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INTRODUCTION

Avant d’aborder le rythme des poussées foliaires

‘du cacaoyer, il est bon de mentionner d’autres cas

connus de croissance rythmique de végétaux dans

" la nature et de voir quelles en sont les caractéris-

tiques principales. Ensuite, par comparaison, il

‘nous sera plus facile de situer les problémes du

cacaoyer a leur juste place.

La croissance rythmique

"des végétaux dans la nature

La littérature concernant les rythmes de crois-
sance chez les végétaux est trés abondante. Le
nombre des exemples et leur variété sont absolu-
ment étonnants. Variété concernant la nature du
phénoméne, la taxonomie du végétal [étudié, la
période du rythme, la possibilité ou non de couplage
avec des facteurs externes, le réle possible de ceux-ci
en tant quagent causal, facteur limitant ou simple
modificateur, la nature intime de son déterminisme :
exogéne ou endogéne, enfin la nature des meca—
nismes en jeu.

Nature des phénomeénes rythmlques de

croissance

Certains rythmes peuvent &tre considérés comme

"« invisibles » du fait qu’ils échappent a4 I'observa-

tion directe. On ne les pergoit que par leurs consé-
quences. C’est le cas des variations rythmiques de la
tendance 4 l'allongement des écailles charnues de
bulbes. Elle ne se manifeste qu’aprés le bouturage

" de celles-ci (80). C’est le cas des variations rythimi-

ques du pouvoir germinatif de certaines graines (85).
Cest le cas aussi du rythme de la sensibilité a la
lumiére de divers spermaphytes pour I’établisse-
ment ultérieur de leur floraison (46) et du méme
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phénoméne chez certains champignons pour 1’appa-

. rition de leur fructification (109).

D’autres rythmes peuvent étre considérés

.comme « visibles », en ce sens qu’ils sont accessibles

a Pobservation directe, soit A P’eeil nu, soit sous
optique grossissante, soit par le biais de divers
instruments de mesures : allongements rythmiques
de racines (82 ; 110 ; 73 ; 144 ; 53), de tiges (113 ;

0 161;21;41;48;79;96;97;19;159;129;143),
. de feuilles (83), d’appendices de graines (fibre de

coton : 119) ; épaississement rythmique de tiges
(144), ramification rythmique de mycéliums de
champignons (37 ; 13 ; 16 ; 38) ou de tiges de
végétaux supérieurs (69). ’

Nature des végétaux manifestant une crois-
sance rythmique

Ce sont, nous I'avons. vu, des champignons (22 ;
119; 60 ; 38; 55; 100; 99 ; 121 ; 106; 107 ; 108 ;
109), de nombreux arbres de pays chauds (144 ;
153 ; 155; 19; 69 ; 161 ; 96 ; 151) ou méme certains
arbres ou arbustes de pays tempérés, cultivés en

chambres climatisées sous climat equatorlal chaud -

et' humide (129 ; 90).

Période des rythmes de croissance

A 1n bout de I’échelle, nous avons les rythmes
annuels, si courants en pays tempérés ou froids
(161; 21; 41; 48; 58; 79; 97; 159; 129 ; 143).
A lautre bout, nous avons le cas remarquable des
feuilles de Dactylis glomerata L., qui s’allongent
toutes les 6 & 7 mn en plein soleil (83). Entre les
deux, nous avons de nombreux rythmes de crois-
sance, dont les périodes se mesurent en minutes
(83; 110), en heures (110; 22), en jours (119;
60;38;106;73;82;113;55;100;99;121;78;
107 ; 108 ; 109), en semaines (65), en mois (144 ;
153 ; 155; 69 ; 161).
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" Possibilités de couplage avec des pheno-
ménes externes

Chez de nombreux végétaux, le rythme de
croissance peut se raccorder 4 un rythme externe.
Cest particuli¢rement net chez certains champi-
gnons, dont le rythme de ramification mycélienne
est capable de se « brancher » sur les nycthéméres,
c’est-a-dire sur la succession naturelle des jours
et des nuits (78 ; 38 ; 119 ; 60). Il est dit circadien.

