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RÉSUMÉ 

LES CASUARINAS À NODULES AÉRIENS 

À la suite de la découverte de nodules aériens, formés au sein de protubérances nodulaires sur les troncs de Casuarina 
cunninghamiana, au nord de l'île de la Réunion, on a entrepris une étude expérimentale en vue de reproduire /a.formation de celle 
structure remarquable sur des plants de Casuarina cunninghamiana de 1 an cultivés en serre ou de 4 mois cultivés in vitro. Des 
racines adventives se sont.formées sur les tiges de toutes les plantes chaque fois que ces tiges ont été maintenues humides. Moins d'un 
mois après leur inoculation avec des nodules broyés provenant du champ ou avec une culture pure de Frankia ORS 021001, des 
nodules aériens sont apparus sur les racines adventives. Les résultats expérimentaux obtenus confirment que la nodu/ation aérienne 
apparait seulement si les trois.facteurs suivants so/11 réunis: pluies abondantes et humidité atmosphérique élevée, aptitude des arbres 
à émellre des racines adventives et former un rhytidome, qui constitue une niche permellant la formation des protubérances 
nodulaires, et omniprésence de Frankia. Seules de nouvelles recherches permellront de mellre au point la nodu/ation artificielle chez 
Casuarina. 

MOTS -CLÉS: NODOSITÉ; SYMB IOSE; CASUARINA CUNNINGHAM/ANA; FRANKIA; RÉUNION; ILE. 

ABSTRACT 

AERIAL NODULATION IN CASUARINAS 

Following the discovery of aerial nodules, harboured in nodular protuberances, on the trunks o/Casuarina cunninghamiana 
in the North of Reunion island, an experimental study was initiated Lo mimic the formation of this unique structure on Casuarina 
cunninghamiana plants grown in a glasshouse ( 1-year-o/d plants ) and in vitro ( 4-month -old plants). Adventitious roots wereformed 
on the stems of al/ plants provided that the stems were kept moisi. Wilhin 1 month afier inoculation with crushed nodulesfrom the 
field or with a pure culture of Frankia strain ORS 021001, aerial nodules appeared on the adventitious roots. The experimental 
results con.firm that the conjunction of the .following .factors is of paramount importance in inducing aerial nodulation : abundant rain 
and high air humidity, the ability of the lrees Lo emit adventilious roots and produce a rhytidome, which is a niche allowing the 
establishment of the protuberances harbouring the nodules, and omnipresence of Frankia. Further investigations are required 10 
develop artificial aerial nodulation on Casuarina. 

KEY -WORDS: NODULATION; SYMBIOSIS; CASUAR INA CUNNINGHAM /ANA; FRANKIA; REUNION; 
ISLAND. 

RESUMEN 

LAS CASUARINAS DE NÔDULOS AÉREOS 

A raiz del descubrimiento de nbdulos aéreos, formados en protuberancias nodulares en los troncos de Casuarina 
cunninghamiana , al norte de la isla de la Reunibn, se emprendib un estudio experimental para reproducir la formacibn de esta 
estructura extraordinaria en plantones de Casuarina cunninghamiana de 1 aiio cultivados in vitro . En las ramas de tota.1· las plantas 
se.formaron raices adventicias mien/ras se mantuvieron humedas. Menos de un mes después de su inoculacibn con nbdulos triturados 
procedentes del campo o con un cultivo puro de Frankia ORS 021001, aparecieron nbdulos aéreos en las raices adventicias. Los 
resultados experimentales obtenidos confirman que la nodulacibn aérea aparece unicamente si se reunen los tresfactores siguientes: 
lluvias abundantes y humedad atmooférica elevada, aptilud de los arboles a.formar raices adventicias y a rilidoma, que constituye 
un nicho que permile la formacibn de protuberancias nodulares, y la omnipresencia de Frankia. Solo las nuevas investigaciones 
permitiran elaborar un método de nodulacibn artificial de la Ca.marina. 

