURE, MOISTURE AND SALINE STRESS,
SEED TECHNOLOGY, SAHEL

Introduction

Acacia raddiana Savi est un arbre des régions arides et semi-arides, présent au
nord et au sud du Sahara.Trés résistant a la sécheresse, il se développe entre les
isohyetes 50 et | 000 mm (Le Floc'h et Grouzis, cet ouvrage)!. Arbre i usages
multiples, il est une des espéces majeures dans la zone sahélienne (Le Floc’h et
Grouzis, loc.cit). Son utilisation en reboisement peut étre envisagée afin de mettre
en place un systeme forestier durable. La sylviculture de cette espece mérite
donc d'étre étudiée. En particulier, il est important de bien maitriser les conditions
de sa germination. Or celle-ci est régulée par des caractéristiques génotypiques
(structure anatomique des téguments, aptitude a la déshydratation), mais aussi
par les conditions environnementales (traitement avant semis, disponibilité en
eau, présence de sel, température...) (SHARMA, 1973 ; LusH et EvaNs, 1980 ;
GUTTERMAN, 1993).

Dans le présent chapitre, aprés un rappel sur la structure anatomique du tégument
d'A. raddiana et sur l'inhibition qu'elle induit, nous aborderons les aptitudes a la
conservation des graines, nous décrirons les modes de dissémination des semences,
puis nous traiterons de quelques éléments de I'écologie de la germination. Enfin,
nous tenterons de dégager les conséquences que ces résultats impliquent
concernant la technologie des semences.

I. « Acacia raddiana, un arbre des zones arides & usages multiples ».In Grouzis M., Le Floc'h E. éd.: Un arbre au désert,
Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 : 21-58.
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Structure du tégument

Depuis les travaux fort anciens de BECQUEREL (1907), il est trés largement
démontré que les graines de légumineuses ont des téguments imperméables a
I'eau et a I'oxygéne et nécessitent une scarification permettant I'imbibition et
la germination (WEeRKER, 1980/1981 ; HANNA, 1984 ; CAvANAGH, 1987). Cette
dormance d'origine tégumentaire, ou plus exactement cette inhibition tégu-
mentaire, puisque l'embryon, débarrassé du tégument de la graine, est apte a
germer (COME, 1970), peut différer la germination d’une graine pendant plusieurs
années (CLEMENS et al., 1977 ;TYsIRK et al., 1994).

La structure histologique des graines d’A. raddiana est caractéristique de I'ensemble
des légumineuses (PIToT, 1935 ; COME, 1970 ; VAsSAL, 1975 ; LusH et Evans, 1980 ;
VVERKER, 1980/1981 ; CAVANAGH, 1987). Le tégument des graines a une épaisseur
au niveau de I'écusson, variant entre 220 et 260 ym. Comparé aux téguments des
autres espéces du genre, celui d'A. raddiana a une épaisseur moyenne : le tégument
de A. drummondii (acacia australien) est épais de 50 um (CAVANAGH, 1987) et celui
de A. sieberana, d'environ 700 um. Il comporte, de I'extérieur vers |'intérieur de
la graine :

— une cuticule cireuse fine ;

— une couche de cellules pallissadiques, les cellules de Malpighi (photographie I)
disposées radialement et dont I'épaisseur est comprise entre 80 et 90 ym ;

7 Photographie |
Vue en microscopie électronique a balayage d'une coupe de tégument d'A. raddiana

C : cuticule ; M : couche des cellules de Malpighi ; S : cellules en sabliers ;
P :tissus parenchymateux ; (les barres représentent 50 um).
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— une couche de cellules en forme de sablier, les ostéosclérides, nettement
séparées les unes des autres (photographie 1) ;

— un tissu parenchymateux interne composé de cellules a parois cellulosiques
dont I'épaisseur est comprise entrel 30 et 180 pm (photographie 2).

7 Photographie 2
Vue en microscopie électronique a balayage d'une coupe de tégument d'A. raddiana

C : cuticule ; M : couche des cellules de Malpighi ;
P : tissus parenchymateux ; E : embryon (cotylédon), (les barres représentent 50 ym).

Limperméabilité des graines est due en grande partie, aux cellules pallissadiques
constituées d’hémicellulose et de pectine qui deviennent dures et hygrophobes
dans les derniers stades de maturation des graines (VWERKER, 1980/1981 ; TRAN
et CAVANAGH, 1984). Les ostéoslérides auraient un réle dans I'absorption des
déformations mécaniques et donc dans la résistance des graines aux chocs (TRAN
et CAVANAGH, 1984).

[l faut aussi noter que la structure du tégument des graines n'est pas uniforme.
Il existe des points particuliers, le hile (cicatrice du funicule) et, surtout, le stro-
phiole (lentille), qui sont des zones de faiblesse et les principaux points initiaux
d’entrée de 'eau aprés scarification comme I'ont montré BALLARD (1973), TRAN
(1979) et HANNA (1984) sur diverses légumineuses. La levée de l'inhibition
tégumentaire d’une graine n’est donc pas nécessairement réalisée par la des-
truction de la totalité du tégument séminal. Elle peut I'étre par une scarification
ponctuelle du tégument et en particulier du strophiole. Celle-ci peut se produire
naturellement en réponse a des chocs mécaniques, chimiques ou thermiques
(BALLARD, 1973).
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L'inhibition tégumentaire, sa levée

Linhibition tégumentaire des graines constitue un facteur adaptatif important
pour la survie de I'espéce, puisqu'elle permet le maintien d'un stock de graines
viables dans le sol (NONGONIERMA, 1978 b ; CoE et CoE, 1987 ;TyBIRK, 1991). Ces
graines peuvent survivre ainsi plusieurs années, passer sans dommage des périodes
défavorables a la germination et a la survie de la plantule — sécheresse, feux de
brousse, par exemple — et germer lorsque les conditions écologiques deviennent
favorables (TYBIRK, 1991).

Mais un lot de graines n'est pas homogéne et entre 10 % et 40 % des graines
d'A. raddiana sont aptes a germer sans prétraitement (tabl. |, fig. ). Toutes les autres
graines nécessitent une scarification du tégument afin de le rendre perméable a
I'eau. In situ, la scarification peut se faire par des chocs (PEARSON et ISON, 1987 ;
TYBIRK, [991) ou par passage du feu (SABIT! et WEIN, 1987). Certains auteurs comme
HALEVY (1974) estiment que la digestion par les animaux a un effet scarificateur
(ce point sera discuté plus loin).

\/ Tableau | —Taux de germination des graines d’Acacia raddiana
dix jours aprés le semis en fonction du prétraitement appliqué aux graines.

Prétraitement Durée Taux de germination
des graines de prétraitement (%)
Aucun 8¢
Scarification manuelle 95a
Eau froide 6h 9c¢
12 h 6cC
24 h Il c
48 h 9c¢
72 h 6c
120 h 5¢
Eau chaude 6h 3¢
12 h 3c
24 h 4c
48 h 8c
72 h 12 ¢
120 h 4c
Eau bouillante 5s 6c
10s 7c¢
30s 3c
60 s S5¢
120 s 9c¢
Acide sulfurique 30 mn 37b
60 mn 96 a
120 mn 97 a
240 mn 97 a

Test de Newman-Keuls au seuil de 5 %.
Le traitement a I'eau chaude consiste a plonger les graines dans |'eau bouillante qu'on laisse refroidir.
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Effet de la position des graines et de Fintensité des feux
sur la germination des graines d’A. raddiana
comparée a celle d’un témoin non scarifié (trait plein).
Intensité du feu faible (en blanc), moyenne (en gris), forte (en noir) ;
un cercle indique que la différence avec le témoin n’est pas significative,
un losange indique une différence significative ;
test au seuil de 5 %.

Une étude récente (DANTHU et al.,2002) a porté sur I'impact des feux de brousse
sur la germination de quelques acacias africains. Deux parameétres principaux ont
été étudiés. Le premier a été la position des graines : (i) plus ou moins profondé-
ment enfouies dans le sol, (i) sur le sol ou (iii) en suspension dans le tapis herbacé
ou la litiére apres dissémination. Le second paramétre pris en compte est ['intensité
du feu, caractérisée par la quantité de biomasse combustible (essentiellement
composée de paille de Schoenefeldia gracilis Kunth) : 1,3 et 5 tha"'. Concernant A,
raddiana, les résultats obtenus montrent que la viabilité des graines enfouies dans
le sol n'est pas altérée par le passage d'un feu quelle que soit son intensité. Il en
est de méme pour les graines, posées sur le sol ou en suspension dans le tapis
herbacé ou la litiére, si le feu est de faible intensité. Dans le cas de feux d'inten-
sité moyenne, la viabilité des graines est significativement réduite si elles sont
situées entre les niveaux 0 (posées sur le sol) et 50 cm au-dessus du sol. Si le feu
est de forte intensité, les graines situées entre 0 et 3 métres au-dessus du sol
sont endommagées.

La question est alors de savoir si dans les cas ol le passage du feu n’entraine
pas la mort des graines, il peut constituer un stimulus suffisant pour lever la
dormance des semences. La figure | montre que le taux de germination des
graines d’A. raddiana est du méme ordre de grandeur que celle des graines
témoins n'ayant subi aucun traitement préalable.

Dans deux cas seulement (lorsque les graines situées a | et 1,5 m au dessus du sol
ont été exposées a un feu de faible intensité), la germination est significativement
meilleure que pour le témoin. On peut noter cependant que la fenétre ol les
chocs thermiques ont un effet scarificateur est trés étroite. De plus, les résultats
obtenus restent trés nettement inférieurs a ceux mesurés apres une scarification
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manuelle ou chimique (tabl. 1). Ce comportement peut étre rapproché de I'absence
d’effet scarificateur mis en évidence sur ces espéces apres passage par le tractus
digestif de divers ruminants domestiques (DANTHU et al,, 1992). 1l est une preuve
supplémentaire de I'extréme dureté de ces graines, qui est une adaptation aux
conditions écologiques régnant en zone séche (GUTTERMAN, 1993).

Le tableau |, inspiré des travaux antérieurs de KARSCHON (1975), BEBAWI et
MOHAMED (1985), DANTHU et al. (1996 a) et TEKETAY (1996) sur des graines
d’A. raddiana, permet de comparer les effets de traitements potentiellement
scarificateurs. Le trempage des graines dans I'eau, quelle que soit sa durée ou
sa température, n'est d’aucune efficacité pour lever l'inhibition tégumentaire.
Les traitements les plus efficaces sont la scarification manuelle, qui consiste en
I'ablation de quelques mm? de tégument de la graine a I'aide d’un sécateur, et
le trempage dans une solution concentrée (95 %) d'acide sulfurique pendant
une durée d’'une heure au minimum.