Réle possible des facteurs externes. Déter-
minisme endogéne ou exogéne du rythme

Il est clair que les facteurs externes agissent sur
tous les rythmes de croissance, quels qu’ils soient.
Si certains d’entre eux sont & Porigine méme du
rythme, celui-ci est alors appelé exogéne (87 ; 119
173). Si leur rdle n’est que quantitatif ou limitatif
(facteur limitant), -Uorigine réelle du rythme est

- alors interne, comme celle d’une horloge : un tel
rythme est alors appelé endogéne (38 ; 55;100;99;
121; 78; 106; 107; 108;
végétaux, l'origine du phénoméne a été précisée
comme étant le fruit d’une corrélation interne entre
organes jeunes, actifs et organes trés jeunes, sen-
sibles. C’est le cas des champignons  Podospora
anserina (Cesati) Niessl., - Sphaerobolus stellatus
(Thode) Pers. et Coprznus congregatus Bull. ex Fr.
Les jeunes feuilles' jouent également un role dans
le rythme de croissance de Cephalotaxus drupacea
Sieb. et Zucc. (18) et de Phyllanthus distichus (L.)
Miiller Arg. (128). Au contraire chezle marronnier
d’Inde Aesculus hippocastanum L, (48) et le chéne
Quercus pedunculata 1.. (89), le rythme serait lié aux
écailles des bourgeons en présence de lumiére.

.Le rythme de croissance dépend parfois d’un petit
nombre de génes, par exemple chez certains sapins
(67) et ‘chez le champignon Ascobolus immersus

Pers. ex Fr. (37; 13). Il peut étre lié au type de-

fonctionnement des génes (13). Chez certains
champignons enfin, il résulte d’échanges entre le
mycélium et le substrat (22).

La croissance du cacaoyer
par poussées foliaires

L’architecture et la dynamique de croissance du
cacaoyer Theobroma cacao L. ’ont fait classer dans
le «modéle de Nozeran» (70), qu’on rencontre
dans les foréts intertropicales humides ombro--
philes. Comme tous les arbres de ce modsle et
comme beaucoup d’autres arbres des régions
- chaudes du globe, le cacaoyer a une croissance
discontinue.
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A priori, elle peut €tre, ou non, considérée comme
rythmique. Oui, parce que lallongement des
tiges se’ fait par trongons définis ou unités de
croissance (36). Non, parce que la succession des
poussées foliaires dans la nature n’est pas réguliére
au cours de I'année, mais semble liés A certains
¢léments du climat. Une multitude de facteurs
responsables est invoquée dans la littérature :
interaction lumiére rouge et infra-rouge (135);
accroissements d’énergic = solaire (170); durée
d’ensoleillement quotidien (23 ; 71 ; 42) ; rayonne-
ment solaire (42) ; température de l’alr (71; 147 B;
115; 117, 147 A) ;- thérmopériodisme (71; 03);
humidité de lair (116 ; 147 C; 147 D) ; variations
de T'humidité de Pair ’(147 D); excés d’eau du
sol (26) ; sécheresse du sol agissant soit directement
(23), soit par le biais de mécanismes internes liés
a la chute des feuilles (04). Ces facteurs agissent-ils
réellement ? 11 est difficile, pour certains d’entre
eux, de le dire. Boyer (23) a pu préciser, tout au
moins, le seuil d’action de deux facteurs limitants :
le manque d’ensoleillement & moins de 2 ou 3 h'de
« soleil » par jour et la sécheresse du sol & moins de
40 % de leau utilisable.

Les études de Murray et Sale, en chambres cli-

" matisées-ou envases de végétation (173), démontrent
_ clairement ’action de certains facteurs externes.

Ainsi, il est indubitable que la température et
Ihumidité de Pair modifient aspect des poussées
foliaires. Les feuilles sont nettement plus petites
en air chaud ou humide (147 C; 147 D). Par
ailleurs, les températures élevées affaiblissent la
dominance apicale (115) et accélérent le rythme
des poussées. Ce dernier est particuliérement
influencé par les températures d1urnes (117 ; 147 A ;
147 B).

