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Modélisation de la niche écologique de Detarium microcarpum Guill & Perr. : Preuve 
d'adaptation locale à travers le gradient climatique au Bénin.
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En matière de conservation et dans le contexte des changements climatiques, il est important de comprendre l'évolution de la niche 
écologique et de fournir une base plus solide pour la prise de décision. La présente étude s’est intéressée à la variabilité de niche écologique 
de Detarium microcarpum Guill & Perr. Les objectifs sont d’identifier les potentiels groupes de populations de D. microcarpum suivant le 
gradient climatique au Bénin, de caractériser les différences de niche et les facteurs environnementaux qui favorisent cette différenciation 
puis d’appréhender l'évolution de la niche de cette espèce. Un total de 4152 occurrences ont été enregistrées par observations directes sur 
le terrain et par téléchargement sur le site de GBIF. Vingt et une variables bioclimatiques ont été acquises sur Africlim pour expliquer la 
distribution de cette espèce. Afin d’éviter les biais spatiaux, les valeurs dupliquées ont été supprimées pour n’en retenir qu’une valeur par 
occurrence (pixel). Une analyse de regroupement hiérarchique a été réalisée pour identifier les potentiels groupes de populations. Les tests 
d’hypothèses de divergence et de conservatisme, de chevauchement et d’identité puis les tests d’équivalence et de similarité de niches 
écologiques ont été faits. Trois groupes de populations de D. microcarpum ont été identifiées. L’absence significative de similarité et de 
chevauchement des niches des populations identifiées suggère qu’elles occupent des niches différentes. Cette divergence des niches est le 
résultat d’une adaptation locale face à l'hétérogénéité spatiale y compris les conditions climatiques. Ce travail fournit quelques bases pour 
réussir la promotion et la domestication de D. microcarpum au Bénin.

Mots clés : D. microcarpum, Modélisation, Niche écologique, Adaptation locale, climatique, Bénin.

Ecological niche modeling of Detarium microcarpum Guill & Perr. : Evidence of local adaptation across climatic gradient in Benin.

In conservation and in the context of climate change, it is important to understand niche evolution and provide a stronger basis for decision-
making. This study focused on the ecological niche variability of Detarium microcarpum Guill & Perr. The objectives are to identify the 
potential population groups of D. microcarpum following the climatic gradient in Benin, to characterize the niche differences, the environmental 
factors that favor this differentiation and to understand the evolution of the niche of this species. A total of 4152 occurrences were recorded by 
direct field observations and uploaded to GBIF and twenty one bioclimatic variables were acquired from Africlim to explain the distribution of 
this species. In order to avoid spatial biases, duplicate values have been removed to retain only one value per occurrence (pixel). A hierarchical 
cluster analysis was performed to identify potential population groups. The tests of divergence and conservatism, overlap and identity 
hypotheses and the tests of equivalence and similarity of ecological niches were made. Three population groups of D. microcarpum have 
been identified. There is no significant similarity and overlap of the three identified population niches suggesting that they occupy different 
niches. This divergence of D. microcarpum population niches would be the result of local adaptation to spatial heterogeneity including climatic 
conditions. Local adaptation being a very important aspect in conservation biology, this work provides the basis for the successful promotion 
and domestication of D. microcarpum in Benin.

Keywords: D. microcarpum, Modeling, Ecological niche, Local adaptation, climate, Benin.

1-	 Introduction

La niche écologique définie comme gamme des états 
environnementaux propres à une espèce (Hutchinson, 1957), 
fait partie intégrante de la compréhension des modèles de 
diversité biologique et de l'identification de l'habitat des 
espèces (Smith et al., 2019). Longtemps démontré que les 
individus d’une même espèce de différentes provenances ne 
sont pas nécessairement écologiquement identiques (Clausen 
et al., 1940), il est de plus en plus établi que les processus 
d'adaptation locale sont responsables de ces divergences 
intraspécifiques de tolérance des habitats et d’affinité de niche 
(Benito Garzón et al., 2019; Lascoux et al., 2016; Moran, 
2020; Solarik et al., 2018; Valladares et al., 2014). De ces faits, 
modéliser une espèce comme une entité identique masque de 
toute évidence ces variations intraspécifiques (Eckert et al., 