PALABRAS CLAVE: NODULACIÔN; SIMBIOSIS; CASUARINA CUNNINGHAM/ANA; FRANK IA ; 
REUNION; ISLA . 



Au cours d'une visite à la Réunion, au mois de décembre 1989, Y. DOMMERGUES a pu observer la présence de nodules 
aériens sur les troncs de quelques Casuarina c1mninghamiana dans la plantation dite des «Hauts de Moka» (photo 
p. 64) située au nord de l'île, à 5 km à vol d'oiseau au sud de l'aéroport de Saint-Denis-Gillot. Cette observation fut rapportée 
au « 11• Atelier International sur Casuarina » qui s'est tenu au Caire au mois de janvier 1990. 

Aucun des spécialistes des Casua-
rinacées participant à cette confé-
rence (18 pays étaient représentés) 
n'avait eu auparavant connaissance 
de l'existence de tels nodules 
(photo ci-contre). Il s'agissait donc 
bien d 'une découvert e originale . 
C'est pourquoi il fut décidé de 
monter une mission pour approfon-
dir sur place l'étude de ce type de 
nodulation aérienne encore mysté-
rieux. La mission composée de trois 
chercheurs (Y. PRIN, Y. ROEDERER 
et Y. DOMMERGUES) s'est rendue à 
la Réunion au mois de juin 1990. 
L'objectif de cet article est de synthé-
tiser les résultats de l'étude de terrain 
réalisée au cours de cette mission et 
des recherches préliminaires condui-
tes ultérieurement au laborato ire 
commun ORSTOM/CIRAD C.T.F.T. de 
Nogent-sur-Marne . 

ÉTUDE 
SUR LE TERRAIN 

A la suite de l' explo ra tion d 'une 
trentaine de stations de Casuarina 
cunninghamiana distribuées sur toute 
la surface de !'Ile à une altitude 
supérieure à 400 m, il est apparu que 
les peuplements comportant . des 
arbres porteurs de nodule s aériens 
éta ient loc alisés exclusivement dans 
le secteur nord-nord- est de l'île, et 
généralement à une distance de la 
mer inférieure à 10 km. Dans ce 
secteur, le climat est caractérisé par 
une humidité atmos phérique élevée 
(les seuls mois secs étant août et 
septembre) et un régime pluvial irré -
gulier , de type cyclonique, pouvant 
atte indre jusqu 'à 3 000 mm par an. 
Les pluies même modestes provo-
quent sur le tronc de ces arbres un 
ruissellement (stem flow) abond ant 
qui contribue au maintien de l'humi-
dité du rhytidome. 

Un deuxième fait à sou ligner est 
que, même dans les stations situées 
dans le secteur favorable que l'on 

Nodules de Casuari11a c111111i11glramia11a. 
Station La Ressource à la Réunion. 
vient de définir , seulement l à 10 % 
des arbres portent des nodules 
aériens. Le nombre et la distribution 
des nodules sur les arbres sont très 
irréguliers. Dans les cas où la nodu-
lation est abondante, les nodule s se 
développent sur les tronc s jusqu'à 
une hauteur supérieure à plu s de 
6-7 m . Ces nodules peuvent occuper 
jusqu' à 20 % de la base du tronc 
(photo p . 64). Les arbres jeunes 
(moins de 10-20 ans), donc dépour-
vus de rhytidome , ne portent pas de 
nodules. 

Il est à noter que dans une des 
stations étudiées (Hauts de Moka) 
on a obser vé quelqu es nodules sur un 
Casuarina glauca en bordure d'un 
peuplem ent de Casuarina cunningha-
miana. 