L'utilisation du « canon a graines » dont le principe consiste a projeter les graines
contre une paroi métallique induisant une fissuration ou une fracture du tégument
des semences (POULSEN et STUBSGAARD, 1995) donne des résultats satisfaisants.
Les taux de germination dix jours aprés le semis des graines traitées par le canon
tournant a la vitesse de 4 000 trmn' sont aussi bons que ceux obtenus aprés
scarification manuelle ou traitement par Facide sulfurique (fig. 2). Cela n’est pas
toujours le cas,comme I'ont montré DIALLO et al. (1996) sur Faidherbia albida, pour
lequel les taux de germination obtenus aprés passage dans le canon a graines
restent toujours significativement inférieurs a ceux obtenus aprés scarification
acide.

Capacité germinative (%)

100 ab

75

50

0

i T T T T T T
2100 2300 2500 2800 3000 3400 4000 SM AC T

Vitesse de rotation du canon a graines (tours/mn)

< Fig. 2
Influence de la vitesse de rotation du canon a graines
sur la germination des graines d'A. raddiana.

T : témoin, SM : graines scarifiées manuellement,

AC : graines scarifiées par Pacide sulfurique ;
test de Newman-Keuls au seuil de 5 %.
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Viabilité des graines,
aptitude a la conservation

Depuis les travaux de ROBERTS (1973) complétés par ceux de ELLS et al. (1990),
on distingue classiquement trois catégories de semences quant a leur aptitude
a la conservation : orthodoxes, intermédiaires et récalcitrantes. Les premiéres
peuvent se conserver a des températures négatives si leur teneur en eau est
inférieure a 10 %, alors que les graines récalcitrantes d'origine tropicale ne
survivent pas a la déshydratation et sont tuées par des températures inférieures
4 10-15 °C. Les graines intermédiaires ont un comportement médian (BONNER,
1990).

Les graines d’A. raddiana récoltées a maturité dans différents sites sénégalais ont
une teneur en eau comprise entre 5 et 7 % (par rapport au poids de matiére
fraiche). Les résultats présentés au tableau Il montrent que les graines stockées
4 - 18 °C conservent leur viabilité (96 % des graines germent aprés deux ans de
stockage). Ces données permettent donc de classer indubitablement A. raddiana
parmi les espéces orthodoxes, comme c'est d'ailleurs le cas pour la majorité des
légumineuses (HONG et ELLIS, 1996).

On peut aussi noter que des expériences menées au Sénégal (DANTHU et al,
1996 a) ont montré (fig. 3, tabl. Il) qu’il est possible de conserver des graines
d'A. raddiana scarifiées mécaniquement ou chimiquement pendant au moins cinq
ans sans perte de viabilité, a la condition sine qua none que cette conservation
soit effectuée a basse température (- 18 ou 5 °C). A température ambiante,
(20-35 °C), la viabilité des graines ainsi traitées devient trés faible ou nulle dés le
dix-huitiéme mois de stockage, en particulier lorsqu'elles sont scarifiées chimi-
quement (tabl. I1).

\/ Tableau Il — Capacité germinative aprés deux ans de stockage
des graines d’A. raddiana scarifiées avant conservation, en fonction du prétraitement
et de la température de conservation.

Conditions de conservation

Prétraitement des graines -18°C +5°C T. ambiante
Aucun 96 a 94 a 80 a
Acide sulfurique 97 a 97 a 5d
Scarification manuelle 93 a 92a 38b
Canon a graines 91 a 95a 24 c

Le lot témoin a été scarifié par I'acide sulfurique au moment du semis.
Test de Newman-Keuls au seuil de 5 %.
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Dispersion des graines :
role des mammiferes

Cot et Coe (1987) ont émis I'hypothése que les espéces d’acacias a graines
discoides et gousses déhiscentes comme A. senegal seraient adaptées a une
dispersion par le vent, alors que les espéces a graines sphériques et dures et 3
gousses indéhiscentes du type d’A. nilotica assureraient leur dispersion par les
herbivores qui les consommeraient.

Comparée a ces deux espéces, A. raddiana a une position intermédiaire : graines
aplaties et gousses plus ou moins tardivement déhiscentes (NONGONIERMA, 1977,
1978 a). A raddiana est cependant classée parmi les espéces dont la dissémination
des graines est essentiellement réalisée par les mammiféres sauvages (HALEVY,
1974 ; LAMPREY et al., 1974 ; COE et CoE, 1987 ; MILLER, 1995) ou domestiques
(DANTHU et al., 1996 b).

La question est alors de savoir si le passage dans le tractus digestif des ruminants
favorise ou non la germination en levant l'inhibition tégumentaire. HALevY (1974)
estime que la germination des graines d’A. raddiana consommées par des gazelles
est améliorée, alors que LAMPREY et al. (1974) montrent que la plupart des graines
d’A. tortilis passent sans altération dans le tractus digestif des mammiféres. MILLER
(1995) rapporte qu’une partie importante des graines ingérées est détruite et que
la proportion de celles qui survivent au passage par le tractus digestif augmente
avec la taille du mammifére concerné.

Les données du tableau Il tirées de DANTHU et al. (1996 b) attestent effectivement
que la proportion de graines intactes apres passage dans le tractus digestif est
trés significativement plus importante chez les bovins que chez les ovins ou les
caprins. Elles montrent aussi que la proportion de graines récupérées intactes
varie avec la dureté des graines. Les graines dont les téguments sont les plus durs
comme celles d’A. nilotica adansonii sont moins altérées par la mastication et l'at-
taque des sucs digestifs que les graines ne présentant qu’une trés faible inhibition
tégumentaire. Cette derniére situation est celle d’A. senegal, dont il a été prouvé
que les téguments séminaux sont perméables (DANTHU et al.,, [992). A. raddiana a
une position intermédiaire entre ces deux especes.

\/ Tableau Ill — Proportion de graines récupérées
aprés passage dans le tractus digestif
de divers ruminants domestiques.

Bovins Ovins Caprins
A. raddiana 86A b 28Ba 27Bb
A. nilotica 99Aa 31 Ba 51Ba
A. senegal 33 Ac | Bb | Be

Test de Newman-Keuls au seuil de 5 %, appliqué a chaque ligne (lettres majuscules)
et & chaque colonne (lettres minuscules).
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La figure 4 montre que l'effet scarificateur du passage par le tractus digestif de
divers mammiféres est a peu prés nul pour A, raddiana. Les graines recueillies dans
les féces de bovins, d’ovins ou de caprins ont la méme dynamique de germination
que des graines intactes {environ les deux tiers ont germé trois mois apreés le
semis), alors que les graines scarifiées par I'acide sulfurique ou manuellement
germent complétement en moins de 10 jours.

Pourcentage de germination cumulée (%)
00 T o o) % ! ol |

—@— Contrdle témoin

—/— Bovin

25
—J— Scarification manuelle ~ —(O— Ovin
—X— Acide sulfurique — 1 Caprin
0 I |‘ I I I ———
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90

Durée depuis les semis (jours)
< Fig. 4
Effet du passage dans le tractus digestif de quelques mammiféres domestiques
sur la germination des graines d'A. raddiana.

Test de Newman-Keuls au seuil de 5 % a chaque date de mesure.

L'ingestion et I'excrétion par les mammiféres des graines d’A. raddiana n'améliorent
donc pas leur aptitude a germer. Par contre, ce passage par le tractus digestif
représente un facteur de dissémination important, puisque les graines peuvent
séjourner plus de cinq jours dans le tractus digestif des animaux et ainsi étre
transportées le long des parcours sur des distances importantes estimées entre
50 et 80 km (DANTHU et al., 1996 b).

Ecologie de la germination

Dans cette partie, I'influence de trois facteurs environnementaux (température,
lumiére et contrainte hydrique) sur la germination des graines d'A. raddiana est
étudiée.
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La figure 5 montre que la germination d’A. raddiana est optimale {supérieure a
90 %) dans une gamme de températures comprises entre 20 et 35 °C. Il en est
de méme pour A. senegal et A. nilotica. Les températures de |5 et 40 °C sont
sub-optimales (germination de 50 a 75 % des graines). Aux températures élevées
(= 45 °C), aucune graine ne germe. A. raddiana semble avoir une amplitude de
germination plus importante que A. senegal et surtout que A. nilotica. Ainsi, a la
température de |5 °C, A raddiana germe significativement mieux que A. nilotica mais
moins bien que A.senegal et a 40 °C, A. raddiana germe mieux que les deux autres
espéces. Ce résultat confirme les conclusions de TEKETAY (1996), qui indiquent
que la majorité des légumineuses de zones séches germent a des températures
comprises entre |5 et 40 °C, correspondant aux températures qui prévalent
dans les aires arides ou semi-arides. Un essai a comparé la capacité germinative
des graines d'A. raddiana a la lumiére du jour et a |'obscurité totale. Les résultats
obtenus ne montrent aucune différence significative (80 et 78 %, respectivement).
La germination des graines d’A. raddiana n'est donc pas sensible a la lumiére.
Cette constatation confirme que,comme la plupart des légumineuses (CHOUARD,
[954), A. raddiana a des semences non photosensibles.

Capacité germinative (%)

100 T .
——NR
a

—O— A nilotica
—l— A raddiana
—/x— A senegal
f t f
25 30 35 40 45
Température d'incubation (°C)
v Fig. 5

Effet de la température d'incubation sur la germination
des graines d'A. raddiana, A. senegal et A. nilotica adansonii.

Test de Newman-Keuls au seuil de 5 % & chaque température.

L'effet d'une contrainte hydrique ou saline sur la germination d’A. raddiana a été
étudié par NDOUR et DANTHU (1998). Ces auteurs montrent que A. raddiana est
une des espéces d'acacias africains dont la germination est la moins perturbée par
la présence de sel. Le taux de germination n'est pas affecté par des concentrations
salines de 15 ou 17,5 gI' et ne s'annule que pour des concentrations en sel
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proches de celle de I'eau de mer (35 g.I"! correspondant a un potentiel hydrique, v,
de - 2,1 MPa) (fig. 6). A. senegal a une réponse sensiblement identique, alors que
A. nilotica adansonii est trés nettement plus sensible (germination perturbée deés
5 gl' et nulle dés 25 g.I'"). Lorsque les graines d’A. raddiana et d'A. senegal sont
soumises & une contrainte hydrique simulée par adjonction de polyéthyléne
glycol (PEG) a I'eau d'imbibition, leur germination n’est significativement infé-
rieure a celle des témoins (germination en absence d’osmoticum) que pour un
potentiel hydrique inférieur a - 1,8 MPa. Si y = -2,1 MPa, un quart environ des
graines germent encore (fig. 7). La encore, A. nilotica se montre plus sensible au
stress hydrique que les deux autres espéces. Ces résultats confirment donc que
la germination d’A. raddiana est possible sous de plus fortes contraintes hydriques
ou salines que celles mesurées pour d'autres espéces d'acacias (COUGHENOUR et
DETLING, 1986 ; SINGH et dl., 1991 ; NDOUR et DANTHU, 1998).