2009; Fournier-Level et al., 2011). En outre, étant donné que 
les espèces varient génétiquement à travers leurs répartitions et 
que leurs populations peuvent s’adapter localement avec des 
tolérances environnementales particulières, la modélisation 
de niche de population ou de ligné a le potentiel de produire 
de meilleures estimations de niche et ainsi d'améliorer 
considérablement la compréhension de l'évolution de niche et 
de fournir une base plus solide pour la prise de décision en 
matière de conservation (Hällfors et al., 2016). Par ailleurs, 
cette dernière décennie il est élucidé la grande pertinence de 
la variation intraspécifique surtout dans le contexte actuel 
de changement climatique (Aguiar et al., 2018; Assis et al., 
2014; Bocedi et al., 2013; Gotelli & Stanton‐Geddes, 2015; 
Hällfors et al., 2016; Pauls et al., 2013; Peterson et al., 2019; 
Szivák et al., 2017; Yannic et al., 2014).
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La présente étude s’est intéressée à la variabilité de niche 
écologique de Detarium microcarpum Guill & Perr. 
Espèce à usages multiples (Adjahossou et al., 2016). D. 
microcarpum est une espèce bien connue au Bénin et 
appréciée des communautés locales dans la médecine 
traditionnelle, l'alimentation, l'artisanat, le bois énergie, la 
magie et bien intégrée dans les systèmes d'utilisations et de 
gestions traditionnelles (Agbo et al., 2020; Houénon et al., 
2021; Sinadouwirou et al., 2022). Largement distribuée, D. 
microcarpum présente une écologie extrêmement diverse 
retrouvée sous divers climats (climat subéquatorial, guinéo 
soudanienne, soudanien), dans diverses formations végétales 
(forêt sèche, forêt claire, savanes arbustives et arborées) et à 
diverses altitudes au Bénin (Agbo et al., 2019 ; GBIF). En 
effet, espèce de régions sèches (Arbonnier, 2000; Cavin, 
2007; Kouyaté & Lamien, 2011), cette large distribution au 
Bénin est dû au phénomène de Dahomey gap, interruption 
de la forêt dense humide africaine par des savanes pouvant 
s’étendre jusqu’au golf du Guinée (Ballouche et al., 2000), 
permettant à cette espèce de s’établir. Ainsi, la démarcation 
des trois zones écologiques en fonction des conditions 
climatiques (White, 1983) et les résultats de modélisation de 
la dynamique spatio temporelle de D. microcarpum au Bénin 
(Agbo et al., 2019) laissent supposer des variations macro-
écologiques intraspécifiques à travers les zones climatiques 
et la formation d’éventuel écotype (formes plus ou moins 
distinctes morphologiquement d’une même espèce et adaptée 
à des habitats différents). Par ailleurs, le fort impact des 
conditions climatiques sur la distribution de D. microcarpum 
au Bénin (Agbo et al., 2019) et les variabilités morphologiques 
en fonction des conditions climatiques mises en évidence sur 
les individus de cette espèce (Agbo et al., 2018; Kouyaté & 
Van Damme, 2002) alimentent également cette hypothèse 
d’adaptation locale des populations de D. microcarpum. 
L’analyse de cette hypothèse est particulièrement importante 
pour mieux orienter la conception des réserves biologiques de 
cette espèce car selon Banta et al. (2012), l’adéquation d’un 
habitat particulier dépend de la population considérée. 

Ainsi, les principaux objectifs de cette étude sont entre autres 
de : (1) Identifier les potentiels groupes de populations de 
D. microcarpum suivant le gradient climatique au Bénin ; 
(2) Caractériser les différences de niche et les facteurs 
environnementaux qui favorisent cette différenciation ; et (3) 
Appréhender l'évolution de la niche de cette espèce en testant 
l’hypothèse de divergence de niche, comme l'apparition de 
divergences entre populations de D. microcarpum (Ackerly et 
al., 2006) et l’hypothèse de conservatisme de niche, comme le 
maintien d'exigences ancestrales entre ces populations (Wiens 
& Graham, 2005). Dans le contexte actuel de promotion de 
la conservation de la biodiversité globale, ce travail débouche 
sur une proposition de stratégie de conservation de cette 
espèce sur la base des résultats des hypothèses testés.

