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RESUME

Des confusions entre espéces
préjudiciables a la gestion durable des
essences forestiéres : 'exemple des
acajous d’Afrique (Khaya, Meliaceae)

Les espéces du genre Khaya procurent
'un des bois les plus prisés du conti-
nent africain. Elles sont commercialisées
sous l'appellation « acajou d’Afrique »
depuis environ deux siécles. En Afrique
continentale, on reconnait actuellement
quatre espéces morphologiquement
proches : Khaya anthotheca, K. grandifo-
liola, K. ivorensis et K. senegalensis. Le
nombre de taxons du genre Khaya a varié
au cours du temps et la délimitation de
ces taxons n’est pas sans avoir des impli-
cations sur les stratégies de conservation
et de gestion durable des espéces. L’ob-
jectif du travail présenté ici est de s’as-
surer de la délimitation de ces espéces
sur la base d’un bilan des connaissances
actuelles en taxonomie, génétique, éco-
logie et chimiotaxonomie. Les données
disponibles ne permettent pas toujours
de séparer sans ambiguité les quatre
acajous d’Afrique continentale. Elles per-
mettent toutefois d’avancerque K. ivoren-
sis, K. grandifoliola et K. senegalensis
seraient des espéces a part entiére mais
dont les limites taxonomiques doivent
encore étre précisées. Khaya nyasica
serait également une espéce qui devrait
étre séparée de K. anthotheca. Au sein
de cette derniére, plusieurs chémotypes
ont été identifiés, ce qui suggére que ce
taxon pourrait recouvrirun ensemble plus
complexe d’au moins deux autres taxons
dont le rang spécifique ou sous-spéci-
fiqgue reste a préciser. Des recherches
morphométriques, génétiques et écolo-
giques doivent étre développées afin de
clarifier le statut systématique et his-
toire évolutive de ces divers taxons, en
vue de formuler des recommandations
appropriées pour la gestion durable des
acajous d’Afrique.

Mots-clés : acajous d’Afrique, Khaya,
taxonomie, morphologie, écologie,
génétique, essences forestiéres, gestion
durable et exploitation, Afrique.

ABSTRACT

Adverse effects of confusion between
forest species on sustainable
management: the example of African
mahoganies (Khaya, Meliaceae)

Species of the genus Khaya produce
some of Africa’s most valuable timber.
For two centuries, these species have all
been traded as “African mahogany”. On
the African continent, four different but
morphologically similar species are now
recognised: Khaya anthotheca, K. grandi-
foliola, K. ivorensis and K. senegalensis.
The number of taxa included in the genus
Khaya has varied over time, and the way
these taxa are distinguished has implica-
tions for the development of sustainable
management strategies for the different
species. The aim of the study described
in this article was to make sure that these
species are distinguished on the basis
of up-to-date knowledge on taxonomy,
genetics, ecology and chemotaxonomy.
Although the data available do not always
suffice to clearly distinguish between the
four mahogany species on the African
continent, they do indicate that K. ivoren-
sis, K. grandifoliola and K. senegalensis
are probably distinct species whose taxo-
nomic limits are yet to be clearly defined.
It also seems that Khaya nyasica should
be distinguished from K. anthotheca.
Several chemotypes have been identified
in the latter, suggesting that it could in
fact cover a more complex group inclu-
ding at least two other taxa whose rank as
species or sub-species is yet to be deter-
mined. Morphometric, genetic and ecolo-
gical studies need to be developed to cla-
rify the systemic status and evolutionary
history of these different taxa, in order to
formulate appropriate recommendations
for the sustainable management of Afri-
can mahoganies.

Keywords: African mahoganies, Khaya,
taxonomy, morphology, ecology,
genetics, forest tree species, sustainable
management and logging, Africa.

U. G. BOUKA DIPELET, C. DOUMENGE,
J. ). LOUMETO, ). FLORENCE, C. GONMADJE,
D. McKey

RESUMEN

Confusiones entre especies perjudiciales
para la gestion sostenible de las
especies forestales: el ejemplo de las
caobas de Africa (Khaya, Meliaceae)

Las especies del género Khaya proporcio-
nan uno de los bosques mas apreciados
del continente africano. Se comercializan
bajo la denominacién «caoba de Africa»
(acajou d’Afrique) desde hace unos dos
siglos. En Africa continental se reconocen
actualmente cuatro especies morfoldgi-
camente cercanas: Khaya anthotheca,
K. grandifoliola, K. ivorensis y K. senega-
lensis. El nimero de taxones del género
Khaya ha variado con el curso del tiempo
y la delimitaciéon de estos taxones no
estd libre de implicaciones sobre las
estrategias de conservacion y de gestion
sostenible de las especies. El objetivo
del trabajo presentado es asegurar la
delimitacion de estas especies segln un
balance de los conocimientos actuales en
taxonomia, genética, ecologia y quimio-
taxonomia. Los datos disponibles no per-
miten separar sin ambigiiedad las cuatro
caobas de Africa continental. Permiten,
no obstante, avanzar que K. ivorensis,
K. grandifoliola y K. senegalensis serian
especies de pleno derecho, aunque sus
limites taxonémicos todavia deben ser
precisados. Khaya nyasica también seria
una especie que deberia separarse de
K. anthotheca. Dentro de esta ultima,
se han identificado varios quimiotipos,
lo que sugiere que este taxén podria
abarcar un conjunto mas complejo de
al menos dos otros taxones cuyo rango
especifico o subespecifico todavia no se
ha precisado. Deben desarrollarse inves-
tigaciones morfométricas, genéticas vy
ecolégicas para clarificar el estatus sis-
tematico y la historia evolutiva de estos
taxones, en vistas a formular recomenda-
ciones apropiadas para la gestion soste-
nible de las caobas de Africa.

Palabras clave: caobas de Africa, Khaya,
taxonomia, morfologia, ecologia,
genética, especies forestales, gestion
sostenible y explotacion, Africa.



Introduction

Les foréts tropicales africaines renferment une impor-
tante diversité biologique (Sosef et al., 2017). L’homme
utilise ces vastes ressources depuis plusieurs centaines
voire des milliers d’années, tant pour des usages tradition-
nels que commerciaux, y compris a 'échelle internationale
(De Wasseige et al., 2012). Certaines espéces ont ainsi fait
'objet d’une exploitation industrielle pour la production de
bois d’ceuvre depuis le XVII¢ siécle (Sawyer, 1996). Trés vite,
il est apparu que si diverses essences forestiéres recher-
chées pour la qualité de leur bois correspondaient bien
a une espéce botanique (par exemple 'okoumé, Aucou-
mea klaineana Pierre, Burseraceae), dans de nombreux
cas, plusieurs espéces botaniques ou plusieurs genres pou-
vaient étre confondus sous un seul nom d’essence fores-
tiére et considérés ainsi comme une seule entité. C’est le
cas de plusieurs Sapotaceae confondues sous 'appellation
aniégré et de diverses Fabaceae-Caesalpinioideae confon-
dues sous l'appellation andoung (Détienne, 1979, 1991 ;
Wieringa, 1999 ; Mboma, 2012 ; Gérard et al., 2016).

Les caractéres relatifs a la qualité des bois sont les plus
importants pour les négociants car ils déterminent 'usage
et la valeur commerciale de ces bois. Le regroupement de
plusieurs espéces sous un nom unique d’essence forestiére
peut toutefois masquer des propriétés physico-chimiques et
des qualités de bois différentes (Wieringa, 1999), ce qui peut
s’avérer trompeur pour l'utilisateur final. De plus, ce regrou-
pement peut donner de fausses indications sur I’labondance
des espéces et engendrer une forte pression d’exploitation
sur des taxons fragiles — confondus avec des taxons large-
ment répandus — qui pourraient étre surexploités ou méme
disparaitre du fait de leur rareté ou de leur répartition géo-
graphique restreinte (Dainou et al., 2016). Ces confusions
peuvent s’avérer préjudiciables a la fois pour les utilisateurs
finaux et pour la gestion durable des ressources forestiéres et
de la biodiversité dans son ensemble (Helgason et al., 1996).

A ce probléme de confusion d’espéces sous une
appellation commerciale unique se superpose celui de la
délimitation des espéces botaniques, 'un des objectifs
majeurs de la systématique. Cette délimitation est souvent
confrontée a la définition méme de « I’espéce », ce qui a
mené au développement de nombreuses méthodes et
concepts, dont ceux d’espéce morphologique (De Queiroz,
2007) et d’espéce biologique (Mayr, 1942).