Ces différents résultats semblent mettre en évidence une meilleure tolérance
d’A. raddiana et d’A. senegal aux conditions environnementales limites, basses
et hautes températures, salinité du milieu ou sécheresse, en comparaison avec
A. nilotica. Cependant, NDOUR et DANTHU (1998) montrent que I'aptitude a germer
en conditions de stress hydrique ou salin n'est pas obligatoirement représentative
de l'écologie de la plante adulte, rejoignant ainsi les constats de SHARMA (1973) ou
de Sy et al. (2001). Cette aptitude serait plus indicatrice de stratégies d'installation
des différentes espeéces. Pour A. raddiana, la capacité de germer sous de fortes
contraintes hydriques ou salines procure a I'espéce un net avantage compétitif
par rapport aux autres especes.

Conséquences pour la technologie
des semences

L'ensemble des résultats qui précédent a donc montré que les graines d'A. raddiana
ont des téguments durs induisant une inhibition profonde de la germination. Par
ailleurs, ils ont mis en évidence le comportement orthodoxe des graines pendant
le stockage. Ces caractéres, qui représentent des facteurs adaptatifs aux zones
séches, peuvent étre soit des atouts, soit des inconvénients aux yeux du forestier.
Ainsi, si le comportement orthodoxe des graines d'A. raddiana facilite la collecte
et le stockage des semences, I'inhibition tégumentaire est un probléme pour le
pépiniériste. En effet, elle induit une germination erratique et étalée dans le temps
incompatible avec la production de plants a moyenne ou grande échelle (ROUSSEL,
1995), car le reboiseur recherche une germination homogéne et synchrone des
graines. C’est pourquoi de nombreux travaux ont eu pour objectif de mettre au
point des méthodes contrélées de levée de l'inhibition tégumentaire des graines.
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Effet d’'une contrainte hydrique simulée par adjonction de sel a I'eau d’imbibition des graines
sur la germination d’A. raddiana, A. senegal et A. nilotica adansonii.

Test de Newman-Keuls au seuil de 5 %.
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sur la germination d'A. raddiana, A. senegal et A. nilotica adansonii.

Test de Newman-Keuls au seuil de 5 %.
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La méthode la plus efficace pour lever cette dormance tégumentaire consiste en
un trempage dans une solution d'acide sulfurique concentré pendant une heure
environ. La scarification manuelle peut étre aussi employée. Mais ces méthodes
posent le probleme de teur utilisation a grande échelle par les structures de
développement. En effet, la scarification acide requiert une compétence et un
équipement souvent absents (BELLEFONTAINE, 1993) et la scarification manuelle ne
peut s'appliquer qu'a de petits lots de graines.

Le passage d’un feu courant n’est pas un élément inducteur de la germination des
semences d’A. raddiana. Ce constat implique donc qu’en zone de savane séche, il
n’est pas possible d’envisager le feu comme un auxiliaire du reboisement ou de
la régénération des peuplements de cette espéce.

Clest pourquoi, des moyens fiables et sans risque de produire des plants d'A. rad-
diana dans des structures a faible technicité ont été recherchés. La scarification par le
canon a graines, méthode rapide et sans danger peut étre préconisée. Une autre
solution pourrait consister a faire assurer la scarification, la conservation et la dif-
fusion des graines « prétes a I'emploi » par un centre semencier ou un labora-
toire bien équipé (canon a graines, chambre froide...). Un essai de vulgarisation
mené dans le cadre du Projet national de semences forestiéres du Sénégal a
d’ailleurs montré une trés bonne acceptation d’'un tel matériel végétal de la part
des pépiniéristes villageois sénégalais (Bauwens, communication personnelle).

La germination des graines d'A. raddiana est favorisée par une température com-
prise entre 20 et 35 °C. Pour les essais de laboratoire, on peut donc préconiser
de faire germer les semences a une température moyenne de 30 °C. Les graines
étant non photosensibles, l'incubation peut étre réalisée a I'obscurité. De plus,
A. raddiana n'est pas sensible aux contraintes hydriques et salines, ce qui rend
possible son élevage dans des conditions rustiques. Les techniques de propagation
a partir de graines sont donc maitrisées. Par ailleurs, I'élevage et la gestion des
plants jusqu'a leur installation au champ ont fait I'objet de nombreuses mises au
point (ROUSSEL, 1995 et présent ouvrage)?.

Conclusion

Cette revue a donc permis de faire le point sur les connaissances concernant la
graine et la germination d'A. raddiana. Elle met en lumiére le fait que de nombreux
aspects concernant |'écologie et la physiologie de la germination de cette espece
sont maintenant bien connus. Un paquet technologique complet, fiable, permettant
la production de plants d’A. raddiana soit dans des systémes a grande échelle
(plantations en régie), soit dans des structures a faible technicité (plantations vil-
lageoises), est donc disponible.

2. « Elevage en pépiniére, mise en place et entretien des plantations d'Acacia raddiana en Afrique de I'Ouest».
in Grouzis M., Le Floc'h E., éd.: Un arbre au désert, Acacia raddiana. Paris, IRD Editions, 2003 : 301-307.
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Cependant, et malgré son importance écologique, A. raddiana représente moins
de | % des reboisements au Sénégal (65 000 plants produits sur un total supérieur
a 6,7 millions d'aprés les statistiques de la Direction des eaux, foréts, chasse et
conservation des sols [1996]). Le facteur limitant la diffusion de cette espéce
n'est donc pas technique, mais reléve plutdt de la politique forestiere, de
contraintes économiques et/ou sociologiques.
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Insectes consommateurs

des graines d'Acacia raddiana
en Afrigue de ['Ouest :

les bruches

A. DELOBEL ==
M. TRAN |
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Résumeé

Au sein de la guilde des insectes séminivores inféodés a Acacia raddiana en
Afrique de I'Ouest, les Coléoptéres Bruchidae sont les plus abondants. lls sont
étudiés ici sur la base de données actuelles et plus anciennes, mais non publiées.
Six espéces de bruches ont été répertoriées, auxquelles s’ajoutent quatre
espéces mentionnées dans la littérature mais non rencontrées lors de notre
enquéte. Une seule de ces espéces, Sulcobruchus sinaitus (Pic), ne posséde a notre
connaissance aucun autre héte que A. raddiana ; elle pond dans les gousses encore
vertes, et les larves se nourrissent de graines en cours de maturation,
Apparaissant plus tardivement, Caryedon longispinosus auct., qui vit aussi dans
les graines d’Acacia senegal, est 'espéce la plus abondante, puisqu’elle représente
plus de 60 % des bruches obtenues de 40 échantillons de graines de diverses
provenances dans la zone sahélienne en Afrique de I'Ouest. Les autres especes
rencontrées dans les graines d’A. raddiana sont Bruchidius sahelicus auct., Bruchidius
aurivillii Blanc et Caryedon acaciae (Gyll.). Les taux d’infestation s'accroissent de
9 % en moyenne pendant la premiére partie de la saison séche (novembre a
mars) a 78 % en moyenne en fin de saison séche (avril-mai).

Mots-clés :
BRUCHES, CARYEDON, BRUCHIDIUS, SULCOBRUCHUS,
TAUX D'INFESTATION, POPULATION, SURVIE,
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Within the guild of insects which feed in the seeds of Acacia raddiana in West Africa,
Bruchidae (Coleoptera) are the most abundant.We studied them on the basis of recent
data and also of older but unpublished records. Six seed-beetle species were recorded,
to which may be added four species which are mentioned in the litterature, but could
not be obtained again. To the best of our knowledge, only one of these species,
Sulcobruchus sinaitus (Pic), has no other host than A. raddiana. It lays eggs in green
pods and its larvae feed in maturing seeds. Caryedon longispinosus auct, a species
which feeds also in A. senegal seeds, appears later and is the commonest species: it
represents over 60% of all beetles obtained from 40 seed samples from various parts
of the Sahelian zone in West Africa. Other species found in A. raddiana seeds include
Bruchidius sahelicus auct, Bruchidius aurivillii Blanc and Caryedon acaciae (Gyll.).
Infestation rates increase from 9% during the first part of the dry season (November to
March) to 78% towards the end of the dry season (April-May).

Keywords:

SEED-BEETLES, CARYEDON, BRUCHIDIUS, SULCOBRUCHUS,
INFESTATION RATE, POPULATION, CARRY-OVER

Introduction

Parmi les travaux ayant trait a la consommation des graines d’Acacia tortifis raddiana
par les insectes, les plus marquants sont sans aucun doute ceux de DONAHAYE
et al. (1966), réalisés en Israél sur A.tortilis spirocarpa et de ERNST et al. (1989) por-
tant sur A. tortilis heteracantha au Botswana. Les taux de prédation des graines
observés par ces auteurs sont d’'une maniére générale trés élevés, souvent com-
pris entre 70 et 100 %, et l'essentiel des dégdts est attribué a laction des
Coléopteres Bruchidae, couramment désignés sous le terme général de bruches
(seed-beetles en anglais).

Le corteége des insectes ravageurs des organes reproductifs d’A. raddiana apparait
en fait comme un complexe particuli¢rement diversifié. Une partie des espéces
concernées n'est pas encore décrite, une situation due au manque de spécialistes
de nombreux groupes d'insectes. En dehors des insectes floricoles, pour lesquels
nous ne disposons d’aucune donnée, on compte un grand nombre d’espéces se
nourrissant des gousses vertes, des graines en formation, des graines mdres
(avant et aprés dispersion).

Une faune entomologique variée, appartenant a des ordres différents, se nourrit

des gousses en cours de développement. Les principaux ordres concernés sont
les suivants :
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* Lépidoptéres : certaines chenilles consomment la cosse, d’autres se nourrissent
des graines en formation ou en cours de maturation. La biologie de ces ravageurs
est la plupart du temps inconnue, sans doute en raison des difficultés d'identifi-
cation des différentes espéces. Au Sénégal, le principal ravageur des gousses vertes
d’A. raddiana est une espéce indéterminée de Virachola (famille des Lycaenidae),
dont la chenille pourvue de poils urticants consomme la gousse verte et les
grains tendres.