2-	 Matériel et Méthodes

2.1-  Zone d’étude

La présente étude a été conduite en République du Bénin, 
un pays de l’Afrique de l’Ouest, située entre les parallèles 
6° 10’ et 12° 25’ de latitudes Nord et les méridiens 0° 45’ 

et 3° 55’ de longitudes Est. Il est limité au Nord par le Niger 
et le Burkina Faso, au Sud par l’Océan Atlantique, à l’Ouest 
par le Togo et à l’Est par le Nigéria (Figure 1). Il couvre 
une superficie d’environ 114 763 km2. Le milieu d’étude 
comprend trois zones phytogéographiques : la zone guinéenne 
(6°25N -7°30N), la zone de transition soudano-guinéenne 
(7°30N-9°45N) et la zone soudanienne (9°45N-12°25N) 
(Figure 1). Dans la zone soudanienne, le climat est de type 
unimodal. La pluviosité est souvent inférieure à 1000 mm 
par an. L'humidité relative varie de 18 à 99 % alors que la 
température varie de 24 à 31°C. En zone soudano-guinéenne, 
la pluviosité est tantôt bimodale, tantôt unimodale avec une 
moyenne annuelle de pluies variant entre 900 et 1110 mm. 
L'humidité relative varie de 31 à 98 % et la température 
annuelle de 25 à 29°C. Dans la zone guinéenne, le climat est 
bimodal. La pluviosité moyenne annuelle est de 1200 mm. 
L'humidité relative varie entre 69 et 97 % et la température 
moyenne annuelle varie entre 25 et 29°C. L’harmattan, vent 
chaud et sec en provenance du Sahara, souffle sur toute 
l’étendue du territoire pendant la saison sèche. Le relief du 
Bénin est peu accidenté. Les types de sols rencontrés sont : les 
sols ferralitiques, les sols ferrugineux, concrétionnés ou non, 
avec ou sans cuirasses, les sols minéraux bruts,  les sols brun 
eutrophes, les sols hydromorphes à hydromorphie temporaire 
ou permanente dont les vertisols et les sols halomorphes. La 
végétation naturelles est constituée de mosaïques de forêt 
claire, de forêt dense sèche, de forêt dense humide semi-
décidue,  de savanes boisées, de savanes arborée et arbustive 
et de forêt galerie. La population du Bénin est estimée à 10 
008 749 habitants en 2013, avec un taux d’accroissement 
annuel de 3,5% (INSAE, 2016), soit une estimation de 
12.451.031 habitants pour 2022. Les principales activités 
socio-économiques menées sont l’agriculture, le commerce, 
la transformation, l’élevage et la pêche. 

Figure 1. Localisation de la zone d’étude, des zones écologiques 
et des sites d’observations directes des occurrences.
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2.2- Données d’occurrences et variables climatiques 
explicatives

Données d’occurrences de D. microcarpum

Cette étude est portée uniquement sur les données de présence 
de D. microcarpum. Cent cinquante-huit (158) occurrences 
enregistrées par observations directes sur le terrain (Période 
avril 2018 à octobre 2018) et 3994 occurrences téléchargées 
sur GBIF (16 mai 2021) ont été utilisées soit un total de 4152 
occurrences. Les observations directes ont été faites dans la 
zone soudanienne et la zone soudano-guinéenne sur la base 
d’un échantillonnage. Les sites d’observations ont été disposés 
systématiquement avec une équidistance de 10 km suivant 
cinq transects établis le long de deux axes routiers Sud-Nord 
et de trois axes routiers Est-Ouest (Figure 1). Les données 
d’occurrences téléchargées ont été obtenues du site https://
www.gbif.org/occurrence/search?occurrence_status=present 
avec requête « contry or area = Benin » soit sur les trois zones 
écologiques.

Variables climatiques 

Vingt et une variables bioclimatiques (Tableau 1) de 30 
seconds arcs ont été acquises sur Africlim (Platts et al., 2015) 
pour expliquer la distribution de cette espèce. Sous le package 
raster 3.4-13 (Hijmans, 2021) les valeurs des rasters (trames) 
des variables climatiques explicatives ont été extraites à 
partir des points d’occurrences. Les valeurs dupliquées ont 
été supprimées pour n’en retenir qu’une valeur par pixel (une 
occurrence par pixel) afin d’éviter les biais spatiaux. Après 
traitement et suppression des doublons, 1965 occurrences ont 
été retenues pour la suite du travail.