Les nodules aériens se présentent 
comme des protubérances du rhyti-
dome ; ils ont en général de 10 à 
30 cm de diam ètre et de 4 à 8 cm 
d'épaisseur (pho to ci-contre). Le 
terme de nodule aérien doit ici s'en-
tendre au sens large et, pour des 
raisons que nou s exposerons plus 
loin, il serait préférable d 'utiliser le 
terme de protubérances nodulaires. Ces 
protubérances ad hèrent fortement 
au tronc mais peuvent, cependant , en 
être détachée s contrairement aux 
protubérances ligneuses avec lesquelle s il 
ne faut pas les confondre . Ces 
dernières protubérances sont en fait 
des excroissances des tissus ligneux 
du tronc ; elles se forment aussi bien 
sur les Casuarina que sur d'autres 
espèces d'arbres telles les Cryptome -
ria. 

Les protubérances nodul aires sont 
constituées de tissus mort s prove-
nant du rhytidome dans lequel se 
sont développées des racines adven-
tives issues du tro nc. Ces racines por-
tent elles-mêmes les nodules fixateurs 
d 'azote sensu stric to (photo p. 65). 

Cellule de nodule aérien infectée par Fra11kia. 
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Casuari11a c111111i11ghamia11a et sous-bois graminéen pris à Moka de Palmas (la Réunion). 

Ces dern iers nodules sont de petite 
taille (moins d'un cm) et présentent 
la morphologie coralloïde caractér is-
tique des nodul es act inorhiziens, les 
lobes de ces nodu les étant pourvus à 
leur apex de racines nodulaires 
comm e les lobes de nodule s 
souterrains de Cas uarin acées. 
Pend ant la saison des fortes pluies 
(décembre à février), les lobes des 
nodu les sont jaunes, apparem ment 
en bonne santé alors que , pendant la 
saison moins pluvieuse et plus froide 
(juin), une partie des nodul es est 
desséchée ou en cours de décompo -
sition , contribuant ainsi à l'acc umu-
lation de matière orga niqu e morte à 
l'intérieur même de la protub érance. 
On suppose que de nouveaux nodu -
les se for ment lors du reto ur des 
pluies abonda ntes. En d'autres 
termes , au cours de l'année, il y 
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aurait un renouvellement (turn- over) 
des nodul es sensu stricto au sein de 
chaq ue prot ubérance nodul aire. 
Dans les rappo rts précédents (DOM-
MERGUES et al., 1990 ; PRIN et al., 
1991) nou s avions désigné les pro tu-
bérance s ent ières sous le terme de 
nodule s aér iens. Compte tenu du fait 
que les nodu les fixateurs d'azote 
proprement dits sont inclus dans les 
protubérances dont ils ne const ituent 
qu'un élémen t, il serait plus exact de 
désigner les protub éra nces elles-
mêmes sous le terme de protubérances 
nodulaires. Cependant, dans un but de 
simplification, nou s continuerons à 
désigner ces protub éra nces sous le 
nom de nodu les aér iens. 

Pour répondre à la questio n de 
savoir si les nod ules aér iens fixent 
l'azote, on a effectué sur place des 

Nodules de Casuari11a cu1111inghamia11a. 

prélèvements et mesuré l'acti vité 
réductrice d'acé tylène de ces échan -
tillon s. Cette méthod e indirecte de 
détect ion de l'act ivité fixat rice d'azo -
te, qui a le mér ite d 'être utilisable sur 
le terr ain, nous a permis de confir -
mer que dans toutes les stations 
étudiées les nodules des protubéran-
ces aériennes fixaient l'azote. En 
revanche, auc une activité fixatrice 
d'azo te ne s'es t manifestée dans les 
échantillons de rhytidome en deho rs 
des pro tubéra nces. Comparée à l'ac-
tivité fixat rice d'a zote des nodu les 
souterrains (que l'on trouve norm a-
lement chez to us les Cas uarinacées), 
l'activi té des nodules aériens est 
sensiblement plus faible, prob able -
ment parce qu'à l'époq ue où les 
mesures ont été effectuées (juin) les 
nodu les étaien t sénescents , la tempé -
rature ambiante et l'hygromét rie 
relativement faibles ; en outre, il éta it 
difficile de sépa rer les nodul es fixa-
teurs d 'azote sensu stricto des tissus 
morts de la prot ubéra nce nodula ire. 