Selon le concept morphologique, une espéce est défi-
nie comme un groupe d’individus partageant un ensemble
de traits morphologiques (marqueurs morphologiques)
similaires qui les distinguent des autres (De Queiroz,
2007). Cependant, dans certains cas, le regroupement des
individus partageant des traits morphologiques communs
n’est pas toujours évident car toute spéciation n’est pas
forcément accompagnée d’une différenciation morpholo-
gique claire (Bickford et al., 2007). Ainsi, pour séparer les
espéces, la taxonomie numérique se base sur des analyses
statistiques quantitatives ou qualitatives d’un maximum de
caractéres (Rieseberg et al., 2006).
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Selon le concept biologique, 'espéce se définit comme
une unité isolée de maniére reproductive (De Queiroz,
2007). Ce concept peut étre désormais étudié a l'aide de
marqueurs génétiques via les méthodes de regroupement
bayésiennes qui permettent de déterminer si des groupes
d’individus coexistant possédent une barriére reproductive.
Cependant, l'utilisation de ces méthodes pour la délimita-
tion des espéces est onéreuse et peut étre difficile a mettre
en ceuvre, en particulier lorsqu’il existe des cas d’hybrida-
tion ou d’introgression (Rieseberg et Willis, 2007 ; Duminil
et Di Michele, 2009).

Cette double problématique, de difficulté de la délimi-
tation des espéces et de confusion de ces espéces sous des
appellations commerciales génériques, se retrouve parmi
les « acajous d’Afrique » du genre Khaya, Meliaceae (APG
111, 2009). Cette famille fournit certains des bois les plus pri-
sés du continent, dont le bois d’acajou d’Afrique (De Was-
seige et al., 2012). Les espéces du genre Khaya sont exploi-
tées industriellement pour leur bois depuis prés de 200 ans
(CTFT, 1959, 1988) et elles sont aussi largement employées
dans la pharmacopée traditionnelle depuis des temps

Photo 2.

Pied de Khaya anthotheca dans la région de I’Est,
Mindourou, Cameroun.

Photo U. G. Bouka Dipelet.
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immémoriaux, dans le traitement de nombreuses affections
telles que la variole, le paludisme, les fiévres, la jaunisse,
les maux d’estomac, les rhumatismes, les dermatoses (CTFT,
1988 ; Kerharo et Bouquet, 1950).

Le terme « acajou » désignait originellement le genre
Swietenia Jacq. du continent américain. Il a été étendu a
Afrique, aprés la découverte de deux espéces, K. senegalen-
sis (Desr.) A. Juss. et Entandrophragma angolense (Welw.)
C. DC., initialement dénommées Swietenia senegalensis
Desr. et S. angolensis Welw. Sur le marché du bois, ce terme
a été ainsi longtemps appliqué aux genres Swietenia (acajous
d’Amérique) et Khaya (acajous d’Afrique ; Normand, 1955)
mais ’Association technique internationale des bois tropicaux
(ATIBT) a attribué en 2016 les dénominations commerciales
« mahogany » aux Swietenia et « acajou » aux seuls Khaya
(ATIBT, 2016). En méme temps, elle regroupe également sous
le terme « acajou d’Afrique » le bois de trois espéces fores-
tieres (ou périforestiéres), K. ivorensis A. Chev., K. antho-
theca (Welw.) C. DC. et K. grandifoliola C. DC., ne séparant
explicitement que K. senegalensis sous le terme « acajou cail-
cédrat » et K. nyasica Stapf ex Baker f. sous celui de « acajou
umbaua ». Dans certains pays, une appellation commerciale
locale est affectée individuellement aux trois espéces fores-
tiéres : « acajou rouge » ou « acajou Bassam » pour K. ivoren-
sis, « acajou blanc » pour K. anthotheca et « acajou a grandes
feuilles » pour K. grandifoliola (CTFT, 1979). Une autre espéce
est aussi dénommée « acajou », K. madagascariensis jum. &
H. Perrier, endémique de Madagascar et des Comores (C)BG
et SANBI, 2012). En raison de la proximité morphologique des
espéces et d’'une importante variation phénotypique au sein
de chacune d’elles, la délimitation des taxons a largement
varié au cours du temps, depuis la publication de la Flora
of Tropical Africa (Oliver, 1868),

A travers une synthése bibliographique, nous nous
attacherons ainsi a répondre aux questions suivantes :
= les connaissances taxonomiques et génétiques actuelles
sur les acajous permettent-elles de séparer clairement les
espéces du genre Khaya ?
= les caractéristiques écologiques de ces espéces sont-elles
bien différenciées ?
= quels sont les principaux axes de recherche qui néces-
sitent des efforts supplémentaires pour clarifier le statut des
divers taxons et contribuer a leur gestion durable ?

Systématique des Khaya
Taxonomie et nomenclature

Le genre Khaya appartient a la sous-famille des Cedreloi-
deae (APG Ill, 2009). La premiére espéce du genre a été décrite
en 1808 par Desrousseaux sous le nom de Swietenia sene-
galensis, puis transférée dans le genre Khaya créé par A.H.L.
de Jussieu en 1830 (De Jussieu, 1830). Ce genre fut nommé
d’aprés l'appellation « cailcédrat », par référence au nom ouo-
lof cail (= khay), dont K. senegalensis tire son nom commer-
cial (Chevalier, 1937 ; Aubréville, 1959). Actuellement, quatre
espéces sont acceptées en Afrique continentale dans UAfrican
Plant Database (tableau | ; CJBG et SANBI, 2012). Il s’agit de
K. anthotheca, K. grandifoliola, K. ivorensis et K. senegalensis.

Du fait d’une importante variabilité phénotypique au
sein de chaque espéce, générant une proximité morpholo-
gique entre elles, plusieurs taxons furent décrits et publiés,
puis mis ultérieurement en synonymie de ces quatre espéces
(tableaux I et Il ; Aubréville, 1959 ; Voorhoeve, 1965 ; Styles et
White, 1991 ; Bouka et al., 2017). C’est le cas, en particulier,

qui n’en retenait qu’une seule
(K. senegalensis), jusqu’a I'African
Plant Database (CJBG et SANBI,
2012) qui en retient aujourd’hui
cing : K. anthotheca, K. grandifo-
liola, K. ivorensis K. madagasca-
riensis et K. senegalensis. Nous
ne traiterons ici que des quatre
espéces de ’Afrique continentale,
hormis donc K. madagascariensis.

Malgré leur importance éco-
nomique et deux siécles envi-
ron d’exploitation industrielle
(CTFT, 1979), il existe encore de
nombreuses controverses sur le
nombre d’espéces constituant le
genre Khaya (Bouka et al., 2017).
Il est donc nécessaire de clarifier
la taxonomie et les caractéris-
tiqgues écologiques des espéces
du genre Khaya pour en favoriser
Iidentification et la tragabilité par
les gestionnaires et les acteurs du
marché des bois tropicaux. C’est
ce qui constitue 'objectif du pré-
sent travail.

Tableau I.

Espéces actuellement acceptées
par CJBG et SANBI

Khaya anthotheca (Welw.) C. DC.

Khaya grandifoliola C. DC.

Khaya ivorensis A. Chev.

Khaya senegalensis (Desr.) A. Juss.

Les espéces du genre Khaya présentes sur le continent africain et leur synonymie.

Synonymes

Garretia anthotheca Welw. (1859)
Khaya euryphylla Harms (1902)
Khaya nyasica Stapf ex Baker f. (1911)
Khaya mildbraedii Harms (1917)
Khaya agboensis A. Chev. (1928)
Khaya wildemanii Ghesq. (1926)

Khaya punchii Stapf (1908)
Khaya grandis Stapf (1908)
Khaya kerstingii Engl. (1915)
Khaya dawei Stapf (1929)

Khaya klainei Pierre ex Pellegr. (1911)

Khaya caudata Stapf ex Hutch. & Dalziel (1928)

Swietenia senegalensis Desr. (1808)
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Tableau Il.

Clé d’identification des acajous du continent africain sur la base des caractéres végétatifs.
Sources : adapté d’aprés Staner et Gilbert (1958), Aubréville (1950, 1959), et Styles et White (1991).