2.3- Modélisation et analyse de modèles de niche

Pour identifier les potentiels groupes de populations 
distinctes de D. microcarpum suivant le gradient climatique 
au Bénin, une analyse de cluster (regroupement) hiérarchique 
a été réalisée. Cette analyse a été conduite sur la base des 
occurrences en fonction des valeurs de rasters des 21 variables 
climatiques en utilisant la méthode de Ward (Ward, 1963) 
appliquée au carrée des distances (Ward.D2). En se basant 
sur le découpage des zones climatiques proposé par Adomou 
(2005), le dendrogramme a été divisé en trois populations 
de D. microcarpum (Variable ‘Zone’) : D. microcarpum 
(Nord), D. microcarpum (Centre) et D. microcarpum (Sud). 
L’ensemble de ces données (valeurs des rasters et Zone) 
ont été utilisées pour réaliser une Analyse en Composante 
Principale (ACP) sous le package FactomineR version 2.4 
(Lè et al. 2008). Les résultats de l’ACP ont été utilisés pour 
réaliser un Biplot (affiché les occurrences et les variables 
bioclimatiques) sous le package factoextra version 1.0.7 
(Kassambara et Mundt, 2020) avec la variable ‘Zone’ comme 
variable de regroupement pour la visualisation des trois 
populations.

Les trois groupes d’occurrences de D. microcarpum ont été 
utilisés individuellement pour construire des modèles de 
niche écologique afin de caractériser les niches respectives 
de chaque population et les facteurs environnementaux qui 
favorisent cette différenciation. Les modèles ont été construits 
sous l’algorithme maxent à l’aide du package dismo 1.1-
4 (Hijmans et al., 2017). L’algorithme maxent est en effet 
connu pour la performance de ses modèles comparée à celle 
d’autres algorithme (Elith et al., 2006; Franklin, 2010) et reste 
le meilleur quant à la prédiction de la distribution basée sur 
les données de présence uniquement (Franklin, 2010; Merow 
et al., 2013). Pour la construction des modèles, 80% des 
données d’occurrences ont été utilisées pour le calibrage et 

Variables
Importances relatives des 

variables pour chaque 
population

Température (tbio) Nord Centre Sud

BIO1
Température moyenne 
annuel le

1.1 0.6 0.1

BIO2
Variation journalière 
moyenne des températures 
(moyenne mensuelle)

1.7 1.1 2.4

BIO3

Isothermalité : Ratio de 
l’amplitude thermale 
journalière sur l’amplitude 
thermale annuelle

4.4 16 0.1

BIO4
Saisonnalité de la 
t e m p é r a t u r e

8.5 0.2

BIO5
Température maximale du 
mois le plus chaud

2.5 0.4 1.1

BIO6
Température minimale du 
mois le plus froid

0.7 0.6 4

BIO7
Variation annuelle de 
t e m p é r a t u r e

1 4.2

BIO10
Température moyenne du 
trimestre le plus chaud

26.8 2.4 1

BIO11 Température moyenne du 
trimestre le plus froid 2.4 18.4 0.7

PET
É v a p o t r a n s p i r a t i o n 
p o t e n t i e l l e

0.8 2.5

Précipitation/Humidité (mbio)

BIO12 Précipitation annuelle 
m o y e n n e 2 0.8 0.1

BIO13 Précipitation du mois le 
plus humide 3.2 1.6 0.4

BIO14 Précipitation du mois le 
plus sec 42.1 0.7 71.3

BIO15
Saisonnalité de la 
précipitation (coefficient de 
v a r i a t i o n )

0.8 8 8.7

BIO16 Précipitation du trimestre le 
plus humide 2.1 2

BIO17 Précipitation du trimestre le 
plus sec 1 2 1.2

MI Indice d'humidité annuel

MIMQ Indice d’humidité-Quart 
humide 42.5 2

MIAQ Indice d’humidité-Quart 
sec 1.1 0.2

DM Nombre de mois secs 0.7

LLDS Durée de la plus longue 
saison sèche 0.1

N.B : Les valeurs des variables les plus importantes sont en gras.
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20% pour tester les modèles. Les modèles ont été ajusté sous les 
paramètres par défaut de Maxent 3.4.1 (hinge, product, linear, 
and quadratic, 10,000 backgrounds points, and clamping, 
output format : Cloglog). Les performances statistiques de ces 
modèles ont été évaluées à l’aide de l’indice AUC (area under 
the receiver operating characteristics curve/ aire sous la courbe 
des caractéristiques de fonctionnement du récepteur) (Phillips 
et al., 2006). L’importance de permutation mesurée par maxent 
pour évaluer la contribution relative de chaque variable 
explicative (Phillips et al., 2006) a été utilisée pour identifier 
lesquelles de ces variables influencent chaque population. Les 
probabilités d’habitat favorable ont été converties en sorties 
binaires en utilisant le seuil auquel la somme de la sensibilité 
(Vrai positif) et de la spécificité (vrai négatif) est le plus élevé 
afin d’avoir les cartes de distribution en présence-absence. Ces 
cartes ont été réalisées sous le logiciel Arcmap 10.5.