» Homoptéres : NONGONIERMA (1 978) cite le Membracide Oxycaris caligula Capener
sur fruits verts en Mauritanie. Grace a ses piéces buccales de piqueur-suceur, ce
type d'insecte préleve sa nourriture dans la graine en cours de croissance. Selon
le stade de développement atteint au moment de la piqire, I'attaque se traduit
par un avortement complet ou la déformation de la graine.

* Hémipteres : la punaise Nemasus sp. est signalée par SOUTHGATE (1983).

» Coléoptéres Bruchidae : certaines espéces insérent leurs ceufs dans le parenchyme
des gousses en cours de développement (genre Sulcobruchus).

Un certain nombre d'insectes se nourrissent des graines en cours de maturation
et des graines mares. lls appartiennent aux ordres des Coléoptéres et des
Hyménopteéres :

» Coléopteéres Bruchidae :

— espéces déposant leurs ceufs a la surface des gousses complétement dévelop-
pées (souvent le long de la suture) : genres Bruchidius et Caryedon ;

— espéces pondant directement sur les graines aprés déhiscence de la gousse et
aprés dispersion des graines : genre Caryedon.

* Hyménoptéres séminivores : ERNST et al. (1989) et SOUTHGATE (1983) citent
respectivement les chalcidiens Oedaule sp. et Bruchophagus sp. comme prédateurs
de graines.

Limportance relative des différents facteurs de mortalité des graines a été
analysée sur 5 échantillons de gousses récoltées a Potou, dans la zone des
Niayes au Sénégal (16° 27°W, 15° 42’ N), au cours du mois de décembre 1996.
Ces échantillons sont représentatifs de la situation en début de saison séche,
lorsque mdrissent les premiéres gousses. Les résultats présentés ne sauraient
en aucun cas étre généralisés a d’autres périodes de I'année ou a d’autres
situations géographiques.

Un total de | 403 graines obtenues de |53 gousses mires fut maintenu en obser-
vation jusqu'a émergence de tous les insectes présents dans les graines au
moment de leur récolte. Lexamen des graines en fin d’expérimentation (fig. | a)
montra que |9 (soit | %) étaient avortées, 100 (7 %) étaient en totalité ou en
partie rongées par une chenille, 121 (9 %) étaient noires et présentaient un
orifice de pénétration par une larve de bruche du premier stade, 293 (21 %)
avaient donné naissance a une ou plusieurs bruches et présentaient un orifice de
sortie. 870 graines étaient apparemment saines, mais 69 d’entre elles (5 % du
total) avaient été infestées par une larve de bruche qui n'avait pu achever son
développement et donner naissance a un adulte (la présence d'une larve morte
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a l'intérieur de la graine se traduit par I'existence d'un orifice de pénétration lar-
vaire décelable a la loupe binoculaire). Au total, seules 80! graines, soit 57 % du
total, pouvaient étre considérées comme saines.

Saines 57 %

Percées
par une larve
de premier stade

5% —

Avortées | %

. « Bruchées » 21 % ~
Noires 9 % \ ™

Chenilles 7 %

b
B. aurivillii 69 % -
B. saheficus | %
P \
S. sinaitus 14 % Y s
Caryedan spp. 3 % \‘\
c \

Pteromidae 74 %

I
Eulophidae 3 % ‘ Eurytomidae 18 %

Bracon sp. 5 %
W Fig. |
(a) Fréquences des dégdts observables sur graines ;
(b) fréquences des différentes espéces de bruches émergées ;
(c) fréquences des différents Hyménoptéres parasites de bruches.
Potou, Sénégal, décembre 1996.

Les différentes espéces
de bruches des graines d’Acacia raddiana
en Afrique de I’"Ouest

Les bruches rencontrées sur les différents acacias en Afrique de I'Ouest appar-
tiennent a trois genres de Coléoptéres Bruchidae : Bruchidius Schilsky, Sulcobruchus
Chujo (autrefois pour partie Tuberculobruchus, voir BOROWIEC, 1987) et Caryedon
Schonherr. A noter que les acacias américains hébergent quatre autres genres de
Bruchidae : Acanthoscelides Schilsky, Merobruchus Bridwell, Mimosestes Bridwell,
Stator Bridwell, qui, en dehors d’'importations accidentelles, n’ont pas de repré-
sentants dans ’Ancien Monde.
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Répartition géographique des espéces

La principale source d’information sur les bruches d’A. raddiana en Afrique de
'Ouest est constituée par le travail de NONGONIERMA (1978), qui a prospecté
différentes régions de Mauritanie, du Burkina Faso, du Niger, du Mali et du Sénégal
au cours des années 1967-1974. Les insectes récoltés furent identifiés par Decelle
en 1972 et 1973, mais plusieurs espéces sont restées non décrites. Depuis, divers
auteurs (dont Decelle lui-méme) ont utilisé les noms de ces espéces restées in
litt. en dépit du fait qu'ils ne sont pas valables au regard du Code international de
nomenclature zoologique. Certaines des données de Nongonierma ont été
reprises par TYBIRK (1991).

Le tableau | présente les six espéces que nous considérons de maniére certaine
comme inféodées aux graines d’A. raddiana. || est difficile de tirer des conclusions
définitives d’observations trés fragmentaires. On peut néanmoins remarquer que
Caryedon longispinosus et C. sahelicus, observés seutement dans la partie occidentale
de la zone sahélienne, semblent avoir une répartition plus limitée que les quatre
autres espéeces. On peut noter que Caryedon palaestinicus Southgate, trés proche
morphologiquement de C. longispinosus, est prédateur des graines d’A. raddiana dans
une zone qui s'étend du Tchad 4 'Egypte et au Moyen-Orient (DECELLE, 1979).

\/ Tableau | — Bruches obtenues d’Acacia raddiana en Afrique de I'Ouest.

Bruches

Sulcobruchus sinaitus
Daniel

Bruchidius sahelicus
auct.

Bruchidius aurivilii
Blanc

Caryedon acaciae
(Gyllenhal)

Caryedon longispinosus
auct.

Caryedon sahelicus
auct.

Répartition

Burkina Faso, Mauritanie

Sénégal

Sénégal, Burkina Faso, Mauritanie, Mali
Sénégal

Sénégal, Mauritanie, Burkina Faso
Sénégal

Sénégal, Mauritanie, Burkina Faso,
Tchad

Sénégal

Mauritanie
Sénégal

Mauritanie
Non précisé
Sénégal

Auteurs

NonNGonierMa (1978)
Original

NONGONIERMA (1978)
Original

NoNGonierRMA (1978)
Original

DeceLLE (1977) et
NONGONIERMA (1978),
sous le nom de C. capicola
Original

NoONGONIERMA (1978)
Original

NONGONIERMA (1978)
DeceLLe (1979)
DevoeeL et al. (1995)

Trois espéces supplémentaires sont mentionnées par NONGONIERMA (1978)
comme prédatrices des graines d'A. raddiana (tabl. ll), mais leur extréme rareté
dans les relevés de cet auteur laisse supposer qu'il peut s’agir d'adultes introduits
accidentellement dans les échantillons. Nous avons obtenu ces espéces, ainsi que
C. mauritanicus auct, des graines d'autres Acacia dans différentes régions du
Sénégal, mais non d'A. raddiana. Une confirmation de leurs liens trophiques avec
A. raddiana nous semble nécessaire.
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\/ Tableau Il — Autres bruches signalées comme prédatrices des graines d’A. raddiana.

Bruches Répartition Auteurs

Sulcobruchus cadei auct. Mauritanie NONGONIERMA (1978)

Bruchidius silaceus (F) Burkina Faso NONGONIERMA (1978)

Bruchidius uberatus (F.} Sénégal NONGONIERMA (1978)

Caryedon mauritanicus auct. de la Mauritanie a I'Arabie Saoudite DeceLLe (1979)
Identification

Lidentification des Coléoptéres Bruchidae au niveau spécifique est essentielle-
ment basée sur I'examen microscopique des piéces génitales, particuliérement de
I'édéage du mile, qui posséde généralement une ornementation caractéristique.
La clef d'identification ci-dessous, basée uniquement sur des caractéres morpho-
logiques externes, permet de différencier sans connaissances particuliéres (mais
avec |'aide d’une loupe binoculaire) les six espéces rencontrées couramment sur
A. raddiana en Afrique de I'Ouest. Les especes douteuses (tabl. Il) ne sont pas
incluses dans cette clef. Les indications concernant la coloration tégumentaire
sont données a titre indicatif, les couleurs varient en effet d'un individu a l'autre,
et sont d’'une maniére générale nettement plus sombres chez la femelle que chez
le male.

Clef simplifiée d'identification des bruches adultes prédatrices des
graines d'Acacia raddiana

I. Fémurs postérieurs normaux, non élargis, ne présentant pas de dent au bord
inférieur. Insectes de petite taille (moins de 3 mm en général) ...........
- Fémurs postérieurs fortement élargis, possédant un « peigne » caractéristique
de 7 a 12 dents le long du bord postérieur. Insectes généralement plus gros, de
coloration générale brune, présentant chez deux des trois espéces des taches
noires plus ou moins denses  ........... ... . ...l

2. Insecte de forme trapue, le dernier segment abdominal (pygidium) vertical ou
peu incliné. Chez le mile, le bord postérieur du dernier sternite abdominal est
NELLEMENT CONCAVE . .. vt vttt ettt e e et e e e e
- Insecte allongé, pygidium fortement incling, presque dans le prolongement des
élytres. Chez le male, le bord postérieur du dernier sternite abdominal est & peu
prés droit. Couleur claire, parfois presque blanche, aux soies écailleuses tombant
facilement (fig.2). ...... ... ... ... Sulcobruchus sinaitus Daniel
3. Insecte de couleur sombre, avec des taches noires sur un fond blanchétre
mélé de roux et une grosse tache noire a cheval sur les deux élytres (fig. 3)

.......................................... Bruchidius aurivillii Blanc
- Insecte de couleur claire. Chez la femelle, le pygidium porte {atéralement
deux petites zones allongées luisantes, dépourvues de pilosité ..........

....................................... Bruchidius sahelicus auct.
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T %

I mm

Sulcobruchus sinaitus @ Bruchidius aurivillii

Caryedon sahelicus & Caryedon longispinosus &
< Fig. 2 7 Fig. 3
Sulcobruchus sinaitus Daniel. Femelle adulte. Bruchidius aurivillii Blanc. Femelle adulte.
< Fig. 4 < Fig. 5
Caryedon sahelicus auct. Médle adulte. Caryedon longispinosus auct. Mdle adulte.