1a. Folioles largement elliptiques
ou ovées-elliptiques (figure 1)

2a. Trés grandes folioles, 3 a 5 paires Khaya grandifoliola
(ordinairement 4), 10-25 x (5-) 6-10 cm ; (acajou a grandes feuilles)
nombreuses nervures latérales (12 a 15 paires),

bien marquées sur la face inférieure du limbe ;

sommet arrondi, apiculé ; espéce de galeries

forestieres

2b. Folioles généralement plus petites, 2 a 4 (-6) Khaya anthotheca
paires (habituellement 3), 8-15 x 4-8 cm ;539 (acajou blanc)
paires de nervures latérales peu visibles ; sommet

trés brievement acuminé ; espéce de forét dense

humide semi-décidue de 'ouest et du centre et

des galeries forestiéres du sud-est de ’Afrique

1b. Folioles oblongues ou oblon-
gues-elliptiques (figure 1)

3a. (4) 5 ou 6 (7) paires de folioles, ordinairement Khaya ivorensis
5ou 6 ; folioles de 5-14 x 2-6 cm ; 5 @ 9 paires de (acajou rouge ou acajou
nervures latérales planes a la face inferieure du Bassam)

limbe ; folioles distinctement acuminées (acumen
0,5a 1,5 cm de longueur) ; espéce de forét dense
humide sempervirente

3b. 3 ou 4 (6) paires de folioles. Folioles de (5-) Khaya senegalensis
7-12 x (2,5-) 4-5 (-6) cm ; 8 a 10 paires de (cailcédrat)
nervures latérales, un peu saillantes et bien

visibles a la face inférieure du limbe ; folioles a

peine acuminées ; espéce de galeries forestiéres,

de savane boisée et de forét séche

de K. nyasica Stapf ex Baker f., d’Afrique
de I’Est et du Sud-Est, parfois considéré
comme un bon taxon mais le plus souvent
mis en synonymie de K. anthotheca. Depuis
la publication de la premiére espéce, on ne
dispose d’aucune révision taxonomique de
’ensemble du genre. Les principales flores
africaines le traitent a ’échelle locale, sans
que les botanistes trouvent un consensus
sur le nombre d’espéces, certains auteurs
mentionnant jusqu’a six ou sept espéces
pour le seul continent (Staner et Gilbert,
1958 ; Styles et White, 1991).

De plus, des espéces générale-
ment séparées, telles K. grandifoliola et
K. anthotheca d’une part, K. ivorensis et
K. anthotheca d’autre part, sont considé-
rées comme conspécifiques par certains
auteurs. Elles pourraient aussi inclure
des hybrides entre chacune de ces deux
paires d’espéces ou avec K. senegalen-
sis (Chevalier, 1928 ; Eyog-Matig, 1987 ;
Styles et White, 1991), traduisant proba-
blement leur proximité génétique.

Figure 1.

Variation de la forme et de la taille des folioles des acajous africains.

a : Khaya ivorensis, foliole médiane ; b : K. anthotheca, foliole basale ;

¢ : K. grandifoliola, foliole médiane ; d : K. senegalensis, foliole médiane.
Source : Aubréville (1950 et 1959).
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Caractéres botaniques

Les acajous d’Afrique sont tous de grands arbres qui
atteignent 20-35 m de hauteur pour K. senegalensis et
jusqu’a 60 m de hauteur pour les plus grandes espéces
(K. anthotheca et K. ivorensis). Les feuilles alternes, dis-
posées en touffes a 'extrémité des rameaux, sont généra-
lement paripennées avec des folioles opposées a subop-
posées, totalement glabres. Malgré la grande variabilité
foliaire, la taille, la forme et le nombre de folioles permettent,
dans une certaine mesure (il existe souvent des individus
intermédiaires ou qui sont difficilement classables qui pour-
raient étre des hybrides tels que signalés plus haut), de dif-
férencier les quatre taxons actuellement reconnus (figure
1, tableau Il). En Afrique de I’Ouest, certains caractéres
micromorphologiques, visibles uniquement au microscope
(aspect de la surface cuticulaire des feuilles, taille et forme
des cellules de ’épiderme foliaire, taille et densité des sto-
mates), semblent aussi permettre de séparer ces taxons
(Olowokudejo et Nyananyo, 1990).

Les acajous sont des espéces monoiques, avec des
fleurs des deux sexes sur le méme pied, présentes dans des
inflorescences distinctes ou non. Ces inflorescences sont
disposées au sommet des rameaux, en panicules axillaires.
Elles sont diversement ramifiées et leurs dimensions varient
au sein d’une méme espéce et entre elles (tableau Ill). Les
fleurs sont peu différenciées, unisexuées avec des vestiges
du sexe opposé non fonctionnels (De Wilde, 2015), avec
quatre ou cing sépales soudés et quatre ou cing pétales
libres, plutét au nombre de quatre chez K. senegalensis
et plus fréguemment au nombre de cing chez les autres
espéces. Les étamines sont au nombre de huit ou dix
en fonction de la mérie de la fleur et soudées en un tube
typique de nombreuses Meliaceae (Staner et Gilbert, 1958).

Le fruit, dressé au-dessus de la cime de ’arbre, est une
capsule (photo 1) subglobuleuse, ligneuse, s’ouvrant par
quatre ou cing valves épaisses ; les valves restant unies a
leur base et contenant plusieurs graines disciformes ou qua-
drangulaires, aplaties, bordées d’une aile membraneuse
plus ou moins large et continue. Les capsules mesurent
6-10 cm de diamétre chez K. anthotheca et K. grandifoliola
et sont ordinairement un peu plus petites (4-7 cm) chez
K. ivorensis et K. senegalensis (tableau IlI).

Anatomie et propriétés du bois

Les bois des acajous africains sont de couleur brun
rosé, plus ou moins rouge a 'abattage. Leurs propriétés phy-
siques et mécaniques sont proches de celles des Swietenia
américains. Comme pour les caractéres morphologiques,
des différences existent entre les caractéres anatomiques
et les propriétés des bois d’acajous d’Afrique mais avec un
recouvrement plus ou moins important (tableau Ill).

Le bois de K. anthotheca serait moins coloré que celui
de K. ivorensis (Maroyi, 2008), la seule espéce qui donne des
bois figurés (Aubréville, 1959). Cependant, la différence de
couleur du bois de ces deux espéces est loin de faire I'una-
nimité chez les botanistes (Normand, 1955). Le gradient de
densité des acajous d’Afrique s’étale de 420 a 900 kg/m?,

K. ivorensis présentant le bois le plus léger, puis K. antho-
theca, K. grandifoliola et enfin K. senegalensis avec le bois le
plus dense (tableau Ill ; Normand et Sallenave, 1958).
Khaya senegalensis présente la plus large gamme de
variation de certains caractéres dendrologiques, recouvrant
largement les gammes de variation de K. grandifoliola et par-
fois des deux autres espéces (tableau Il ; Normand, 1955 ;
Normand et Sallenave, 1958 ; Aubréville, 1959). Autrement
dit, les bois des trois espéces forestiéres sont trés homo-
génes, avec des caractéristiques assez bien différenciées,
alors que le bois de K. senegalensis est trés variable d’un
individu a l'autre, avec des gammes de variation bien plus
importantes que les autres taxons. Ces différences pourraient
s’expliquer — au moins en partie — par 'influence des condi-
tions écologiques sur la croissance des individus de chaque
espéce (Normand et Sallenave, 1958 ; Lemmens, 2008).

Molécules caractéristiques et chimiotaxonomie

Une étude chimique des bois et des graines d’acajou
a permis d’identifier différentes molécules dont certaines
sont spécifiques a chacune des quatre espéces actuelle-
ment acceptées en Afrique continentale (tableau IV ; Ade-
sida etal., 1971). Cependant, au sein de K. anthotheca, plu-
sieurs chémotypes ont été mis en évidence. En premier lieu,
les individus identifiés comme K. nyasica (provenant de Tan-
zanie, Malawi et Zimbabwe) présentaient des divergences
chimiques pouvant laisser penser qu’il s’agissait d’un ché-
motype particulier, les auteurs le rattachant a K. nyasica,
une espéce qu’ils séparaient de K. anthotheca.

Plus intéressant encore, deux autres chémotypes ont
aussi été identifiés par Adesida et al. (1971) au sein de
K. anthotheca avec, d’une part, les individus provenant
d’Afrique de I’'Ouest (Ghana, Nigeria et Sierra Leone) et,
d’autre part, ceux récoltés au centre et a l’est de I'Afrique
(Angola, Congo et Ouganda ; tableau IV). Ces deux types
différaient également par la morphologie des feuilles et
des fruits (Adesida et al., 1971). En dépit de I’existence de
ces différences chimiques et morphologiques, les auteurs
concluent que les deux chémotypes occidental et oriental de
K. anthotheca ne semblent pas justifier une description de
deux espéces distinctes. Du fait d’une distribution disconti-
nue, ils ont considéré que ces deux formes constituaient des
populations de la méme espéce, séparées depuis relative-
ment longtemps.