Les tests des hypothèses de divergence et de conservatisme de 
niche écologique ont été précédés du test de chevauchement 
de niche des trois populations prises deux à deux dans l’espace 
environnemental. A cet effet, l’indice D de (Schoener, 1968) 
et l’indice I de Warren et al. (2008) dérivé de la distance de 
Hellinger (Van der Vaart, 1998) ont été calculés sous le package 
ENMtools 1.0.4 (Warren et al., 2021). Ces indices varient de 
0 (pas de chevauchement) à 1 (modèles de niche identiques). 
Le test d’identité de niche (qui suppose qu’il n’y a aucune 
différenciation de niche) a été implémenté pour appuyer ces 
indices et tester si les ENM produits pour les populations sont 
identiques deux à deux. En supposant aucune différenciation 
de niche, les mesures réellement observées de similarité 
de niche entre les populations sont comparées à celle de la 
distribution nulle générée à partir de 100 pseudoreplicats afin 
de vérifier si les scores d'adéquation de l'habitat générés par les 
ENM présentent des différences écologiques statistiquement 
significatives (Warren et al., 2008, 2010). 

La vérification des hypothèses de divergence et de conservatisme 
de niche a été faite par le test d'équivalence de niche (les niches 
sont – elles identiques ?) et le test de similarité de niche (les 
niches sont-elles plus similaires que prévu par hasard ?) sous 
le package Ecospat 3.2 dont les décisions sont fondées sur 
des modèles nuls (Broennimann et al., 2014). Pour se faire, 
l’argument "alternative = lower" (le chevauchement de niche est 
moins équivalent/similaire que prévu par hasard) et "alternative 
= greater" (le chevauchement de niche est plus équivalent/
similaire que prévu par hasard) ont été spécifiés pour tester 
respectivement la divergence et le conservatisme de niche entre 
les trois populations de D. microcarpum. Cent répétitions ont été 
spécifiées. L’espace environnemental a été défini par une analyse 
en composante principale (PCA-Env) tel qu’implémenté sous le 
package Ecospat pour représenter la densité d’occurrence de 
chaque population (Broennimann et al., 2012).

3-	 Résultats

3.1- Regroupement et délimitation des populations

Les deux premières composantes principales de l’ACP 
cumulent 89,5% des informations des 21 variables 
bioclimatiques et permettent de regrouper les populations de 
D. microcarpum en trois groupes : Nord, Centre et Sud avec 

respectivement 782, 677 et 506 occurrences sont présentés 
sur la figure 2. Suivant la composante principale 1, c’est 
principalement les variables BIO7, PET, BIO17, LLDS, DM 
positivement et fortement corrélées avec cette composante qui 
discriminent les groupes (Figures 2 et 3). Ceci indique que la 
discrimination suivant cette composante est principalement 
basée sur les conditions de sécheresse et de fortes températures. 
Suivant la composante principale 2, c’est principalement les 
variables MIMQ, BIO1, BIO11, BIO12, BIO16, BIO10, 
BIO15 et MI qui contribuent à la discrimination des groupes. 
La corrélation positive des variables MIMQ, BIO12, BIO16, 
BIO15 et MI et la corrélation négative des variables BIO1, 
BIO11 et BIO10 avec la composante principale 2 indique 
une discrimination basée sur l’humidité et les basses 
températures. En se basant sur le découpage historique des 
zones écologiques du Bénin, la population Nord occupe le 
Nord de la zone soudanienne du Bénin. La population du 
Centre occupe le Sud de la zone soudanienne et le Nord de 
la zone de transition soudano guinéenne. La population du 
Sud occupe la partie Sud et centrale de la zone de transition 
soudano guinéenne et la zone guinéo congolaise (Figure 4).