Malgré I'action mamfeste de ces deux derniers
facteurs, il est clalr quaucun phénoméne externe
n’est le responsable direct des poussées foliaires.
Dans la nature, leurs variations saisonniéres ne
suivent jamais exactement celles' des poussées. De
plus, en chambres climatisées, le maintien artificiel

. de I'un de ces facteurs & un niveau constant (115 ;

117 ; 147 A, B, C, D) ne fait absolument pas croitre
le cacaoyer de fagon continue. Il semble que chaque
poussée folidire amorcée soit naturellement condam-

‘née A s’arréter d’elle-méme rapidement et cela,

que les conditions externes soient favorables ou non.
Une expérience de Greathouse, Leatsch et Phinney
en chambres climatisées (65) montre nettement la
persistance des poussées foliaires en conditions
constantes. Elles prennent I’aspect de véritables
rythmes individuels autonomes, propres 4 chacune
des boutures plagiotropes utilisées. Le rythme des
axes plagiotropes est donc endogene

En quoi consistent exactement les poussées
foliaires ? Peu nettes sur axes. orthotropes, bien
marquées sur axes plagiotropes, par suite de quelque
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phénoméne interne (63), elles sont, selon Braudeau
(28), le reflet d'une croissance discontinue des
axes feuillés, en « flushes » ou « poussées foliaires »,
séparées de périodes de repos, a la cadence d’envi-
ron quatre a cing poussées par an. D’aprés Char-
rier, « ces unités de croissance présentent, a leur

. base, une zone 3 entre-nceuds courts et petites

by

feuilles, puis, une zone a entre-nceuds longs et
grandes feuilles. Les petites fenilles ont un limbe
rapidement caduc et des stipules persistantes » (36).

En réalité la situation se complique du fait de
Pexistence de rythmes associés & celui des poussées
foliaires, concernant par exemple : la composition

minérale de la plante (175) ; les migrations internes
de substances minérales (176); certaines absorp-
tions et excrétions minérales par les racines (146);
les taux de substances de croissance dans les feuilles
(123) ; la croissance en épaisseur des tiges en alter-
nance avec le rythme des poussées foliaires (02 ; 23),
sauf en cas de sécheresse (26) ; Iactivité du méri-
stéme apical des tiges, en phase avec les allonge-
ments caulinaires et foliaires (65) ; enfin existence
possible de poussées radicales (103).

Le cacaoyer est également soumis & des rythmes
semestriels ou annuels concernant ses poussées
foliaires, sa floraison et sa production.

AUTOMATISME DES /RYTHMES CAULINAIRES ET RADICAUX

'EN CONDITIONS FAVORABLES' UNIFORMES

Conditions requises

Notre étude du rythme des poussées foliaires au
Cameroun s’est placée d’emblée dans I'hypothése
endogéne, en visant' essenticllement 3 rechercher
les mécanismes qui arrétent Ia croissance en fin de
poussée, alors que les conditions externes sont
encore favorables. Nous avons donc laissé pro-
visoirement de c6té les aspects génétiques et clima-
tiques du probléme. Notre souci a été de maintenir

"un matériel génétique déterminé, dans un climat

déterminé satisfaisant, peu variable, de maniére 2
mettre en évidence une morphogenése la plus
régulidre possible. De la sorte, la plupart des
observations et expérimentations ont porté sur de
jeunes cacaoyers cultivés sous ombrage Iéger
(ombriére laissant passer 50 % ‘de la lumiére) en
pots de 2 dm> de terre, arrosés réguliérement, cor-
respondant soit & de jeunes boutures plagiotropes
des clones SNK 37 et ICS 43, soit a de jeunes semis
hybrides KHT 2. Ces plantes, disposées en petits
blocs «randomisés », ont été soumises chaque
semaine & des traitements phytosanitaires, de
maniére 4 limiter le plus possible, sinon 4 empécher,
Paction perturbatrice des aléas, tels que les cham-
pignons et les insectes. La plupart des observations
ont porté sur des cacaoyers 4gés d’environ huit mois,
3 proximité du vingt-huitiéme neud pour les
sujets orthotropes issus de graines et & des empla-
cements analog_ués pour les sujets plagiotropes issus
de boutures. Certaines mesures complémentaires

ont été faites en outre sur des plantes soit nettement
plus jeunes, soit nettement plus agées.