Phylogénie et diversité génétique

Des travaux de phylogénie combinés a I’étude des fos-
siles indiquent que la famille des Meliaceae serait d’origine
africaine (Muellner et al., 2006). Elle est composée de deux
sous-familles, les Melioideae et les Cedreloideae. Au sein
de cette derniére, qui inclut divers genres tels que Cedrela
P. Browne (américain) et Entandrophragma C. DC. (africain),
le genre Khaya est génétiquement trés proche des Carapa
Aubl. afro-américains et, dans une moindre mesure, des
Xylocarpus ). Koenig afro-asiatiques et des Swietenia améri-
cains. L’ancétre commun des Khaya et des Carapa se serait
séparé de celui des Swietenia et des Xylocarpus au tout



Bois et Foréts des Tropiques — ISSN : L-0006-579X

Volume 339 - 1¢ trimestre — janvier 2019 - p. 17-32
KHAYA, ACAJOU D’AFRIQUE / LE POINT SUR...

23

Tableau Ill.

Principales caractéristiques botaniques, écologiques et propriétés physiques du bois des Khaya d’Afrique continentale.

Caractéres

Dimensions
Hauteur maximale (m)

Diamétre maximal du
tronc (cm)

Tronc
Base

Conformation
Couleur de ’écorce

Rhytidome

Bois
Couleur

Densité moyenne a 12 %
d’humidité* (kg/m?)

Dureté (Chalais-
Meudon)*

Flexion statique
(kg/cm?)
Compression de fil
(kg/cm?)

Feuilles

Paires de folioles

Dimensions des folioles
(cm)
Forme des folioles

Paires de nervures
secondaires
Inflorescence
(longueur en cm)
Fruit

Nombre de valves
Diamétre (cm)

Répartition
Aire de répartition

Ecologie
Ecosystémes

Précipitations annuelles
(mm)
Saison séche (mois)

Altitude (m)

Tempérament vis-a-vis
de la lumiére

Khaya ivorensis

60

200 (250)

Empattements ou
contreforts épais, peu
élevés (2,5 m)

Tres droite

Brune

Légérement rugueux,
s’exfoliant en écailles
subcirculaires en laissant
des taches brunes

Brun rose pale a rouge clair,

parfois figuré
(420-) 488 (-570)
(1,3))1,65(:2,2)
861-1187

364-481

(4)50u6(7)

5-14 x 2-6
Oblongue-elliptique,
nettement acuminée
5a9

20

4oub5
4-7 (-8)

Cote occidentale de
I’Afrique, de la Cote d’Ivoire
alaRDC

Foréts dgnses humides
sempervirentes
1600-2 500

20u3

<700

Semi-héliophile

Khaya anthotheca

55 (65)

250 (500)

Larges contreforts s’élevant
a 3-4 m de hauteur

Plus ou moins sinueuse
Gris blanchatre

Lisse, s’exfoliant en
écailles circulaires laissant
une surface grélée brun
jaunatre

Brun rosé a rouge foncé

(490-) 551 (-660)

(2.32,63(-2,9)
1008-1130

454-536

244 (6), généralement 3

8-15 x 4-8

Ovée-elliptique, trés
brievement acuminée
539

25-(40)

4ou>b
(3-) 6-10

De la Guinée-Bissau a
’Ouganda et a la Tanzanie,
et du nord-ouest de
I’Angola au Mozambique

Foréts denses humides
semi-décidues et foréts-
galeries

1200-1 800

234

<1500

Héliophile non pionniére

Khaya grandifoliola

45

150

Contreforts larges, peu
élevés

Généralement sinueuse
Gris pale a brun grisatre
Rugueuse, lisse vers le
haut du tronc, tavelée de
dépressions superficielles

Brun rosé a brun rougeatre

(560-) 658 (-770)

(3,3 3,68 (-4,5)
1107-1344

532-588

3a 5, généralement 4

10-25 x (5-) 6-10

Ovale-elliptique, arrondie,
apiculé
12a15

40

6-9 (-10)

De la Guinée-Bissau a
’Ouganda

Foréts-galeries et savanes
boisées (foréts semi-
décidues septentrionales)
1200-1 800

3

as

<1400

Héliophile non pionniére

Khaya senegalensis

35

150 (200)

Empattements ou
épaississements

Courte et tortueuse
Brunatre a gris foncé
Initialement lisse, mais

devenant écailleuse, a
minces écailles arrondies

Brun rosé a brun rougeatre,
violacée

(620-) 780 (-900)

(3,57 5,9 (-8,0)

827-1528

456-734

3o0u4(6)

(5-) 7-12 x (2,5-) 4-5 (-6)
Oblongue-elliptique, a
peine acuminée

8a10

15-20

4-6 (-10)

Du Sénégal au Soudan du
Sud et a ’'Ouganda

Savanes boisées et foréts-
galeries

650-1 300 (-1 800)
5a7
<1800

Héliophile précoce non
pionniére

Références

Vivien et Faure, 2011 ; Thirakul, 1989,
1990 ; Arbonnier, 2010 ; van Wyk et van
Wyk, 2013 ; Meunier et al., 2015
Aubréville, 1959 ; Thirakul, 1989, 1990 ;
Arbonnier, 2010 ; van Wyk et van Wyk,
2013 ; Meunier etal., 2015

Vivien et Faure, 2011 ; Thirakul, 1989,
1990 ; Styles et White 1991 ; Arbonnier,
2010 ; Meunier etal., 2015

Andrews, 1952 ; Aubréville, 1959 ;
Nikiema et Pasternak, 2008

Andrews, 1952 ; Aubréville, 1959 ;
CTFT, 1979

Aubréville, 1959 ; Voorhoeve, 1965 ;
CTFT, 1979, 1988 ; Maroyi, 2008 ;
Nikiema et Pasternak, 2008

Chevalier, 1909 ; Aubréville, 1959 ;
CTFT, 1979

Normand et Sallenave, 1958 ; Lemmens,
2008 ; Nikiema et Pasternak, 2008 ;
Maroyi, 2008 ; Opuni-Frimpong, 2008
Normand et Sallenave, 1958

Normand et Sallenave, 1958

Normand et Sallenave, 1958

Aubréville, 1959 ; CTFT, 1979, 1988 ;
Vivien et Faure, 2011 ; Thirakul, 1989,
1990 ; Arbonnier, 2010

CTFT, 1979, 1988 ; Vivien et Faure,
2011 ; Thirakul, 1990 ; Arbonnier, 2010
Aubréville, 1950 ; CTFT, 1979, 1988

Staner et Gilbert, 1958 ; Aubréville
1950,1959 ; Styles et White, 1991
Styles et White, 1991 ; CTFT, 1988 ;
Arbonnier, 2010

CTFT, 1979

Chevalier, 1909 ; Styles et White, 1911 ;
CTFT, 1979, 1988 ; Vivien et Faure,
2011 ; Thirakul, 1989 ; Opuni-Frimpong,
2008 ; van Wyk et van Wyk, 2013

Aubréville, 1950, 1959 ; Staner et
Gilbert, 1958 ; CTFT, 1959, 1988 ;
Dupuy, 1998 ; Lemmens, 2008

Aubréville, 1959 ; CTFT, 1979

CTFT, 1959, 1988 ; Dupuy, 1998 ;
Lemmens, 2008

CTFT, 1959, 1988 ; Dupuy, 1998 ;
Lemmens, 2008 ; Maroyi, 2008

CTFT, 1959, 1988 ; Dupuy, 1998 ;
Lemmens, 2008

Aubréville, 1959 ; CTFT, 1988 ; Meunier
etal., 2015

En gras apparaissent les caractéristiques les plus discriminantes. * : valeurs extrémes entre parenthéses et valeur moyenne au centre.
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Tableau IV.

Composés chimiques présents dans les espéces du genre Khaya et dans plusieurs formes de K. anthotheca.

Caractéres Khaya
ivorensis (ouest)

Bois

11B-acétoxy-khivorine - -
Anthothécol —
7-céto-khivorine — _
Khayasine - _
Khivorine
Méthyl angolensate — _

Graines

3- déacétyl-khivorine - -
Fissinolide — —
Havanensine —
Khayanthone - -
Méthyl angolensate
Khivorine - -

Gris foncé : présence du composé chimique ; — : absence du composé chimique. Source : d’aprés Adesida et al. (1971).