ÉTUDES AU 
LABORATOIRE 

Les examens histo logiques des 
coupes de nodules sensu stricto ont 
montr é la prése nce de nombreuses 
cellules infectées dans le parenchyme 
(photos pp . 63 et 65). Le micro-orga-
nisme fixateur d'azot e responsable 
de l'infection est très probablement 
un Frankia comme c'est la règle chez 



toutes les plantes actinorhiziennes 
(dont les Casuarinacées font partie). 
Mais c'est seulement lorsque l'on 
aura isolé et cultivé in vitro cet endo-
phyte que l'on pourra affirmer qu'il 
s'agit bien d'un Frankia . 

On a pu induire, en moins de 
2 mois , l'émission de racines adven-
tives aériennes par immersion des 
tiges de jeunes semis de Casuarina 
cunninghamiana âgés de 4 mois et 
cultivés in vitro, le pourcentage de 
succès étant de l'o rdre de 25 %. Les 
racines adventives ainsi obtenues 
sont caractérisées par un géotro-
pisme positif , une croissance rapide, 
des poils absorbants de petite taille 
(visibles seulement à la loupe). 

On a gratté le rhytidome du nodule pour voir les lobes. 

On a également obtenu l'émission 
de racines adventives sur les tiges de 
Casuarina cunninghamiana âgés de 
plus d'un an, cultivés en serre, en 
maintenant les tiges humides à l'aide 
d'une mèche dont la partie inférieure 
était immer gée dans l'eau. 

Quel que soit le système d'induc-
tion des racines adventives aériennes, 
il a toujours été possible d'obtenir 
des nodules sur ces racines, soit que 
l'inoculation ait été réalisée par 
infection de ces racines avec des 
broyats de nodules aériens en prove-
nance de la Réunion, soit qu'on ait 
utilisé la culture pure de la souche de 
Frankia ORS021001, isolée de nodu-
les racinaires de Casuarina 
junghuhniana. 

DISCUSSION ET 
CONCLUSION 

Les nodule s aériens de Casuarina 
cunninghamiana rappellent les nodu-
les aériens des Légumineuses décrits 
notamment dans le cas de Sesbania 
rostrata ou Aeschynomene aji-aspera 
(DREYFUS et DOMMERGUES, 1981 ; 
TSIEN et al., 1983 ; DREYFUS et al., 
1984; DUHOUX , 1984). Mais ils en 
diffèrent par les caractères suivants : 
le micro-organisme symbiotique 
fixateur de N 2 impliqué n'e st pas un 
rhizobium mais un actinom ycète, 
très probablement un Frankia; le 
site d'infection est une racine adven-
tive parfaitement développée, alors 

Lobe de nodule aérien pris au microscope électronique à balayage. 

que chez les Légumineuses ce site est 
constitué par un primordium de 
racine adventive qui reste à l'état 
latent; la morph olog ie du nodule 
sensu stricto est typiquement de type 
act inorhizien et non du type rhizo-
bien ; les nodules sensu stricto sont 
inclus avec les racines adventives 
dans la masse de tissus sénescents ou 
morts remplis sant une partie de la 
protubérance nod ulaire, alors que les 
nodules de Légum ineuses sont isolés 
et à l'air libre ; les nodules fixateurs 
d 'azote proprement dits subissent un 
turn-over à l'intérieur de la protub é-
rance qui les abr ite, alors que les 
nodules aériens de Légumineuse s 
disparaissent de la tige après quel-
ques semaines de fonctionnement. 

La conjonction des facteurs 
suivants semble nécessaire pour 
induire la nodul ation aérienne : 

• Plui es abondantes réparties sur 
une assez longue saison des pluies ; 
humidité atmosphérique élevée tout 
au long de l'année. 