Hustrations M. Tran.
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4. Grosse bruche (environ 5 mm de long) de couleur sombre, aux élytres brunes
densément tachées de noir. Chez le mile, on observe ventralement, i I'arriére
des deux premiers segments abdominaux, deux zones portant des touffes de
SOIES ottt Caryedon acaciae (Gyllenhal)

- Bruche plus petite (environ 4 mm), de couleur plus claire .............. 5

5. Tégument dépourvu de taches, ou ne présentant que quelques taches éparses
(fig. 4). Peigne fémoral identique chez les deux sexes . .. Caryedon sahelicus auct.

- Tégument toujours taché de noir (fig. 5). Chez le mile, la premiére épine fémorale
est beaucoup plus longue que chez la femelle et est dirigée vers I'avant, en sens
inverse des dents suivantes .................. Caryedon longispinosus auct.

Taux d’infestation par les bruches

Les taux d’infestation relevés par NONGONIERMA (1978) et nous-mémes en |996-
1997 dans 34 lots de 200 a plus de 7 000 graines varient trés largement selon
les échantillons. On reléve pour I'ensemble des lots un taux moyen de graines
attaquées par les bruches de 49 % (47 245 graines infestées sur 95 910). Les taux
varient selon les lots,de 2 % (1 lot) a 100 % (7 lots). TYBIRK (1991) mentionne un
taux moyen de 70 % pour I'ensemble des données disponibles dans la littérature
dans l'aire de dispersion d’A. raddiana.

Cette valeur est a prendre avec précaution. En effet, le phénomeéne de variabilité
des taux d’infestation en fonction de la méthode de détermination de I'attaque
(TYBIRK, 1991) est bien connu. Comme NONGONIERMA (1978), nous avons considéré
une graine comme « bruchée » lorsqu’elle présentait un orifice arrondi, visible a
I'ceil nu. Cet orifice peut étre dii soit & la sortie d'un adulte de bruche, soit a celle
d’une larve (cas des Caryedon), soit a celle d'un parasitoide adulte. L'estimation
ainsi obtenue du taux de « bruchage » est une estimation par défaut du taux réel
d'infestation par les bruches, puisque les graines percées par une larve du premier
stade morte par la suite a I'intérieur de la graine ne sont pas comptabilisées (mais
alors la graine peut rester viable).

En outre, certaines espéces de bruches sont capables de pondre et de se déve-
lopper a lintérieur des échantillons de graines, en I'absence de nourriture et
d’eau, ce qui peut conduire a une surévaluation grossiére des taux d'infestation.
Des études en cours (Delobel et Danthu, non publié) montrent que si S. cadei et
S. sinaitus ne pondent que sur gousses vertes ou en cours de maturation, B. aurivilli,
B. sahelicus et B. uberatus, de méme que les trois espéces de Caryedon, se développent
parfaitement sur graines mdres. GILLON et al. (1992) notent d'ailleurs que les taux
d’infestation élevés généralement signalés sur graines d’Acacia résultent de la
succession des générations de bruches ;ils estiment que les taux de destruction
supérieurs 4 50 ou 60 % sont dus a la reproduction des bruches a l'intérieur des
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stocks de graines. Afin d’éviter la réinfestation des échantillons par les adultes de
premiére génération, il est nécessaire, comme ce fut le cas pour nos propres
échantillons et ceux de NONGONIERMA (1978), de prélever trés régulierement les
adultes, si possible quotidiennement.

Importance relative
des différentes espéces de bruches

Nous avons calculé pour 'ensemble des échantillons collectés par NONGONIERMA
(1978) et nous-mémes entre 1995 et 1997 (tabl.1ll) le rapport du nombre d'adultes
d’une espéce de bruche au nombre total d’adultes de différentes especes émergés.
Nous ne rendons pas compte ici des parasitoides, car I'identification précise de
I'héte d'un parasitoide nécessite un examen minutieux de chaque graine.

Pour I'ensemble de la zone Sénégal, Mauritanie, Mali, Burkina Faso, C. longispinosus
est de loin 'espéce dominante (tabl. lll), obtenue de 23 des 40 échantillons, et
représentant prés de 60 % des insectes émergés. B. sahelicus représente environ
25 % des sorties, et I'ensemble des autres espéces, moins de 15 % du total.

\/ Tableau Il — Abondance relative des différentes espéces de bruches
dans des échantillons de graines d'Acacia raddiana
provenant de différentes régions d’Afrique de I'Ouest.

Echantillons Individus Soit en pourcentage
ayant produit cette espéce émergés du total

S. sinaitus I 176 1,2

B. sahelicus 21 3594 24,8

B. aurivillii 23 | 372 9,5

C. acaciae 3 5 0,03

C. longispinosus 23 8756 60,4

C. sahelicus 9 595 4\

Ensemble 90 14 498 100

De méme que les taux dinfestation, la structure spécifique des populations
infestantes dépend de la date de récolte des graines (tabl. IV). En premiére partie
de saison séche (novembre a mars), les Bruchidius sont les espéces dominantes,
B. sahelicus et B. aurivillii représentant ensemble environ 95 % des spécimens
présents. Les deux Caryedon sont rarement obtenus au cours de ces cinq mois.
La situation change complétement a partir du début avril : C. fongispinosus devient
I'espéce largement dominante, représentant 71 % des insectes issus des graines
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au cours des mois d’avril et mai. S. sinaitus, espéce dont la partie essentielle du
développement se déroule dans les gousses vertes, se raréfie 8 mesure que le
nombre de nouvelles gousses décroit.

\/ Tableau IV —Variabilité temporelle de la structure spécifique des populations de bruches
infestant les graines d’A. raddiana en Afrique de 'Ouest.

Novembre - Mars Avril - Mai
Individus émergés Pourcentage Individus émergés Pourcentage

S. sinaitus 56 2.9 14 0,1
B. sahelicus 838 43,0 2753 22,5
B. aurivillii | 004 51,6 202 1.7
C. acaciae 2 0,1 0

C. longispinosus 37 1,9 8690 71,2
C. sahelicus 10 0,5 552 45

Dynamique des infestations

Evolution au cours de la saison

La date de récolte a un effet déterminant sur les taux globaux d’infestation :
parmi 'ensemble des graines récoltées par NONGONIERMA (1978) et nous-mémes
entre novembre et mars, 9 % (3 817 sur 40 357) sont « bruchées », contre 78 %
pour les graines récoltées en avril-mai (43 428 sur 55 553). Notre échantillon
sénégalais, récolté en décembre 1996 (fig. | a et | b) est caractéristique des
récoltes précoces :taux d'infestation relativement faible (21 %), avec prédominance
de I'espéce B. aurivillii et abondance remarquable de S.sinaitus (14 % des individus
émergés).

Deux phénomeénes peuvent expliquer I'accroissement constaté a partir d’avril :
* 'évolution naturelle des populations de bruches conduit a un accroissement en
un lieu donné du nombre des femelles infestantes ;

* les prélévements tardifs concernent des graines dont certaines ont séjourné
plus longtemps sur I'arbre et ont donc été soumises a une intensité de ponte plus
élevée.

[l semble en revanche que I'hypothése de « satiété » avancée par JANZEN (1971)
chez certaines bruches (les fruits tardifs échappent a I'infestation car les femelles
ont épuisé leur stock d'ovocytes) ne se vérifie pas dans le cas des bruches
d’Acacia raddiana. Plusieurs générations se succédent en effet sur les graines au
cours de I'année, et les taux d’infestation s’accroissent entre décembre et mai.
Apres une période ou le nombre de fruits disponibles s‘accroit rapidement
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tandis que le nombre de femelles gravides reste faible, le nombre de fruits se
stabilise puis décroit, tandis que le nombre de femelles s’éléve rapidement. Il en
résulte un accroissement des taux d’infestation 2 mesure que la saison s’avance.

Survie des bruches pendant la saison humide

Plusieurs mécanismes permettent aux populations de bruches de subsister pendant
la saison humide, tandis que les graines disponibles se raréfient et disparaissent
probablement dans certaines zones géographiques.

La longévité des adultes et leurs capacités de quiescence sont inconnues. Nous
avons observé en laboratoire des longévités dépassant deux mois en I'absence
d’eau et de nourriture chez certaines espéces, en particulier chez Sulcobruchus
cadenati (Pic), principale bruche des graines d’A. senegal. Chez cette espéce, I'imago,
aprés avoir découpé dans la cuticule de la graine 'opercule permettant son
émergence, peut rester quiescent a l'intérieur de la graine pendant plusieurs mois.
De méme, ERNST et al. (1989) ont pu maintenir des individus de B. aurivilli pendant
|6 mois au laboratoire a 'intérieur des graines d’A. tortilis heteracantha.

[l existe par ailleurs chez Caryedon sahelicus un phénoméne qui s’apparente a
une diapause larvaire, déclenchée sous certaines conditions de température,
d’hygrométrie ou de longueur du jour et qui touche une certaine proportion des
individus aprés le tissage du cocon. Les conditions de levée de cette quiescence
ne sont pas connues.

Les trois especes de Caryedon : C. acaciae, C. longispinosus et C. sahelicus pondent sur
graines tombées au sol. Il s’agit d’'un autre des mécanismes possibles permettant
la survie de leurs populations pendant I'intersaison.

Parmi les neuf espéces de bruches rencontrées, seule S.sinaitus semble strictement
monophage, puisquelle n'a été observée que dans les graines d’A. raddiana. Les
autres espéces de bruches possedent des hotes alternatifs susceptibles de faciliter
leur survie lorsque les gousses d’A. raddiana ne sont plus disponibles dans une
zone géographique donnée (tabl.V).

\/ TableauV — Hétes des bruches de I’Acacia raddiana
en Afrique de I'Ouest.

Bruches Hétes principaux Autres hétes selon NoNGONIERMA (1978)
et observations personnelles

S. sinaitus A. raddiana -
C. sahelicus A. raddiana, A. senegal, A. seyal, A. kirkii
A. ehrenbergiana
B. aurivillii A. raddiana F. albida, A. macrostachya
C. acaciae A. nilotica A. seyal, A. raddiana
C. longispinosus A. raddiana A. senegal
B. sahelicus A. raddiana, A. senegal, A. sieberana, A. seyal, A. hockii, A. dudgeoni

A ehrenbergiana
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Il faut enfin évoquer la possibilité de déplacements de femelles sur de longues
distances, a la recherche de gousses mirissant a contre-saison, méme si les
capacités de vol des différentes espéces de bruches signalées ici sont inconnues.