Khaya anthotheca Khaya Khaya

(centre-est) ' Khaya nyasica grandifoliola senegalensis

début du Miocéne (vers -25 a -20 millions d’années), avant
la divergence de ces deux genres, entre -20 et -15 millions
d’années (Koenen etal., 2015).

Le genre Khaya semble s’étre trés peu différencié
depuis la fin du Miocéne. Ses divers taxons auraient com-
mencé a se séparer vers la fin du Miocéne ou au Pliocéne
(sensiblement entre -7 et -4 millions d’années environ).
Comme il a été suggéré pour diverses espéces de plantes
américaines (Hardy et al., 2006), on peut supposer que
la déhiscence, ’'anémochorie et la faible durée de vie des
graines des Khaya (CTFT, 1959) auraient été défavorables
a une dispersion transatlantique et auraient, au contraire,
favorisé le brassage génétique sur le continent africain.

Du pointdevue de la diversité et de la structuration géné-
tique, il existe trés peu de travaux incluant plusieurs espéces
du genre Khaya hormis ceux de Chalmers et al. (1994). Ces
auteurs mettent en évidence une différenciation génétique
entre les Khaya (K. anthotheca, K. ivorensis, K. senegalen-
sis) et d’autres espéces appartenant aux genres Cedrela,
Lovoa Harms et Swietenia ; les Khaya étant génétiquement
plus proches des Swietenia que des autres genres, suggérant
[’existence d’un ancétre commun. Parmi les espéces du genre
Khaya, K. anthotheca s’avérait génétiquement bien séparé de
K. senegalensis et K. ivorensis alors que ces deux derniéres
espéces semblaient génétiquement plus proches, soulevant
la question de leur propension a s’hybrider.

La majorité des études génétiques relatives aux
acajous d’Afrique ont été réalisées sur K. senegalensis.
Cela est peut-étre d0 @ une domestication plus poussée que
pour les autres espéces du genre, car le cailcédrat est lar-
gement planté au-dela de son aire de répartition d’origine,

notamment en Australie (Nikles et al., 2008 ; Karan et al.,
2012). Bien que la différenciation génétique entre les popu-
lations de K. senegalensis soit relativement faible sur toute
son aire de répartition, plusieurs études ont révélé deux
groupes génétiques distincts. Le premier groupe se limite a
’Afrique de I’Ouest, notamment depuis le Sénégal jusqu’au
Bénin, et le second concerne uniquement Afrique de I’Est
(Ouganda et Soudan) ; ces deux groupes sont séparés par
une zone de contact s’étendant du Nigeria au Tchad. Des
niveaux de diversité génétique plus élevés ainsi qu’un grand
nombre d’haplotypes rares ont été identifiés dans le groupe
ouest-africain mais aussi, dans une moindre mesure, dans
’'est du Nigeria (Karan et al., 2012 ; Sexton et al., 2015).
Malgré leur faible valeur, certains paramétres de diversité
génétique de K. senegalensis, notamment [’hétérozygotie
observée et I’hétérozygotie attendue, se situent dans la
gamme de valeurs d’autres espéces de foréts africaines,
voire légérement supérieures (tableau V ; Born et al., 2011 ;
Duminil etal., 2013).

Outre le développement de marqueurs polymorphes, de
microsatellites et de SNP (Single Nucleotide Polymorphisms)
propres a 'espéce (Li et al., 2010 ; Sexton et al., 2010 ; Hol-
tken et al., 2012 ; Karan et al., 2012), K. senegalensis pré-
sente un niveau de transférabilité trés élevé des microsatel-
lites de Swietenia mahagoni (L.) Jacq. (Lemes et al., 2011).
Ces caractéres offrent un potentiel d’application immédiate
pour les études de génétique évolutive et la mise en place
de stratégies de conservation ou de la tragabilité du bois des
acajous d’Afrique, en particulier ceux de forét, génétique-
ment moins bien connus que le cailcédrat.
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Tableau V.

Comparaison de quelques valeurs de diversité (marqueurs microsatellites) parmi plusieurs taxons arborés

d’Afrique tropicale.

Taxon Ho

0,349-0,539 (0,45)

0,423-0,542 (0,48)

0,375-0,795 (0,62)
0,56-0,70

Aucoumea klaineana
Erythrophleum spp.
Khaya senegalensis

He : hétérozygotie attendue ; Ho : hétérozygotie observée. Les valeurs entre parenthéses représentent les moyennes

He Références

0,442-0,599 (0,50)

0,586-0,726 (0,64)

0,409-0,900 (0,74)
0,66-0,72

Born etal., 2011
Duminil etal., 2013
Karan etal., 2012
Sexton etal., 2015

Ecologie et régénération

Macroécologie et répartition géographique

Si les quatre espéces d’acajous du continent africain
montrent une réelle proximité morphologique, il n’en va pas
de méme sur le plan géographique et écologique (Dupuy et
M’Bla Koua, 1993). En dépit de quelques chevauchements
dans leurs aires de répartition, ces espéces sont réparties
sur toute ’Afrique tropicale le long d’un gradient clima-
tique latitudinal (figure 2), depuis des climats équatoriaux
humides a saisonnalité faible (K. ivorensis) ou un peu plus
marquée (K. anthotheca) jusqu’a des climats tropicaux de
plus en plus secs et a longue saison séche (K. grandifoliola
puis K. senegalensis ; Lemmens, 2008).

Chaque espéce semble s’étre individualisée sous des
conditions climatiques particuliéres, méme si les gammes
de précipitations ou de saisons séches sont partiellement
recouvrantes (tableau lll). Toutefois, K. anthotheca, dont
l’aire de répartition est trés large (de la Guinée-Bissau au
Mozambique), inclut une gamme de climats beaucoup plus
variables que les autres espéces, depuis des climats tro-
picaux humides de basse altitude jusqu’a des climats tro-
picaux relativement secs des plateaux d’Afrique orientale
(Nicholson, 2004). Cela pourrait au moins laisser suspecter
I’existence d’écotypes a défaut de taxons spécifiques ou
infraspécifiques.

Densités de population

A ’état naturel, les acajous africains ne sont pas des
essences grégaires. Ils sont généralement disséminés, bien
gu’ilne soit pas exclu de trouver quelques individus groupés
de place en place (Aubréville, 1959 ; Poorter et al., 2004).

Ainsi, K. ivorensis se présente souvent sous forme de
petits bouquets de quelques dizaines d’arbres ou en bandes
alignées le long des talwegs. En Céte d’lvoire, les K. ivoren-
sis exploitables (arbres de diamétre du tronc a hauteur de
poitrine ou DHP > 80 cm) présentaient une densité moyenne
de 0,1 arbre/ha en forét naturelle a la fin des années 1950.
Toutefois, la densité de cette espéce varie beaucoup d’une

région a l'autre, d’une absence totale a 0,5 arbre exploi-
table par hectare (Aubréville, 1959). Au Cameroun, des
inventaires réalisés dans les années 1960-1980 donnent
des densités allant de 0 a 0,8 arbre/ha pour les zones les
plus riches (arbres de DHP > 40 cm) ; cette densité maxi-
male tombant a 0,6 arbre/ha pour les DHP > 60 cm (Vivien
et Faure, 2011 ; Cirad, 2017).

A titre de comparaison, pour les arbres de taille
semblable (DHP > 40 cm), les densités maximales de
K. anthotheca et de K. grandifoliola ne dépassaient pas,
respectivement, 0,4 et 0,25 arbre/ha, souvent méme a
des densités beaucoup plus faibles (Vivien et Faure, 2011 ;
Cirad, 2017). Des prospections anciennes effectuées en
Cdte d’lvoire donnaient une moyenne de 0,05 a 0,1 arbre
exploitable par hectare de K. anthotheca selon la région
(Aubréville, 1959 ; Guillard, 1999).

Exigences pédologiques

Les acajous africains semblent préférer les sols riches,
bien drainés et retenant I'humidité. Deux d’entre eux
(K. ivorensis et K. senegalensis) hébergent des endomyco-
rhizes et il est possible que les autres espéces en bénéfi-
cient aussi (Khasa et al., 1990).