Dans ces conditions, des mesures bihebdoma-
daires des extrémités en croissance font apparaiire
individuellement une grande régularité des poussées
foliaires dans le temps, prenant I'aspect d’un véri-
table rythme régulier, autonome, particulier &
chaque plante. Il y a cependant deux exceptions.
D’une part, il convient d’éliminer des comptages
certaines plantes aberrantes, qui, examinées de
plus prés, montrent toutes des attaques mycéliennes,
parfois 2 peine visibles, sur les tiges ou les feuilles.
Ces plantes ont des poussées trés différentes des
autres. Elles représentent 30 & 35 9 des effectifs
initiaux, pourtant traités chaque semaine. D’autre
part, il convient aussi de ne pas prendre en consi-
dération les mesures faites pendant les premiéres
pluies de saison. A ces moments-i3, au Sud-Came-
roun, le climat joue manifestement un role synchro-
nisateur, génant pour nos mesures. Trois mois
apres, les rythmes sont & nouveau déphasés et
individuels. Ils le resteront ainsi jusqu’aux pre-
miéres pluies de la saison suivante, & moins qu’entre-

~ temps soit intervenu un facteur limitant tel que la

sécheresse ou linsuffisance d’ensoleillement.

Quoi qu’il en soit, il est remarquable de signaler
la succession réguliére des poussées foliaires en
rythmes autonomes, individuels, chaque fois que les
conditions sanitaires et climatiques ont été favo-
rables et uniformes. Clest sous cette restriction
que les mesures suivantes ont été faites.
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stipules
bourgeon terminal
en croissance

Emergence et croissance
des jeunes feuilles

émergence

Autres formes de croissance

limbe tendre et souple

Maturation

de la feuille

Stade adulte
(vert foncé)

. ’ Feuille vieille

' remarquer le fonctionnement
des 2 articulations

Fig 1. — Stades foliaires sur une tige orthotrope
(échelles différentes)

Fig. 2. — Jeune tige orthotrope saine ) >
(montrant trois poussées foliaires)

Les poussées foliaires
en conditions favorables
et uniformes

[

Trois méthodes nous étaient offertes pour mesurer
lapparition et le *développement des poussées
foliaires : ou bien 1° par des mesures d’allongement
de tiges (90) et de limbes foliaires (161 ; 65), ou bien
2° par des stades arbitraires, décrivant I’état d’avan-
cement de la poussée (65 ; 69), ou bien 3° par des
stades arbitraires de développements foliaires indi-
viduels (173), décrivant I’état de développement de
chaque feuille entre son émission et sa chute. Nous
avons choisi la troisiéme méthode, qui a'le gros
avantage de bien rendre compte des poussées foliai-
res des axes orthotropes. Ceuk-ci, malgré des

1268

affermissement et relévement

L<cotylédons

cicatrices
foliaires

_numéros | stades de longueur
poussée des développement|  de remarques
foliaire feuilles foliaire limbe
;
14 A1 1mm
13 Ay 2mm
12 Al 2mm  ébauche bloquée
11 ‘D2 1tcm
HY 10 DE 21cm
9 DE 19cm
8 cic.fol. . ébauche tombée
T ‘ 7 E - 20cm
6 | 17cm , i
5 cic.fol. ebauche tombée
4q E T0cm |
3 E 10cm
1] 2 E. 12em ‘
1 E 13 cm

cic.fol.:petite cicatrice foliaire




.

<

stipules et bourgeons
non représentés

Fig. 3. — Branche plagiotrope
(montrant trois poussées foliaires normales)

Remarquez les trois poussées foliaires (n° 3, 2 et 1) corres-

pondant & trois « périodes vives ». Les feuilles sont respec- .

tivement aux stades Do, E et F. Durant les « périodes mortes »

" intercalaires, les feuilles sont tombées prématurément, lais-

sant de. petites cicatrices foliaires schématisées ici par de gros
points noirs. |

poussées foliaires fluctuantes, ont, en effet, des
développements foliaires parfaitement définis et
facilement reconnaissables (173) grice a des
modifications de dimension, couleur, consistance,
forme et surtout des variations angulaires au

niveau des articulations des deux extrémités du

pétiole (fig. 1).