Figure 2.  Regroupement des occurrences en trois populations 
sur la base des 21 variables bioclimatiques de Africlim

Figure 3. Contribution totale des variables bioclimatiques sur les 
deux axes de l’ACP. A : Composante Principale 1, B : Composante 
Principale 2. La ligne en pointillé rouge, sur le graphique ci-dessus, 
indique la contribution moyenne attendue.



Science de la vie, de la terre et agronomie REV. RAMRES - VOL.10 NUM.02. 2022** ISSN 2424-7235

47

3.2- Répartition spatiale et modèle de distribution des 
populations de D. microcarpum

L’indice AUC des trois modèles de niche de population 
sont supérieurs à 0.8 soit 0.87, 0.88 et 0.91 (taux 
d’omission 0,099 ; 0,099  et 0,095) respectivement pour 
les populations de D. Microcarpum du Nord, du Centre 
et du Sud. Ces valeurs de l’AUC traduisent une bonne 
performance de prédiction des modèles de population 
du Nord et du Centre et une excellente performance de 
celle du modèle de population du Sud. Sur la base de 
la permutation des variables, celles qui contribuent le 
mieux dans l’édification sont dans l’ordre d’importance 
relative Bio14 et Bio10 pour le modèle de la population 
du Nord, MIMQ, Bio11 et Bio3 pour le modèle de la 
population du Centre et Bio14 pour le modèle de la 
population du Sud (Tableau 1).

Tel le résultat du regroupement, la projection de la 
distribution de ces trois populations de D. Microcarpum 
se limite à l’étendu de la zone d’occurrence respective 
de chaque population. La niche écologique de la 
population du Nord est limitée seulement à la partie 
Nord de la zone soudanienne du Bénin. Celle de la 
population du Centre est localisée au Sud de la zone 
soudanienne et au Nord de la zone soudano guinéenne. 
La niche écologique de la population du Sud s’étend de 
la zone guinéo congolaise à la partie centrale de la zone 
de transition soudano guinéenne (Figure 5). 

3.3- Test de similarité de niche écologique entre populations 
de D. microcarpum

Les résultats des tests de chevauchement (indices D et I) et 
d’identité de niche se résument dans le tableau 2. Les indices 
D et I indiquent de faibles valeurs de chevauchement de 
niche quel que soit la paire de populations considérées. Le 
test d’identité montre des indices D et I significativement 
inférieurs (P ˂ 0.05) à ceux des modèles empiriques (Figure 
6) révélant ainsi que les trois populations occupent chacune 
des niches l’une différente des autres. 

Le test d’équivalence de niche montre des résultats 
significatifs pour l’hypothèse de divergence de niche entre 
ces trois populations et des résultats non significatifs pour 
l’hypothèse de conservatisme (Tableau 3). En considérant ce 
test, l’hypothèse de divergence qui soutient l’idée d'apparition 
de divergences entre les niches des populations de D. 
microcarpum est vérifiée. La figure 7 qui présente la densité 

Figure 4.  Répartition spatiale des trois populations 
de D. Microcarpum au Bénin.

Figure 5.  Répartition spatiale De la niche écologique des trois 
populations de D. Microcarpum au Bénin

Tableau 2. Tests de chevauchement et d’identité de niche

Figure 6. Test d’identité de niche. Les histogrammes illustrent 
la distribution générée à partir des 100 répétitions de maxent qui 
regroupent puis analysent les occurrences de manière aléatoire. Les 
pointillées indiquent la valeur de chevauchement de niche observé 
entre les paires de niches considérées.
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d’occurrence de chaque population illustre cette divergence 
dans l’espace environnemental. Le test de similarité de niche 
quant à lui ne présente aucun résultat significatif (Tableau 
3). De ces deux tests, l’hypothèse de conservatisme de niche 
entre populations de D. microcarpum suivant le gradient 
climatique au Bénin est rejetée.