Khaya ivorensis est occasionnellement présent sur les
sols latéritiques mais préfére les sols alluviaux humides et
bien drainés ; cette espéce est plus fréquente le long des
cours d’eau, dans les foréts ripicoles et sur les bas de ver-
sants (Dupuy, 1998 ; Lemmens, 2008). Khaya anthotheca
est souvent présent en Afrique occidentale et centrale, sur
les pentes et le long des cours d’eau ; en Afrique orientale
et australe, on le rencontre aussi sur terre ferme et en forét
ripicole (Irvine, 1961 ; Voorhoeve, 1965 ; Maroyi, 2008).
Khaya grandifoliola préfére aussi les sols humides bien
drainés des foréts-galeries. Il est commun par endroits, sur
les sols alluviaux des vallées ou au pied des collines grani-
tiques, dans des sols d’éboulis (CTFT, 1959 ; Dupuy, 1998 ;
Opuni-Frimpong, 2008).

Enfin, K. senegalensis, caractéristique des savanes et
des foréts-galeries soudano-guinéennes, se rencontre dans
des terrains secs, sur divers sols allant des sols sableux aux
vertisols, en passant par des sols latéritiques et ferrugineux.

25
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Figure 2.

Répartition géographique des Khaya d’Afrique continentale. Adapté d’aprés les bases de données Tropicos (Missouri Botanical
Garden), GBIF (Global Biodiversity Information Facility), CJBG-SANBI (Conservatoire et Jardin botaniques de la Ville de Genéve -
South African National Biodiversity Institute) et RIHA (Réseau international des herbiers d’Afrique).

Cependant, il devient surtout un bel arbre lorsque le sol reste
légérement humide, dans les foréts-galeries, le long des
cours d’eau et dans les dépressions ou il tolére une inon-
dation limitée pendant la saison des pluies. Cette espéce
préfére les sols alluviaux profonds et humides, fertiles et
convenablement drainés, de type argilo-sableux, ainsi que
les termitiéres (CTFT, 1959, 1988 ; Dupuy, 1998 ; Nikiema et
Pasternak, 2008).

Phénologie

Certains auteurs considérent les acajous d’Afrique
comme des espéces a feuillage caduc ou briévement caduc
(qui perdent leurs feuilles pendant un temps relativement
court ; K. anthotheca, K. grandifoliola et K. senegalensis ;
Taylor, 1960 ; Voorhoeve, 1965 ; Hall et Swaine, 1981 ;
Oteng-Amoako, 2006). D’autres, au contraire, les consi-
dérent comme des espéces a feuillage persistant (K. ivoren-
sis, K. anthotheca et K. senegalensis ; White et Styles, 1963 ;
Hall et Swaine, 1981 ; Oteng-Amoako, 2006 ; Lemmens,
2008 ; Nikiema et Pasternak, 2008). Il semblerait pourtant
que les acajous perdent de maniére plus ou moins impor-
tante leurs feuilles au cours de la saison séche mais que
celles-ci soient renouvelées rapidement, la nouvelle feuil-
laison succédant aussitdt a 'ancienne (Aubréville, 1959 ;
Taylor, 1960 ; CTFT, 1988).

Les acajous fructifient selon les espéces a différents
ages et diamétres. Cependant, cette fructification ne devient
abondante que pour les arbres ayant un tronc de gros dia-
métre (Maroyi, 2008). Ainsi, chez K. anthotheca, les individus

commencent a fructifier a partirdu moment ot le DHP atteint
18 cm mais la fructification ne devient abondante qu’a partir
de diamétres supérieurs a 70 cm (diamétre de fructification
réguliére ou DFR ; Maroyi, 2008). Chez K. ivorensis, la fructi-
fication a lieu vers ’dge de 15 ans (De la Mensbruge, 1966),
devenant abondante a I’age de 30 ans (Poorter etal., 2004 ;
Lemmens, 2008). Cette espéce produirait massivement les
graines tous les 3 ou 4 ans (Lemmens, 2008). Chez K. sene-
galensis, la production des graines peut commencer aprés
20 ou 25 ans (Nikiema et Pasternak, 2008).

La phénologie de K. senegalensis se démarque des
autres espéces, avec une seule saison de floraison et une
seule saison de fructification. Au contraire, les acajous de
forét fleurissent et fructifient deux fois par an, avec une sai-
son principale de fructification en fin de saison séche et en
début de saison des pluies. Trés souvent, les arbres portent
simultanément des fruits mlrs ou plus ou moins mrs et des
fleurs (Aubréville, 1959 ; Voorhoeve, 1965 ; CTFT, 1988). La
floraison des acajous est en général trés irréguliére ; cer-
tains arbres peuvent avoir des fleurs pendant que d’autres
n’en ont pas et, alors que les uns fleurissent, d’autres fructi-
fient déja (Aubréville, 1959 ; Taylor, 1960).

Les graines de K. senegalensis sont mires en février
et mars a Ouagadougou (Burkina Faso), de mars a avril au
Sénégal, en juin a Pita, en Guinée (CTFT, 1988). En Cote
d’lvoire, la période principale de maturité des graines de
K. anthotheca et de K. ivorensis se situe en mars et avril
(Aubréville, 1959).


http://www.missouribotanicalgarden.org/
http://www.missouribotanicalgarden.org/

Régénération naturelle

Les fruits des acajous contiennent de nombreuses
graines (environ 60 a 80 par fruit ; CTFT, 1988 ; Tailfer, 1972 ;
Vivien et Faure, 2011). La déhiscence intervient ordinaire-
ment sur 'arbre (Aubréville, 1959), les graines ailées étant
disséminées par le vent (Voorhoeve, 1965 ; CTFT, 1988).
Elles ne sont jamais dispersées trés loin du pied-mére car
les ailes sont assez petites, sauf en cas de vents forts, tem-
pétes, tornades (Taylor, 1960). Chez K. anthotheca, par
exemple, la majorité des graines sont dispersées dans un
rayon de 30 m autour du pied-mére (Maroyi, 2008) et jusqu’a
plus ou moins 100 m chez K. senegalensis (CTFT, 1988).

Les fruits sont souvent attaqués par les insectes
avant leur ouverture (prédation pré-dispersion) et, une
fois a terre, les graines sont trés rapidement dévorées par
des insectes et des rongeurs en raison de leur importante
teneur en graisses, s’agissant donc de prédation post-dis-
persion (Aubréville, 1959 ; CTFT, 1988). Pour celles qui ger-
ment, la croissance initiale des plantules est lente (Eyog-Ma-
tig, 1987 ; CTFT, 1988). La densité des semis est plus élevée
autour des pieds-méres et dans les zones ol le tapis her-
bacé est clairsemé.

Les jeunes plants d’acajou de forét ont une tige élancée
et une petite cime, une croissance latérale importante débu-
tant lorsque la canopée de la forét a été atteinte (Aubréville,
1959 ; Lemmens, 2008). Les jeunes plants de K. ivorensis
sont souvent endommagés par les écureuils et les porcs-
épics qui en consomment [’écorce (CTFT, 1959, 1988 ; Poor-
ter etal., 2004). Ceux de K. senegalensis sont trés sensibles
aux feux, mais ils résistent assez bien a I’état adulte grace,
en partie, au couvert qu’ils procurent, qui réduit considé-
rablement le tapis herbacé a leur pied. Leurs feuilles sont
appétées par le bétail et d’autres herbivores (CTFT, 1988).

Au stade de jeunesse, les acajous sont souvent la
proie d’un lépidoptére de la famille des Pyralidae, Hypsipyla
robusta Moore, communément appelé « foreur des pousses ».
Celui-ci attaque la tige principale, entrainant une ramification
excessive voire la mort des jeunes pieds, pouvant impacter de
maniére importante la capacité de régénération (CTFT, 1959 ;
Dupuy et M’Bla Koua, 1993 ; Taylor, 1960).

Exigences en termes d’éclairement

Les acajous sont des essences de lumiére qui peuvent
germer aussi bien en plein soleil qu’a 'ombre. Elles peuvent
tolérer un léger ombrage durant les stades de jeunesse mais
le seuil de tolérance différe selon les espéces (Aubréville,
1959 ; CTFT, 1979, 1988).