Une échelle ontogénique foliaire en stades
arbitraires O, A, B, C, D, E, F a été ainsi définie,
valable pour les axes orthotropes et plagiotropes
(173) et comportant essentiellement un stade B
d’émergence, D d’allongement rapide a limbe
fragile, pendant, vivement coloré, DE de matura-
tion 4 limbe vert bronzé, E de maturité a limbe vert
foncé (fig. 1). Les poussées foliaires des deux types
d’axes différent notablement, comme le signalent
Braudeau (28) et Charrier (36). Ces différences
concernent la phyllotaxie, la longueur des pétioles,
la ramification, la stabilité du rythme (173).

Nos observations montrent qu’elles différent en
outre par leurs importances respectives, mesurées
en nombre de feuilles et par les rapidités comparées
de leurs rythmes (fig. 2, fig. 3, tableau I).

TABLEAU I

Rythmes de croissance des axes feuillés

Poussée foliaire
plagiotrope

Poussée foliaire
orthotrope.

« Période » du ry- 4249 semaines 6 4 10 semaines

.thme

«Longueur d’ondé » 2 a8ncuds 5216 nceuds

Importance d’une 1 a 6 feuilles assi- 4 a 10 feuilles assi-
poussée foliaire milatrices (limbe milatrices (limbe
= 82333 cm) = 10240 cm)

Importance d’'une O 4 3 ébauches fo- 1 a 8 ébauches fo-
zone & entre- liaires caduques liaires caduques
neceuds courts . Lo

s -

Les stades foliaires vont nous permettre de dresser
des dossiers, plante par plante, oll sont consignés les

‘numéros d’ordre des feuilles, leur stade et les dates

de mesure. En prenant pour chaque plante, a
différentes dates, toutes les feuilles passant par
un stade donné, on peut tracer des courbes d’émis-
sion, d’émergence ou de développement foliaire.
En voici quelques-unes pour les poussées ortho-
tropes, (fig. 4, fig. 5, fig. 6) : '

0j /&N cadence. rapide

5j /EN ®= ® = -
1 ]

10j /EN :@-J ® @ _@r@i

15} /EN X x

cadence lente
N N S S S N R
2|5 30 35
numéros d'ordre des feuilles
surle jeune tronc

délai enjours par
entre-nosud {ou parfeuille)

Oj /E.N ~— .
cadence rapide
5j/E.N
10i/EN
15 /E.N
cadence lente
1 1 1 P 1 1 ) L H ..
[ 25 T30, | 35 age
délai 7 mois 8 mois 9 mois
* @feuille ultérieurement assimilatrice
x feuille bloquée 2 l'état jeune (caduque)

Fig. 4. — Cadence rythmique de production de trés jeunes
feuilles (stade A1) par I’apex orthotrope

La feuille caduque n° 34 s’est fait attendre cing jours. Au
contraire, l1a feuille « persistante » n° 35 est apparue seule-
ment quinze jours plus tard. Ces deux schémas représentent
les moyennes obtenues par des observations bi-hebdomadai-
res de quarante plantes saines, triées a U'intérieur d’un lot de
soixante hybrides KHT 2 cultivés en pots de 2 dm3 de
terre, semés en février 1967.
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long.dulimbe et stades
foliaires

PERIODEMORTE
DERNIERE FEUILLE

. . . . L

30 40 50 60 70 80 90 160jours

age dela feuille depuis sonapparition
(stade A1)

PERIODE MORTE’
tére FEUILLE

.

161 D2
85t E=stade adulte
;_ C | émergence

croissance assez rapide :
rattrapage

‘ .
| ——
1 PERIODEVIVE"
“ DERNIERE FEUILLE
!
i
|

PERIODEVIVE.
26 FEUILLE

‘

8090 100}

C—
21 C ¢ odl P? PERIODE
HB : 1 1ére FEUILLE
054 Az} C g
0254 At} A B croissanice assez lente
o254 O . " P SR B . ,

0 20 30 40 B0 ~60 70 80 90 100]

Fig. 5. — Hybrides KHT 2 observés & partir du septiéme
mois (& "émergence) — échelle semi-log

’

Ces figures montrent que I’émission foliaire est
rythmique (fig. 4). La witesse de développement
complet d’une feuille dépend de sa position dans la
poussée (fig. 5). De ce fait, les derniéres feuilles
émises d’une poussée rattrapent le développement
des premiéres et s’épanouissent presque en méme
temps gu’elles. Le rythme est donc beaucoup plus
flagrant lorsqu’on observe les feuilles en fin de
développement qu’a leur émergence (fig. 6). En ce
qui concerne: les ébauches foliaires caduques,

situées entre les poussées, il est remarquable de

constater que leur chute intervient toujours &
proximité de feuilles 4 demi-développées au stade D
(fig. 6). Nous verrons tout & I’heure Pimportance de
ce phénoméne dans le developpement des axes
aériens.