Ennemis naturels

Parasitoides

lls appartiennent essentiellement a des familles d’Hyménoptéres Chalcidoidea,
principalement les Eulophidae, les Eurytomidae et les Pteromalidae (fig. | c).lls se
développent dans les larves des différentes bruches. Leur biologie est mal
connue, de méme que leur importance dans la dynamique des populations des
bruches hétes. Un petit nombre d’entre eux (tabl.Vl) ont été identifiés en Afrique
australe et en Israél.

N/ Tableau VI — Hyménoptéres parasites des bruches d’A. raddiana.

Parasitoide Hote Localité Auteur

Anisopteromalus calandrae B. albosparsus etfou Israél DONAHAYE et al., 1966

How. C. palaestinicus

Bracon brevicornis B. albosparsus et/ou [sraél DONAHAYE et al., 1966
C. palaestinicus

Bruchocida vuilleti Crawford B. albosparsus etfou Israél DONAHAYE et al., 1966
C. palaestinicus

Eupelmus sp. non identifié Botswana ERNST et al., 1989

Metriocharis sp. pr. silvestri Bruchidius sp.? Botswana ERNST et al.,, 1989

Oedaule stringifrons B. albosparsus etlou Israél DONAHAYE et al., 1966

Waterston™ C. palaestinicus

* Oedaule est séminivore selon ERNST et al. {1989).

Nous avons également obtenu deux Hyménoptéres Braconidae : Bracon sp. de
B. aurivillii et Phanerotoma sp. de C. longispinosus. A noter que Bracon kirkpatricki
Wilkinson est signalé par PREVETT (1966) comme parasite de Caryedon serratus
(Olivier) sur Piliostigma spp. et Tamarindus indica (Caesalpinioideae).

Un Diptére Bombylidae (Exoprosopa minops Meigen) a été obtenu des cocons de
C. palaestinicus infestant les graines d’A. raddiana en Israél (DONAHAYE et al., 1 966).
Il convient a ce propos de noter que le mode d'échantillonnage généralement
pratiqué, qui consiste a collecter des gousses sur l'arbre ou au sol, ne permet
normalement pas de mettre en évidence le parasitisme dont sont victimes les
larves des Caryedon a leur sortie de la graine puis les nymphes a l'intérieur des
cocons.
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Acariens parasites

Les gousses, particulierement celles tombées au sol, hébergent fréquemment un
acarien parasite des larves, des nymphes et des adultes de trés nombreux
insectes. Il s’agit d'un Pyemotes (Acariformes, Protostigmata, Pyemotidae).
Différents noms ont été donnés a cet acarien : P. ventricosus Newport, P. tritici
(Lagréze-Fossat et Montagné), P boylei Krczal, mais Moser (1975) a montré qu'il
s’agit d’'une méme espéce apparemment ubiquiste, dont l'identité correcte est
P. tritici. Cet acarien provoque généralement, dans les stocks de graines, une
mortalité importante chez toutes les espéces de bruches. La larve de cet acarien
est en effet capable de pénétrer dans la graine a la recherche d'une proie, soit
par l'orifice d’entrée de la larve de premier stade, soit par une ouverture du
tégument séminal provoquée par la larve du dernier stade. Les larves de Caryedon
spp. sont particuliérement vulnérables entre le moment ou elles quittent la graine
et celui ou le tissage du cocon est achevé. Les bruches adultes sont également
attaquées par les acariens, particuliérement au moment ou elles quittent la graine
ou le cocon. Une humidité atmosphérique élevée (supérieure a 50 % environ)
semble favoriser le développement de ce parasite.

Les Pyemotes constituent probablement une des principales sources de sous-
évaluation des taux de «bruchage ».lls sont par ailleurs responsables chez 'homme
de dermatoses prurigineuses particulierement désagréables (Moser, 1975), qui
empéchent pratiquement toute possibilité d'utilisation de ces acariens comme
agents de lutte biologique.

Conclusion

Les différentes espéces des genres Bruchidius, Sulcobruchus et Caryedon se nourrissant
des graines d’A. raddiana constituent une guilde dont I'impact sur la production
de graines viables semble majeur, en Afrique de I'Ouest comme dans I'ensemble
de I'aire de distribution de I'espéce. Pourtant, I'évaluation précise de cet impact
se heurte a un certain nombre de difficultés méthodologiques, liées au premier chef
a une forte variabilité dans le temps et dans I'espace. ERNST et al. (1989) au Botswana
notent que, d'une année a |'autre, le méme arbre voit ses graines attaquées a
82 %, puis a 28 % seulement. La méme année, deux arbres voisins connaissent des
taux de prédation de 70 % et 27 %. Il est intéressant en outre de constater qu'au
cours de la période de fructification, qui s’étend dans la zone considérée de
novembre a mai, se produit une succession d’especes séminivores. Celles apparues
les premieres (S. sinaitus, B. aurivillii) infestent des graines en début de maturation.
Elles laissent la place a des espéces déposant leurs ceufs sur des graines mres,
aprés comme avant dispersion. L'espéce fa plus représentative de ce second
groupe est C. longispinosus.
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Méme si 'état actuel de la systématique des bruches paléotropicales ne permet
pas de réaliser une comptabilité précise des espéces en présence, on peut
considérer qu'aux 6 a |0 espéces de bruches inféodées a A. raddiana pour la seule
Afrique de I'Ouest, il faut ajouter au moins 4 espéces du Moyen-Orient (Delobel,
non publié) et 6 4 8 espéces en Afrique australe (VAN TONDER, 1985 ; ERNST et dl.,
1989 ). Lespéce héberge ainsi sur 'ensemble de son aire de répartition une guilde
de Coléopteres séminivores diversifée, plus riche que celle observée sur la plupart
des autres espéces d'Acacia en Afrique (VAN TONDER, 1985 ; GILLON et dl,, 1992),
mais sans doute équivalente a celle d’espéces comme Acacia seyal (DELOBEL et al.,
1995), A. karroo (VAN TONDER, 1985) ou A. sieberiana (VAN TONDER, 1985 ; DELOBEL
et al, 1995 ;Mucuncuzi, [995). Cette diversité souléve d'intéressantes questions en
matiére de spécialisation trophique et écologique des Bruchidae, de mécanismes
de défense des acacias, d’évolution paralléle de ces insectes et de leurs plantes
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Elevage en péepiniere,
mise en place et entretien
des plantations

d'Acacia raddiana

en Afrique de ['Ouest

J. ROUSSEL "

Les propositions dont il est question ici relévent d’'une expérience acquise en
Afrique de 'Ouest. Il n’en est pas moins vrai qu’a quelques nécessaires adaptations
prés, ces données sont vraisemblablement aisément transférables a d'autres
contextes et situations écologiques. Cet exposé concernera successivement les

étapes de ['élevage en pépiniére, la mise en place des jeunes plants et leur entretien.

Elevage en pépiniére

Semences

Acacia raddiana est un taxon trés fructifére, il y a donc un intérét majeur a n’utiliser
que des graines de premier choix issues de semenciers sélectionnés dans les
meilleures provenances des milieux écologiques a reboiser. Ces graines, apres la
récolte, doivent étre préservées des insectes prédateurs et conservées dans de
bonnes conditions (stockage dans un endroit frais et sec ou en chambre froide).
On compte approximativement |6 400 graines par kg de semences.

Conditions de germination

La qualité de germination dépend avant tout de la maturité de la graine et de son
état sanitaire. Rappelons que la température a un réle primordial sur les taux et
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la vitesse de germination. En zones tropicales séches, les températures (diurnes
et nocturnes) subissent des écarts importants dont il faut tenir compte en période
de semis. L'optimum se situe généralement aux environs de 30 °C (Danthu et dl.,
cet ouvrage)'.

Deux prétraitements sont possibles pour lever [inhibition tégumentaire des
graines. lIs offrent I'un et I'autre d’excellents résultats pour autant que les mani-
pulations soient effectuées méthodiquement :

— le premier consiste a tremper les graines dans de I'eau bouillante et a les laisser
refroidir pendant 36 a 48 heures. Il faut veiller a ne pas dépasser ces délais, il y
aurait alors pourriture des graines. Ce procédé présente comme avantages de
pouvoir étre pratiqué par les pépiniéristes sans aucun danger et d’étre d’un co(it
réduit ;

— le second procédé nécessite la présence d’un manipulateur expérimenté utilisant
les produits chimiques, en particulier les acides. Dans ce cas, les semences sont
traitées a l'acide sulfurique concentré (H,SO,a 94-96 %) par immersion pendant
60 mn. Elles sont rincées ensuite a I'eau froide pendant 10 a 15 mn. Ce traitement
plus onéreux a également I'avantage d'étre plus rapide et efficace, et de permettre
la préparation de grandes quantités de semences.

Le semis des graines doit suivre immédiatement les prétraitements.

Fertilisation

Une fertilisation classique a base de phosphate bicalcique, phosphate tricalcique,
superphosphate triple ou engrais complet pourra étre incorporée lors de la pré-
paration du substrat en vue de fournir une nutrition minérale équilibrée aux
jeunes semis.

Les doses suivantes peuvent étre employées pour | m3 de sol préparé pour les
semis en pépiniére :

* phosphate bicalcique : 1,2 kg

* phosphate tricalcique : | kg

* superphosphate triple : | kg

» NPK (10.10.20)* : 2 kg

* attention a leur composition :un 10.10.20 peut avoir des composants différents
selon la marque et le lot de fabrication (chlorure de potasse ou sulfate de
potasse, sulfate d'ammoniaque ou nitrate par exemple).

Semis

Les semis s'effectuent, en pépiniére, sur un sol argilo-sableux, si possible préala-
blement stérilisé ou désinfecté, aux doses recommandées par les fabricants, avec
I'un des produits suivants : dazomet, formol, bromure de méthyle, métam-sodium,
ou vapam. Ces interventions ne sont cependant pas impératives pour qu’un semis
soit un succes.

I. «La graine et la germination d'Acacia raddiana ». In Grouzis M., Le Floch E., éd.: Un arbre au désert, Acacia raddiana.
Paris, [RD Editions, 2003 : 265-284.
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Les graines d'Acacia raddiana sont semées en sachet de polyéthyléne, a raison de
| a 2 graines peu enfoncées par sachet.

Le semis en germoir est a proscrire, car cette espéce ne supporte pas le repi-
quage. Le semis direct s'impose donc.

Protection

En période de fortes chaleurs, une protection contre le soleil s'impose par la
mise en place dombriéres pendant la période de germination limitée a 8 jours
environ, puis par une réduction de 'ombrage, soir et matin, et passage en pleine
lumiere 12 a |5 jours apres semis.