Les semis de K. ivorensis peuvent survivre dans une
pénombre dense, mais ils ont besoin d’une ouverture ulté-
rieure dans la canopée forestiére pour une bonne crois-
sance (Dupuy, 1998). La régénération de cette espéce en
forét n’est pas spécialement favorisée par des perturbations
importantes mais elle tire profit de petites trouées et se
déploie trés bien sur les pentes prés des cours d’eau. Elle
exige beaucoup moins de lumiére que K. anthotheca et se
régénére rarement en forét secondaire (Aubréville, 1959 ;
Taylor, 1960 ; Voorhoeve, 1965 ; Lemmens, 2008).
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Au contraire, la régénération naturelle de K. antho-
theca parait fortement entravée sous couvert dense (Dupuy
et M’Bla Koua, 1993 ; Dupuy, 1998 ; Kyereh et al., 1999 ;
Makana et Thomas, 2005). En République démocratique du
Congo (RDC), le taux de survie des semis et la croissance en
hauteur de K. anthotheca sont plus élevés dans les trouées
que dans le sous-bois forestier, ol la plupart des semis
restent rabougris. Les foréts secondaires résultant d’an-
ciennes jachéres offrent des conditions favorables a sa régé-
nération (Makana et Thomas, 2005 ; Maroyi, 2008).

Comme pour lespéce précédente, K. grandifoliola
peut germer en plein soleil ou a ’ombre mais sa régénéra-
tion naturelle est fortement limitée sous un couvert fores-
tier dense. Au Nigeria, par exemple, on a observé que les
semis pouvaient s’établir en forét dense mais qu’ils avaient
alors une croissance médiocre et survivaient rarement long-
temps. La régénération de cette espéce est plus abondante
en lisiere forét-savane que sous forét, surtout en I’absence
de feux (CTFT, 1959 ; Taylor, 1960 ; Opuni-Frimpong, 2008).

Le caractére héliophile de K. senegalensis est plus
marqué que celui des autres espéces, les jeunes plants
supportant mal "lombrage (Aubréville, 1950). Les éclaircies
favoriseraient sa régénération naturelle. Cette régénération
est souvent médiocre a partir de graines (Irvine, 1961). Elle
peut étre abondante dans les savanes mais les semis sont
rapidement éliminés si le sol est trop sec et s’ils sont en
concurrence avec d’autres espéces, surtout des herbacées
(Aubréville, 1950 ; CTFT, 1959, 1979, 1988).

Conclusions et perspectives

Les connaissances actuelles sur les Khaya du continent
africain permettent-elles d’en séparer les espéces ?

Eu égard a ce qui précéde, les connaissances taxo-
nomiques et génétiques actuelles ne permettent pas de
séparer clairement les quatre espéces continentales du
genre Khaya. Les différentes espéces présentent des carac-
téres morphologiques trés proches ou aux valeurs qui se
recouvrent, ne permettant pas de les individualiser sans
ambiguité. La seule espéce qui semble bien circonscrite est
K. senegalensis, sur laquelle ont porté la plupart des travaux
de génétique. De nombreuses incertitudes demeurent quant
a la délimitation des autres espéces, tant au sens biologique
que génétique.

La combinaison des caractéres botaniques et xylolo-
giques des différents taxons de Khaya présente un conti-
nuum de variations depuis K. ivorensis, vers K. antho-
theca puis K. grandifoliola et enfin K. senegalensis ; Leroy
(1958) parlait d’un « écocline » entre ces taxons vicariants
qui s’échelonnent le long d’un gradient climatique (voir
tableau Ill et figure 2). Toutefois, les résultats d’analyses
micromorphologiques (Olowokudejo et Nyananyo, 1990) et
chimiques (Adesida et al., 1971 ; Faboya et al., 1980 ; Tay-
lor, 1984) apportent des éléments qui, en Afrique de ’Ouest
tout au moins, permettent de bien séparer les quatre taxons.
La question qui reste en suspens est la validité taxonomique
de ces caractéres, en particulier ceux relevant de la chimio-
taxonomie (Reynolds, 2007).
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Parmi les taxons étudiés, c’est K. anthotheca qui pose
le plus de problémes. En effet, les études taxonomiques
considérent ce taxon soit dans un sens étroit, avec un seul
synonyme (Styles et White, 1991), soit dans un sens plus
large incluant jusqu’a six synonymes (tableau | ; CJBG et
SANBI, 2012 ; Bouka et al., 2017). Ce taxon est le plus poly-
morphe du groupe, ce qui peut expliquer Uincertitude de
son statut. Les analyses chimiques semblent toutefois indi-
quer que K. nyasica devrait retrouver son statut d’espéce a
part entiére mais elles révélent également qu’au moins deux
autres chémotypes existent, qui pourraient appartenir a des
taxons nouveaux ou anciennement décrits mais mis ultérieu-
rement en synonymie. Khaya anthotheca pourrait ainsi rece-
ler des « espéces cryptiques » non identifiées actuellement
car la spéciation végétale ne s’accompagne pas toujours
d’une différenciation morphologique claire (Bickford et al.,
2007). L’existence de tels taxons a été démontrée récem-
ment dans le genre Carapa L. (Meliaceae ; Kenfack, 2011)
et le genre Milicia Sim. (Moraceae ; Dainou et al., 2016), qui
renferment aussi des espéces exploitées pour leur bois.

Il faut enfin souligner ici que la relative homogénéité
de certains caractéres morphologiques ou xylologiques de
K. anthotheca pourrait résulter d’un échantillonnage ina-
déquat. En effet, 'analyse des caractéristiques des bois de
Khaya repose sur un petit nombre d’individus pour chaque
espéce, recouvrant mal — surtout pour K. anthotheca - la
diversité de leur origine géographique, génétique et des
conditions de croissance (voir, par exemple, Normand et
Sallenave, 1958).

Les caractéristiques écologiques de ces espéces
sont-elles bien différenciées ?

Malgré le fait que les Khaya semblent s’échelonner le
long d’un gradient allant des foréts denses humides sem-
pervirentes aux foréts-galeries et savanes arborées (figure 2
et tableau Ill), les caractéristiques écologiques de chaque
taxon ne peuvent pas toujours étre définies avec précision.
Ceux qui semblent inféodés a un environnement particulier
sont K. senegalensis et K. ivorensis, les caractéristiques éco-
logiques des deux autres taxons étant plus sujettes a cau-
tion. Khaya grandifoliola peut en effet &tre présent dans les
mémes formations végétales que K. senegalensis (au sud de
[’aire de répartition de cette espéce) ou K. anthotheca (au
nord de l'aire de répartition de cette espéce).

Encore une fois, le cas de K. anthotheca est le plus
complexe car le taxon, sous son acception actuelle (CJBG
et SANBI, 2012), posséde une amplitude écologique trés
large allant des foréts denses humides semi-décidues de
basse altitude aux foréts claires et foréts-galeries d’altitude
d’Afrique de I’Est. Cette capacité a occuper des milieux dif-
férents aux climats trés contrastés laisse supposer que ce
taxon pourrait contenir plus d’une entité différente, comme
C’estle cas dans le genre Afzelia ). E. Smith (Donkpegan et al.,
2014). Les individus classés originellement sous K. nyasica
— qui présentent un chémotype particulier — poussent en
effet dans des conditions écologiques bien différentes des
individus situés dans les foréts denses humides de basse
altitude, et dans une zone géographiquement séparée des

autres individus classés actuellement sous K. anthotheca,
ce qui conforte la nécessité de réhabiliter ce taxon.

Vers de nouveaux axes de recherche pour une politique
de conservation et une gestion durable de la ressource

Taxonomie, hybridation
et statut de conservation des Khaya

Compte tenu de la proximité botanique des espéces
du genre Khaya, la résolution des problémes taxonomiques
au sein de ce groupe nécessite des approches multidisci-
plinaires combinant les aspects botaniques — y compris de
morphométrie —, phylogénétiques, phylogéographiques et
xylologiques (Koffi et al., 2010). De nouveaux parameétres
tels que la proportion de bois de coeur et d’aubier, qui serait
variable selon les taxons d’aprés les exploitants forestiers
(Doya et Likouala Timber, comm. pers.), pourraient ainsi étre
pris en compte, tout comme des caractéres d’anatomie sur
un échantillon représentatif de ’aire de répartition et des
conditions de vie des espéces. Une attention particuliére
doit étre apportée au taxon K. anthotheca, qui pourrait ren-
fermer plusieurs taxons.

La biologie moléculaire, par l’utilisation des marqueurs
chloroplastiques (ADNcp) et nucléaires, est actuellement
d’un grand apport pour la délimitation des espéces (Dumi-
nil et al., 2006 ; Koffi et al., 2010 ; Dainou et al., 2016).
Les marqueurs nucléaires, comme les microsatellites et les
SNP, peuvent permettre de détecter des génotypes intermé-
diaires ou des hybrides potentiels (Duminil et Di Michele,
2009 ; Dainou etal., 2016). L’existence d’hybrides a déja été
prouvée dans les genres Cedrela P. Browne (Casanova et al.,
1996) et Swietenia Jacq. (Helgason et al., 1996) et pourrait
étre mise en évidence dans le genre Khaya, étant donné la
proximité et la variabilité morphologique des espéces.