4-	 Discussion

Les résultats du regroupement des occurrences de D. 
microcarpum permettent de démarquer trois populations 
statistiquement différentes les unes des autres (p = 1.356e-
13): D. microcarpum du Nord (Nord de la zone soudanien 
du Bénin), D. microcarpum du Centre (du Sud de la zone 
soudanienne au Nord de la zone de transition soudano 
guinéenne) et D. microcarpum du Sud (occupant la zone guinéo 
congolaise à la partie centrale de la zone de transition soudano 
guinéenne). A quelque différence près, cette démarcation 
s’aligne avec celle de Agbo et al. (2018) dont la population 
du groupe I (occupant les districts phytogéographiques de 
Bassila et de Borgou Nord) correspond à D. microcarpum 
du Centre, la population du groupe II (occupant les districts 
phytogéographiques de Mekrou-Pendjari et de la chaine de 
l’Atacora) correspond à une partie de D. microcarpum du 
Nord et la population du groupe III (occupant les districts 
phytogéographiques de Borgou Sud et du Zou) correspond à 
une partie de D. microcarpum du Sud. Cette correspondance 
des trois populations délimitées en fonction des variables 
climatiques avec les trois groupes de morphotypes (formes 
plus ou moins distincts morphologiquement d’une même 
espèce) identifiés par Agbo et al. (2018) démontre l’impact 
des conditions climatiques sur ces dernières. 

En effet, les modèles de niche de ces trois populations révèlent 
que la démarcation observée tient lieu sous l’influence des 
variables Bio3, Bio10, Bio11, Bio14 et MIMQ. Le modèle de 
niche de la population du Nord a révélé Bio14 (pluviométrie 
du mois le plus sec) et Bio10 (température moyenne du 
semestre chaud) comme les variables bioclimatiques les 
plus importantes. Ainsi, cette population est particulièrement 
influencée par la chaleur à travers les fortes températures 

auxquelles elle doit faire face (Bio10) et l’aridité durant le 
semestre le plus sec où l’on n’enregistre pas du tout de pluie. 
A la différence de la population du nord, pour la population 
du Sud, seul la variable Bio14 a une grande importance 
relative. Bien que ces deux populations soient influencées par 
la variable bio14, la démarcation entre celles-ci est liée au 
régime thermique qui varie du nord au sud (Tente, 2010) et 
son action particulière sur la population du nord. 

Quant à la distribution de la population du centre, elle est 
beaucoup plus influencée par l’indice d’humidité du semestre 
le plus humide (MIMQ) et la température moyenne du 
semestre le plus froid (Bio11). Ces variables (MIMQ et Bio11) 
révèlent respectivement l’humidité et les basses températures 
occasionnées par l’harmattan dans la zone d’occurrence de 
cette population comme facteurs climatiques responsables 
de la différentiation de cette dernière par rapport aux deux 
autres. Ces résultats corroborent ceux de Kouyaté et Van 
Damme (2002) qui stipulent que l’humidité est un facteur 
climatique important influençant la morphologie des individus 
de D. microcarpum et la démarcation de morphotype au 
sein des populations de cette espèce au Sud du Mali. Aussi, 
l’isothermalité qui quantifie l’amplitude des oscillations entre 
les températures quotidiennes (diurnes et nocturnes) moyenne 
(Bio2) par rapport aux oscillations annuelles (Bio7) indique que 
la population du centre est influencée par des fluctuations de 
températures plus ou moins importantes par rapport aux autres 
populations. Ces différences observées entre les populations 
de D. microcarpum en fonction des conditions climatiques 
impliquent une ségrégation spatiale et une différenciation de 
niche écologique entre ces dernières. Considérant ces réponses 
variées des modèles des trois populations vis-à-vis du climat 
et l’évidence de formation de morphotype distinct pour 
chaque population (voir Agbo et al., 2018), il y a sans doute 
un processus d’adaptation locale sous l’effet des conditions 
climatiques agissantes respectivement sur ces populations. 

Par ailleurs, les faibles valeurs des indices D et I indiquent un 
faible niveau de chevauchement entre les niches écologiques 
de ces populations. Le test d’identité de niche de par les 
résultats significatifs révèle que chacune des trois populations 
occupent des niches non identiques. Cette observation est 
complétée par la confirmation de l’hypothèse de divergence 
niche à travers le test d’équivalence (p = 0.0099) et le 
rejet de celle du conservatisme de niche. Les différences 
dans la répartition géographique de ces populations et des 
conditions climatiques qui agissent respectivement sur 
chacune d’elles seraient responsables de ces divergences. 
En effet, les conditions climatiques peuvent agir comme 
des barrières écologiques qui influencent la répartition des 
taxa en particulier les végétaux (Janzen, 1967). En outre, la 
façon dont les taxa héritent des propriétés de niche de leur 
ancêtre commun est souvent associée à la dynamique de l'aire 
de répartition (Coyne & Orr, 2004). Ainsi, les différences 
dans l'aire de répartition géographique, et donc des 
conditions environnementales sont susceptibles d’entraîner 
une divergence de niche (Li et al., 2018) dont l'analyse 
des modèles explique mieux les processus de spéciation 
(Ackerly et al., 2006; Li et al., 2018). Suivant la logique de 
McCormack et al. (2010) et Schemske (2010), les différences 