Dans les régions a fortes propensions venteuses, il est indispensable, afin d’éviter le
desséchement ainsi que les brilures sur les jeunes plants, d’assurer une protection
contre le vent a I'aide de claies verticales en paille, bambous tressés, plantation
de brise-vent ou autres moyens artificiels tels que filets, films plastique...

Arrosage

En pépiniére, 'arrosage se pratique deux fois par jour en début et fin de journée
lorsque le soleil est le moins intense. Il est déconseillé de le faire en cours de
journée et par plein soleil sauf cas exceptionnel de déficit hydrique ou de tres
forte chaleur. Cette intervention doit alors se faire sous ombriére.

L'apport d’eau s'effectue a la rampe d’arrosage pendant la germination et la
période d'installation de la plantule (I5 jours a 3 semaines) et a la pomme
d'arrosage ensuite dés que les plants peuvent supporter des apports plus élevés
d’eau. Les doses journaliéres nécessaires sont de 'ordre de 40 a 60 litres d’eau
pour | 000 plants.

Démariage

En sachets, le démariage (élimination de certains plants dans les sachets ou ils
sont trop nombreux) des semis s’effectue uniquement par prélévement de jeunes
plants, avec la motte de terre adhérente au systéme racinaire, entre le cinquieme
et le douziéme jour aprés semis. Cette méthode permet, au travers du réemploi
de jeunes plants issus du démariage, de réaliser des regarnis éventuels mais ne
peut en aucun cas étre considérée comme moyen de production de plants.

Sur planche, Acacia raddiana ne se repique pas, sinon avec difficultés, et en aucun
cas a racines nues.

Traitements phytosanitaires

Cette espéce rustique est généralement résistante aux maladies ou attaques
parasitaires. Les semis ainsi que les jeunes plants peuvent néanmoins subir des
attaques par les parasites suivants : cochenilles, vers gris, larves tordeuses,
pucerons ou punaises.

De nombreux produits sont proposés par les industries chimiques. Sans que la
liste en soit exhaustive, ceux présentés au tableau [ sont a conseiller.
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/ Tableau | — Produits phytosanitaires et doses d'utilisation.

Parasites Matiere Formulation Dosage Nom
visés active commercial
Cochenilles  Parathion - éthyl EC 3 gde ma/l0 ] eau Paraphéne
en pulvérisation bouillie
foliaire.
Chlorpyriphos-éthyl EC Curatif : Procibam 480

50 g m.a/100 | eau
en pulvérisation
foliaire.

Traitement a répéter
tous les 15 jours.

Deltaméthrine + EC Mélanger 0,50 g/m.a K-othrine +
diméthoate de deltaméthrine Systoate
et 20 g de m.a

de diméthoate
dans 10 | eau.
En pulvérisation

foliaire.
Vers gris Deltaméthrine EC 0,1 g de m.a/100 m? K-othrine
Lindane WP 4 g de m.a’kg de son Lindafor 90
(riz-arachides)
Larves Deltaméthrine EC mélanger 0,50 g/m.a K-otrine +
tordeuses + diméthoate de deltaméthrine Systoate
et 20 g de ma

de diméthoate
dans 10 | eau.
En pulvérisation

foliaire.
Pucerons Deltaméthrine + EC mélanger 0,50 g/m.a K-otrine +
Punaises diméthoate de deltaméthrine Systoate
et 20 g de m.a

de diméthoate
dans 10 | eau.
En pulvérisation

foliaire.

Parathion-éthyl EC 3 gdem.a/l0 | eau Paraphene
en pulvérisation bouillie
foliaire.

Endosulfan EC 6,2 gde ma/l0leau  Thimul 35
en pulvérisation CE
foliaire.

EC : concentré émulsionnable ; WP : poudre mouillable.

Désherbage-binage

Ces interventions conjointes doivent étre réalisées trois semaines environ aprés
le semis, puis toutes les trois semaines jusqu’a la sortie des plants de pépiniére.
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Déplacement des sachets-cernage

Le systéme racinaire des plants évolue trés rapidement. Il importe de le contré-
ler et de procéder au cernage des racines dés que celles-ci apparaissent au fond
du sachet, de déplacer ensuite ces derniers afin d’obtenir une meilleure homogé-
néité et éviter I'effet de bordure. Ce travail s’effectue généralement a partir de
la troisiéme semaine et devra étre répété périodiquement jusqu’a la sortie des
plants de pépiniére.

Durée de I'élevage en pépiniére

Lorsque les conditions d’élevage sont favorables, le séjour des jeunes plants en
pépiniére est de 'ordre de quatre mois. Ce délaj permet d'obtenir des plants de
taille moyenne (30 et 40 cm) pouvant résister au stress de la transplantation au
champ.

Plantation

Travaux préparatoires

DEFRICHEMENT

La végétation préexistante constitue un obstacle a la mise en place des plants. I
est donc nécessaire de procéder a son élimination. Deux types d'intervention
sont possibles en fonction du but a atteindre :

— défrichement total par des travaux mécaniques : abattage des arbres, dessouchage,
destruction des termitiéres, brilis ou dégagement de la végétation, andainage ;
— défrichement partiel en zone de culture ou en aménagement de foréts naturelles :
on procéde au dégagement de la végétation génante tout en conservant les
arbres de valeur ou utiles. Ces travaux sont réalisés manuellement.

Travail du sol

Cette intervention est nécessaire et varie en fonction des types de sol rencontrés.
La préparation du terrain doit &tre entreprise plusieurs mois avant la plantation.
Il s’agit éventuellement de travaux mécaniques du sol par sous-solage simple ou
croisé a 60 cm de profondeur, suivi d’'un ameublissement. Ces travaux facilitent
grandement la mise en place des plants, assurent une meilleure reprise en favorisant
la pénétration des eaux de pluie en profondeur, et permettent de lutter contre
les adventices par des entretiens appropriés.

Les travaux effectués manuellement s’appliquent surtout aux petites surfaces, aux
terrains difficiles d’acces. lls consistent a creuser des trous ou potets de plantation.
Les dimensions préconisées sont les suivantes :
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— 60 cm x 60 cm x 60 cm pour les grands potets ;
—40 cm x 40 cm x 40 cm pour les moyens potets.

Ces trous doivent étre creusés a I'avance et rebouchés avant la mise en place des
plants.

Mise en place des plants

L'écartement a adopter est tributaire de la fonction dominante du reboisement.
La plantation sera réalisée selon 'objectif retenu. La densité varie généralement
entre 100 plants.ha” (10 m x 10 m) et 494 plants.ha”' (4,50 m x 4,50 m). Une
plantation a 4,50 m x 2 m peut étre réalisée lorsqu’il s’agit d'essais spécifiques
par semis direct.

Les étapes suivantes sont alors nécessaires a considérer :

* procéder a 'ouverture d’un trou en utilisant pour gabarit la pelle-béche de
25 cm de largeur ;

* épandre sur les parois ainsi qu'au fond de chaque trou un insecticide anti-termites,
soit du chlorpyriphos (nom commercial : DURSBAN a raison de 20 g.plant’, ou
encore du carbosulfan en granulés (nom commercial : SUSCON) a raison de
10 g.plant’!. Le produit doit étre incorporé au sol avant le rebouchage du trou ;
* sectionner ensuite le sachet a | cm du fond, afin d’éliminer les crosses ou chignons
éventuels du systéme racinaire ;

* pratiquer une ouverture latérale pour couper les enroulements des racines et
faciliter le retrait du sachet ;

* déposer |e sachet au fond du trou sans détruire fa motte ;

* reboucher aprés avoir retiré le sachet, et garantir la cohésion de la motte en
maintenant le collet au niveau du sol.

Entretien

Les entretiens doivent étre entrepris trés rapidement aprés la mise en place des
plants, afin de lutter contre les adventices grandes consommatrices d’eau. On
distingue :

— les entretiens mécaniques réalisés par passage entre les lignes de plants d’un
pulvériseur a disques. Deux a trois entretiens sont nécessaires la premiére année
de plantation, le dernier se faisant en fin de saison des pluies ;

— les entretiens manuels, qui sont complémentaires et suivent les entretiens
mécaniques. lis consistent le plus souvent en un sarclage. L'entretien se fait sur
I m de large sur chaque ligne de plantation, ou en rond autour de chaque plant
lorsqu’il n’est pas nécessaire d’intervenir sur I'ensemble de la parcelle. La fréquence
est la méme que pour les entretiens mécaniques, c’est-a-dire 2 a 3 par an.
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Les entretiens de deuxiéme et troisitme année se font de la méme fagon a des
périodes qui varient en fonction du développement et de I'importance des
adventices.

Auteur

J. Roussel
Le Chatellier
35133 Fougéres, France
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Le constat de la dégradation quasi irréversible des écosystemes au nord et au
sud du Sahara est bien établi. Les causes relévent, d'une part, de changements
climatiques défavorables et, d’autre part, de I'anthropisation croissante. La régé-
nération des terres dégradées s'avére nécessaire pour le maintien des activités
humaines en milieu rural, car la végétation spontanée de ces régions constitue
la base de l'alimentation des troupeaux, la principale source d'énergie et le
fonds de reconstitution des systéemes agroforestiers.

De grands programmes de reboisement ont été mis en ceuvre pour lutter
contre la dégradation des terres. Ceux-ci ont bien souvent abouti a des échecs,
en raison de l'inadaptation a l'aridité et au faible niveau de fertilité des zones
d'introduction des espéces exotiques a croissance rapide utilisées. De plus, ces
systémes « construits », non stables et non reproductibles, posent des problemes
de gestion. Face a de tels échecs, les programmes de recherche sur la réhabilitation
des terres en zone aride se sont orientés vers la mise en place de systémes
complexes (pluristrates) visant une meilleure stabilité et une plus grande rési-
lience, pour réduire les risques affectant la production des espaces pastoraux
et agroforestiers.

Le recours a des espéces autochtones généralement plus adaptées au milieu et
largement connues et utilisées par les populations locales devient a cet égard
une nécessité. Parmi celles-ci, les |égumineuses arborescentes et herbacées
pérennes offrent un intérét particulier, car leur double capacité a réduire le
dioxyde de carbone et l'azote atmosphérique en fait des modéles de choix
dans les programmes de restauration d'écosystémes et de développement
durable. Cependant, la mise en ceuvre de telles options se heurte, d'une part,
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a la méconnaissance relative de ces espéces et, d'autre part, a la nécessité
d'identifier, de caractériser et de modéliser les interactions complexes et
dynamiques au sein des écosystémes recherchés. Cela implique également la
pluridisciplinarité de la recherche.