• Aptitude des arbres à émettre 
facilement des racines adventi ves et à 
former un rhyt idome qui constitu e 
une niche favorab le à la formation 
des protub érances, le pourcentage 
des plantes aya nt ces propriétés 
particulièr es étant faib le (1 à 10 %). 

• Omniprésence de Frankia dans 
les écosystèmes, la nodulation obser-
vée jusqu 'à une hau teur de 6-7 m ne 
s'exp liquant que par l'abond ance de 
Frankia dans les différentes strates de 
la végétation jusqu'à cette hauteur 
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grâce à une active disséminati on par 
les pluie s, le vent ou des vecteurs 
animaux. L'omniprésence de Frankia 
dan s tou s les sols de la Réuni on, y 
compris les so ls des coulées de lave 
récentes (par exemple Grand Brûl é), 
est surpren ante , étant donné que les 
Frankia sont des micro-organi smes à 
croissance lente et non mobil es, qui 
n'ont pas tendance à co loniser rapi-
dement les différent s compartiments 
des écosys témes. 

Pourquoi l'ex istence des nodule s 
aériens de Casuarina n'a-t- elle pas 
été signal ée avant nos pro spection s à 
la Réunion ? Une première raison en 
est que ces st ructur es se confond ent 
avec l'écorce des arbres. La seco nde 
résulte prob ablement du fait que la 
nodulation aé rienne ne s'expr ime pas 
so uvent car elle dépend de la 
conjonction rarement réalisée des 
troi s groupes de facteurs définis ci-
dessus. 

Quel peut être l'in térêt de la nod u-
la tion aé rienne fixatrice d'azote pour 
les arbres? De même que la nodula -
tion aérienne chez les Légumin euses 
(DR EYFUS et al., 1984; BECKER el 
al., 1986), la nodulation aérienne 
chez Casuarina cunning hamiana et 
C. gla uca confère probab lement à la 
plante-hôte un potentiel fixate ur 
d'azo te élevé et surt out son indé pen-
dance vis-à-vis des contrai ntes du 
so l, notammen t acidit é et excès 
d'azote combiné. Il est donc prévisi-
ble que les arbres à nodul es aé riens 
continuent à fixer l'azote une grande 
pa rtie de leur vie, contr ibu ant à enri-
chir le so l pendant de longues 
années, a lors que les arbres pourvus 
exclusivement de nodul es so uterra ins 
fixent l'azote seu lement pend ant les 
première s années suivant la planta-
tion , cette activité cessant dès que la 
teneur en azo te du so l atte int un 
certain seuil. 

Sera-t-i l possibl e à l'ave nir de 
maîtri ser la nod ulation aé rienne chez 
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les plan tes ac tinorhizienne s, notam-
ment les Cas uarin acées? On peu t 
répondre affirmativement à cette 
question . En effet, les expér iences 
préliminaires conduit es au labora -
toire mont rent qu 'il est pos sible d'in -
duire la form ation de nodul es aé riens 
non seu lement sur Casuarina 
cunningham iana mais auss i su r 
Casuarina equisetifolia en utili san t 
une souc he de Fran/d a , pour vu 
qu 'elle so it Casuarina -com patible 
(ORS 021001). 

Il est évident que de telles recher -
ches devront être approfondie s pour 
en transférer les résult ats en forêt. Il 
sera en par ticulier nécessa ire : 

• de sélectio nner et micropropa -
ger les clones possédant (spon tané-
ment ou par suite de manipu la tions 
génétique s) la propriét é d'éme ttre 
faci lemen t des racines adven tives 
même dan s des milieu x à hygromé -
trie relativeme nt faib le, 

• de disposer d ' une méthode 
fiable d 'inoculat ion des tro ncs avec 
des souch es de Franki a hautemen t 
performant es sélect ionnées dans ce 
but. • 
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