Figure 7. Densité d’occurrences des trois populations de D. 
microcarpum l’espace climatique suivant les deux premiers axes 
de l’analyse en composante principale (ACP-Env), la couleur grise 
indique la densité de chaque population par cellule.
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de conditions environnementales sur ces populations sont 
susceptibles de favoriser l’adaptation locale/spéciation et la 
divergence de niche. Nos résultats suggèrent donc un scenario 
d’évolution au sein des populations de D. microcarpum où 
les niches sont moins équivalentes que prévu par hasard en 
relation avec les différents processus non-exclusive incluant 
l’adaptation locale. Avec l’investigation récente de Agbo et al. 
(2021) mettant en évidence l’existence de haloptype au sein 
de ces trois populations,  nous soupçonnons une spéciation 
sympatrique (Niculescu, 1973). En effet, la divergence de 
niche observée et le faible taux de chevauchement de l'aire de 
répartition suggèrent une sélection convergente en sympatrie 
principalement sous l’effet des facteurs abiotiques (Li et al., 
2018). Selon ces derniers, ceci explique le tri de phénotypes 
de populations de D. microcarpum adaptées à certains phyto 
districts particuliers au Bénin (Agbo et al., 2018). Toutefois, 
cette conclusion reste une hypothèse car les possibilités de 
plasticité de niche ne sont pas prises en compte dans cette 
étude (Pelini et al., 2009).

Le rejet de l’hypothèse de conservatisme de niche entre 
population de D. microcarpum montre une dynamique de la 
niche qui contraindrait ces populations à s’adapter aux conditions 
environnementales et écologiques locales. En effet, bien que des 
modèles de conservatisme de niche soient courant (Pearman 
et al., 2008; Peterson et al., 1999; Wiens et al., 2010; Wiens 
& Graham, 2005), les investigations de Broennimann et al. 
(2007) et Kozak & Wiens (2010) ont démontré l’évidence d'une 
évolution rapide de niche dans plusieurs taxa sous l’influence des 
conditions climatiques. Ainsi, Smith et al. (2019) suggèrent que 
nous devons considérer l’adaptation locale comme un facteur 
évolutif affectant les exigences de niche au risque de ne pas 
modéliser un taxon comme une seule entité indifférenciée, en 
ignorant les écotypes et l'adaptation locale.

A tout considéré, les résultats de ce travail s’accordent sur le fait 
que l'hétérogénéité spatiale y compris les conditions climatiques 
influencent l'adaptation locale et la divergence de niche de D. 
microcarpum. Ceci suit la logique selon laquelle l'hétérogénéité 
spatiale dans les environnements associés à un flux génétique 
réduit pourrait encourager l'adaptation locale, conduisant à une 
divergence de niches entre les lignées étroitement liées (Smith 
et al. 2019). Du point de vu de la conservation de cette espèce, 
ces résultats impliquent de recourir à la stratégie A de Hällfors et 
al. (2016) qui propose de prendre en compte l'adaptation locale 
dans la définition des aires de conservation afin de tenir compte 
des exigences de chaque population. L’adaptation locale étant 
un aspect très important en biologie de conservation (Lascoux, 
2016), ce travail fournit des bases pour réussir la promotion et 
la domestication de D. microcarpum au Bénin.

5-	 Conclusion

Le regroupement des populations de D. microcarpum a révélé 
trois populations (population du Nord, population du Centre 
et population du Sud) réparties selon le gradient climatique 
et adaptées chacune aux conditions climatiques locales. Les 
résultats des tests montrent une absence de similarité et de 
chevauchement des niches des trois populations suggérant 
qu’elles occupent chacune des niches différentes l’une des 
autres. Cette adaptation locale et cette divergence de niches 

des populations de D. microcarpum est le fait l'hétérogénéité 
spatiale y compris les conditions climatiques. Dans le cadre 
de la mise en œuvre d’une stratégie de conservation, de 
domestication et de promotion de D. microcarpum, il sera 
recommandé de prendre en compte le facteur adaptation 
locale dans la définition des aires de conservation afin de tenir 
compte des exigences de chaque population.
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