Les marqueurs RAPD, microsatellites et SNP (Chal-
mers et al., 1994 ; Li et al., 2010 ; Sexton et al., 2010 ;
Holtken et al., 2012 ; Karan et al., 2012 ; Pakull et al., 2016)
déja développés pourraient ainsi servir pour étudier les
questions de délimitation des espéces et de ’existence des
hybrides au sein des acajous d’Afrique via les méthodes
d’assignation bayésienne. Ces méthodes ont déja été uti-
lisées avec succés sur certains groupes tropicaux présen-
tant les mémes difficultés taxonomiques que les acajous
d’Afrique ; c’est le cas des genres Santiria Blume (lka-
banga et al., 2017) et Milicia T.R. Sim (Dainou et al., 2016).

Toutefois, si I'existence d’hybrides entre les différentes
espéces de Khaya (Chevalier, 1928 ; Styles et White, 1991)
était confirmée et si un flux de génes permanent était mis en
évidence entre ces taxons, alors certains d’entre eux, consi-
dérés comme deux espéces, ne seraient en réalité qu’une
seule et méme espéce ou pourraient bel et bien représenter
des populations d’espéces différentes (Rieseberg et al., 2006)
mais qui ont été régulierement et suffisamment mises en
contact les unes avec les autres pendant de longues périodes,
comme ce fut le cas dans le genre Quercus L. (Petit etal. 2003).
En cas d’espéces différentes, la présence d’hybrides traduirait
une proximité génétique entre les espéces (Rieseberg et Wil-
lis, 2007) et peut-étre une spéciation récente comme dans le
genre Haumania ). Léonard (Ley et Hardy, 2010).



Que l'on aboutisse a la fusion d’espéces ou a leur
séparation, cela aura nécessairement un impact sur les stra-
tégies de conservation, car leur répartition géographique
serait beaucoup plus grande ou beaucoup plus petite que
celle estimée actuellement (Helgason et al., 1996). Alors,
le statut « vulnérable » (VU) attribué par PUICN aux quatre
taxons continentaux d’acajous d’Afrique devrait étre rééva-
lué (UICN, 2017).

En outre, tous les marqueurs développés a partir des
acajous pourraient également étre utilisés pour sélectionner
des zones prioritaires pour la conservation (zones de forte
diversité génétique). Pour K. senegalensis, par exemple,
les populations de ’Afrique de I’Ouest présentant une forte
diversité seraient plus appropriées pour ’échantillonnage.

Taxonomie numérique et intégrative

Bien que permettant la classification des espéces dans
une certaine mesure, jusqu’a 60 % des cas (Rieseberg et al.,
2006), la taxonomie numérique présente deux grands
inconvénients liés aux marqueurs morphologiques sur les-
quels elle se base. En effet, ces marqueurs sont souvent
limités en nombre et leur expression est parfois dépendante
des conditions du milieu, s’agissant de la plasticité phéno-
typique ou, dans le cas de différentes espéces, convergence
adaptative (Dayrat, 2005). La délimitation des espéces pré-
sentant une plasticité morphologique ne devrait donc pas
s’appuyer sur les caractéres morphologiques seuls mais
aussi sur les caractéres écologiques, géographiques et les
marqueurs moléculaires (Dayrat, 2005 ; Dainou etal., 2016).
L’utilisation simultanée des marqueurs morphologiques et
des marqueurs génétiques (SNP, microsatellites) via la taxo-
nomie intégrative pourrait étre d’un apport capital pour la
résolution des problémes de délimitation d’espéces au sein
des acajous d’Afrique. La taxonomie intégrative vise a déli-
miter les &tres vivants a partir de perspectives multiples et
complémentaires comme la morphologie comparative, la
génétique des populations, la phylogéographie, ’écologie
ou la biologie comportementale (Dayrat, 2005). Chaque
marqueur a toutefois ses propres spécificités qui doivent
étre prises en compte lors de son utilisation (Duminil et Di
Michele, 2009). L’application conjointe d’au moins deux
méthodes dans certains groupes de plantes, méme les plus
connus, a conduit a une nouvelle délimitation d’espéces,
ou a au moins permis d’en poser les bases. Ce fut le cas
pour les genres Carapa (Kenfack, 2011), Santiria (Koffi et al.,
2010 ; Ikabanga et al., 2017), Milicia (Dainou et al., 2016)
ou Greenwayodendron Verdc. (Dauby et al., 2010).

Spéciation, hypothéses évolutives et écologie

Bien qu’elles occupent des milieux écologiquement
bien différenciés, les espéces du genre Khaya se retrouvent
parfois en mélange a la limite de leurs aires de répartition
(figure 2), rappelant ainsi une spéciation parapatrique. Par
sa répartition et son amplitude écologique — des savanes
soudano-sahéliennes aux foréts denses humides (figure
2) — le genre Khaya constituerait un bon modéle pour tester
diverses hypothéses évolutives et phylogéographiques et
pour étudier limpact du changement climatique sur la dyna-
mique de la végétation africaine.
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La préférence de K. senegalensis pour les foréts-gale-
ries et les sols de dépression, mais aussi le piedmont des
petits reliefs, suppose que ces milieux pourraient avoir joué
le role de microrefuges forestiers lors des phases d’asseé-
chement climatique. Le rdle de ces microrefuges au sein de
paysages de savane a été mis en évidence pour diverses
espéces de Fabaceae-Caesalpinioideae (Leal, 2004) et il
peut étre fortement suspecté pour les acajous africains.

Du point de vue biogéographique, le gradient de diver-
sité génétique ouest-est observé au sein de K. senegalen-
sis pourrait s’expliquer par une réduction du flux génétique
vers l’est (Karan et al., 2012), en relation avec des barriéres
biogéographiques, des variations paléoclimatiques ou des
pressions importantes sur les populations du cailcédrat,
cette espéce étant largement utilisée comme fourrage pour
le bétail et comme plante médicinale (Gaoue et Ticktin,
2009). Ces résultats pourraient également suggérer une
origine occidentale de cette espéce, avec des phénoménes
de colonisation et de recolonisation lors des changements
climatiques passés, en particulier vers l’est de son aire de
répartition. Si ces premiéres données permettent d’émettre
des hypothéses sur ’histoire évolutive de K. senegalensis,
celles-ci doivent encore étre testées et affinées, en particu-
lier pour les autres espéces du genre.

Néanmoins, les acajous de forét pourraient conserver
dans leur patrimoine génétique les traces de fragmentations
forestiéres passées, comme cela est le cas pour d’autres
espéces (Dainou et al., 2010 ; Born et al., 2011), permet-
tant de mieux préciser I’existence de possibles refuges de
foréts denses humides au cours du Pléistocéne et de I’Ho-
locéne (Maley, 1996). La grande amplitude écologique de
K. anthotheca (figure 2) pourrait suggérer un flux de génes
important et, par conséquent, une faible différenciation
(Dainou et al., 2011 ; Sexton et al., 2015) ; dans ce cas, les
phases d’aridification et de fragmentation forestiére obser-
vées tout au long du Quaternaire n’auraient pas eu d’in-
fluence sur l'organisation de la diversité de cette espéce.
Cependant, si une structuration génétique spatiale marquée
était démontrée (plusieurs taxons au sein de K. anthotheca),
elle mettrait en évidence une capacité de dispersion géné-
tique bien plus limitée et, par conséquent, un éventuel réle
des refuges forestiers du Quaternaire ou des gradients alti-
tudinaux (K. nyasica versus K. anthotheca de basse altitude)
dans l'organisation de cette diversité (Dainou et al., 2010 ;
Hardy et al., 2013). Une analyse fine de histoire évolu-
tive des acajous d’Afrique fait encore défaut car il n’existe
actuellement aucune étude phylogénétique et génétique sur
’ensemble du genre (Koenen etal., 2015).

Enfin, des études sur la phénologie et sur 'autoéco-
logie des Khaya devraient étre aussi privilégiées afin de
mieux caractériser ces espéces d’un point de vue biologique
et d’en favoriser la conservation et la gestion durable. Ces
études devraient aussi permettre d’obtenir les informations
nécessaires pour comprendre la sensibilité de ces espéces
et leurs capacités adaptatives face aux changements clima-
tiques passés et de prévoir des scénarios pour les change-
ments a venir (Dainou et al., 2010).
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