Le modéle retenu dans cet ouvrage est Acacia tortilis subsp. raddiana, une des
I55 espéces spontanées du genre Acacia en Afrique, en raison notamment de
sa large répartition, de ses capacités de résistance a Ja sécheresse et de fixation
de l'azote, et de ses multiples usages traditionnels.

Différentes spécialités relevant de I'écologie, I'écophysiologie, la génétique, la
microbiologie, I'entomologie et la foresterie se sont associées pour préciser la
taxonomie et la répartition géographique de cette sous-espéce, pour analyser
la diversité aussi bien de la plante héte que des micro-organismes qui lui sont
associés, pour caractériser son fonctionnement et les interactions en milieu
naturel en réponse aux facteurs eau et azote, et réunir les éléments nécessaires
a son utilisation dans les opérations de réhabilitation.

Avant de suggérer quelques orientations de recherche découlant des travaux
présentés ici, nous rappellerons les principaux résultats obtenus.

Acacia raddiana

Cette sous-espéce s'étend entre les latitudes 5° et 32° nord ; elle posséde une
aire péri-saharienne et moyen-orientale. Elle est caractérisée par une grande
plasticité écologique puisqu'elle colonise les régions recevant entre 50 et
| 000 mm de précipitations annuelles et situées du niveau de la mer jusqu'a une
altitude de 2 100 m. Les populations de ce taxon présentent une grande varia-
bilité génétique, expliquée en partie par la polyploidie rencontrée. Cette plante
peut étre classée parmi les espéces a haut potentiel fixateur d'azote mais a
faible rendement.

Elle est largement utilisée par les populations locales comme plante médicinale,
fourrage, bois d'énergie, charbon en raison du pouvoir calorifique élevé de son
bois. Ce dernier est aussi apprécié dans l'artisanat pour la confection d'outils
et d'ustensiles divers. C'est une plante qui sert a tanner les peaux et sa gomme
est consommée. Elle est aussi utilisée pour la stabilisation et la fertilité des sols.
Cette plante joue donc un réle important dans I'économie rurale.

Caractéres adaptatifs a I'aridité

Les résultats soulignent la remarquable capacité d'adaptation d'Acacia raddiana
qui survit, croit et se développe dans ses zones de prédilection malgré de
fortes demandes évaporatives et des précipitations limitées. Cette adaptation
est a mettre en relation avec une consommation en eau particuliérement faible
et une certaine optimisation du rapport assimilation de CO, /transpiration. La
consommation annuelle d'Acacia raddiana, évaluée dans le nord du Sénégal, est
seulement de 66 mm, ce qui représente 44 % des précipitations annuelles et
3% de I'ETP,,, ..»quand on rapporte le flux a la surface du xyléme conducteur
a I'hectare.
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On doit relever que la phénologie explique 90 % de la variation décadaire du
flux transpiratoire normalisé par I'ETP, phénologie qui, malgré une grande
variabilité intersite et intra-population, semble étre, pour le nord du Sénégal
tout au moins, en étroite relation avec les réserves hydriques du sol, si 'on
excepte l'installation du feuillage qui résulterait d'un ajustement osmotique.

Les micro-organismes associés
et le métabolisme azoté

Les études relatives a la diversité taxonomique et aux propriétés symbiotiques des
rhizobia nodulant Acacia raddiana ont révélé la grande diversité taxonomique
des isolats, qui contraste avec la grande homogénéité des caractéres symbiotiques
majeurs et de structure des « facteurs nod », qui constituent de bons indicateurs
du potentiel de nodulation d'un rhizobium donné.

Dans la symbiose légumineuse-bactérie, le facteur susceptible d'entraver la
nodulation et la fixation d'azote n'est généralement pas I'absence de souches
bactériennes efficientes, mais un ou plusieurs facteurs écologiques qui en limitent
I'efficacité. Cela a conduit a préciser la résistance aux stress thermique, salin et
hydrique des souches de bactéries nodulantes isolées des sols de Tunisie et du
Sénégal. Les souches se sont avérées hautement résistantes a la température
(40 °C, voire 45 °C), a la salinite (I % de NaCl pour les souches tunisiennes et
jusqu'a 2 % pour les souches sénégalaises) et au stress hydrique (- 1,8 MPa). Dans
I'ensemble, les souches étaient, a potentiel hydrique équivalent, plus résistantes
au stress hydrique que salin.

Le pouvoir fixateur d'azote élevé reconnu a ce taxon est a mettre en relation
avec la présence de nodules abondants pendant la saison des pluies, a proximité
du tronc (2-3 m) et entre 25 et 75 cm de profondeur in natura. Pour le Sahel
sénégalais, I’humidité volumique du sol varie de 4 a | | % durant cette période.

L'infection mycorhizienne est quant a elle fortement réduite dans les milieux érodés.

Effet rhizosphérique
et interactions ligneux-herbacées

Malgré la faiblesse générale de l'activité biochimique et microbiologique des
sols en relation avec les conditions d'aridité et de pauvreté édaphique (faible
teneur en matiére organique, en nutriments, déficit en eau...), presque tous les
parametres suivis dans les sols ont été modifiés par la présence du systéme
racinaire d'Acacia raddiang, ce qui démontre un effet rhizosphérique. Celui-ci
varie en fonction d'un certain nombre de paramétres tels que la distance au
trong, I'age du peuplement et les conditions trophiques stationnelles. Ces résul-
tats mettent en exergue le réle primordial de I'arbre dans I'amélioration des
conditions nutritionnelles, en constituant des flots de fertilité dans les milieux
aride et semi-aride. L'arbre, et dans notre cas Acacia raddiana, favorise le
développement de la strate herbacée, qui se traduit par une augmentation de
la richesse floristique, de la production et du stock en bioéléments de la strate
herbacée sous couvert ligneux.
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Techniques agroforestiéres

Les connaissances accumulées sur les parasites des semences, leurs propriétés
germinatives ainsi que les techniques de production de plants et d'entretien des
plantations rendent possible I'utilisation de ce taxon dans les systémes de
plantations a haute et faible technicité.

Comportement nord- et sud-saharien

Les résultats ont montré qu'il n'y a aucune liaison apparente entre la position
taxonomique et ['origine géographique des souches de rhizobia qui présentent
par ailleurs une grande homogénéité des caractéristiques symbiotiques
majeures. Notons cependant que les souches sénégalaises paraissent plus
résistantes a la salinité.

Il apparait aussi que l'infection mycorhizienne est similaire pour les deux
provenances (nord et sud) d'Acacia.

L'activité métabolique des micro-organismes des sols tunisiens est en revanche
largement supérieure a celle des sols sénégalais.

Pour ce qui concerne le régime hydrique des formations au nord et au sud du
Sahara, il a été démontré que si les disponibilités hydriques sont limitées dans
le temps, elles sont plus élevées dans les horizons supérieurs dans la station
tunisienne, ce qui favorise un enracinement superficiel. Elles sont élevées dans les
horizons profonds pour les stations sénégalaises étudiées. Cette stratification
particuliére des stocks d'eau dans le sol explique en grande partie le calage du
cycle phénologique sur la saison des pluies au Sénégal. En Tunisie, Acacia raddiana
garde un rythme tropical, en réalisant I'essentiel de son cycle en été.

Il est entendu que les travaux présentés dans cet ouvrage ne prétendent nul-
lement a I'exhaustivité. Il reste encore beaucoup & découvrir de ce taxon dont la
diversité, la plasticité et les multiples adaptations écologiques sont remarquables.
Rappelons briévement les nombreuses orientations suggérées dans les différentes
contributions.

Perspectives

Pour ce qui concerne les micro-organismes, il y a lieu de valider les différents
groupes de souches de Rhizobia nodulant Acacia raddiana par des techniques
phylogénétiques afin de préciser leur position taxonomique et de proposer
d'éventuelles conclusions nomenclaturales. Il est par ailleurs utile d'améliorer
les connaissances sur la diversité et I'écologie des champignons mycorhiziens
arbusculaires des sols pour sélectionner les plus performants comme inoculum.
La diversité des coléoptéres séminivores parasitant Acacia raddiana suscite des
questions sur la spécialisation trophique et écologique des bruchidées, I'identi-
fication des mécanismes de défense des acacias et la caractérisation de la co-
évolution des insectes et de la plante hote.

Sur le plan fonctionnel, il s'est avéré nécessaire de préciser les liens entre
transpiration et phénologie, car cette relation ouvre une voie a la prévision de
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la transpiration. Il a aussi été rappelé la nécessité d'augmenter le rendement du
potentiel fixateur d'azote d'Acacia raddiana par la sélection de provenances, de
descendances ayant un rendement élevé. L'utilisation de clones pourrait
grandement aider cette sélection. Il est vrai que l'étude génétique de cette
espéce est rendue difficile par son caractére polyploide, d'oll la nécessité
d'enrichir les modéles génétiques adaptés a l'interprétation des marqueurs au
niveau tétraploide. La contribution de la génétique devrait aussi s'orienter vers
I'amélioration des connaissances de l'impact des pratiques humaines sur la
dynamique de la diversité génétique de cette sous-espece. La connaissance
des conséquences des pratiques passées et présentes sur |'état actuel de la
diversité génétique devrait permettre de mieux évaluer son devenir face aux
perturbations liées aux changements climatiques et a l'accroissement démo-
graphique.

La restauration des peuplements d'Acacia raddiana nécessite encore d'étudier
les techniques appropriées, soit pour la réinstallation d'écosystémes détruits,
soit pour la densification de peuplements clairsemés. Les intéréts de telles
formations végétales sont multiples, en particulier pour la conservation de la
biodiversité sensu lato : végétale, animale et fonctionnelle.

M. GROUZIS et E. LE FLOC'H
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Cet ouvrage réunit les résultats de recherches menées sur Acacio
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This study brings together the results of research on Acacia raddiana, ene of
the main spontaneous taxa of the Acacia genus in Africa. Despite its large
distribution_and importance in the fural econormy, this taxon has not been the

subject of scientific synthesis, Various’ sibjects (ecalogy, ecophysiology, genetics,
microbiology, entamology, physiology and. forestry) are brought together to
specify the taxonamy and the geagraphic distribution of this taxon, to analyse
the diversity of both the host plant and micro-organisms associated to It, to
characterize its functioning. and the interactions in natural environment in
mmmmmmﬁm and to gather the
elements required by its use in restoration.

The current work which addresses researchers, teachers as well os
development organisations is divided in five parts: diversities, ecology and use;
water functioning, ecology; associated micro-organisms: diversities, physiology;
Acacia/environment actions; plant propagation: fundamental and applied
aspects.
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