Au niveau des axes plagiotropes, on retrouve

exactement les mémes phénoménes. Ils ont cepen-
dant la particularité de se ramifier. Ce phénoméne
prend naissance A laisselle des derniéres feuilles
développées de la « poussée plagiotrope ».
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Nodesfeuilles lelong

v

delatige
DEBOURREMENTS Ay
35t _.[ S
’ o chute detrés
a4l "A1A2 | jeunes feuilles
sl ,B.C D1, Da DE
al ,B.C, 21,02, DE
3k . /B.C D1 D2 DE
30
291 £
S
28 Al ,B C D1 D2 DE
L o
, &
P S BC Dy,..Dz, DE
&

26l /B,C,D1,.D2 DE_

&
e
25} AL

rrogenenn| limbe vertical pendant
24fA1 A2 ] ) stade foliaire D

. limite de stades de
23 _,‘_I.B.XQDkDZ,_D_E_K [développementfoliaire
BCDI D2 DE . 2B
22 St ¢ Az/B {emergence foliaire(limite
2 A2{ B |des stades A2B
={B,C, D}, D2, DE, ‘ )
1.9.67 11067 1167 .
v | 2 ‘v .
200j 250 300jours age

Fig. 6. — Schématisation de I’apparition et du développe-
ment des nouvelles feuilles de I'axe orthotrope de jeunes
cacaoyers entre six et dix mois (feuilles adultes au stade E
non représentées).

Ce graphique illustre le cas théorique le plus representatlf
d’un groupe de quarante hybrides KHT 2 indemnes de
maladies, prélevé lui-méme au sein d’une population totale
de soixante individus semés en pots le 3 février 1967 (schéma "
construit & partir des moyennes des mesures).

Remarquez que les ébauches foliaires n® 29 et 30 tombent
alors que les feuilles n° 26 et 27, toutes proches, sontau stade
coloré pendant Di. Remarquez également le relatif « piéti-
nement » des feuilles 26 et 31 au stade Aj, avant qu’elles
commencent leur véritable développement.

Les racines

Les observations en dessous de la surface du sol
ont nécessité la construction de caisses vitrées rem-
plies de terre (fig. 7). Les mesures sont faites tous

-les quatre jours et reportées & I’échelle sur papier mil-

limétré en coordonnées x, y. Les types de racines
obtenus sont pour le moins variés (fig. 8), que les.
plantes observées proviennent de grames ou de
boutures.

On y trouve des racines plaglotropes 3 croissance
soit rythmique, soit définie, soit « rythmique défi-
nie ». Ou encore des racines obliques & croissance
soit rythmique, soit continue. Ou encore des racines
pivotantes orthotropes & croissance quasi continue,
surtout sur plantes issues de graines.

Malgré la variété des-types d’allongements radi-
caux, '’ensemble manifeste, plante par plante, un
rythme incontestable,: dans lequel alternent des
phases de fort allongement radical et des phases de




Fig. 7. — Caisses vitrées obliques utilisées & Nkoemvone
pour I'observation des racines de jeunes cacaoyers et la
détermination de leur vitesse de croissance.

11 s’agit de caisses en bois, contenant de la terre noire sur

une. épaisseur de 3,5 cm, dont ’aération est assurée par des -

trous dans les parois et P’arrosage effectué par la fente supé-
rieure. La face oblique « inférieure » est vitrée et recouverte
d’un écran mobile en contre-plaqué, destiné a4 empécher la
prolifération d’algues unicellulaires sur le verre. Les apex

radicaux en croissance sont localisés tous les quatre jours en -

coordonnées x, ¥ et consignés sur papier millimétré. Nous
pouvons ainsi évaluer les variations de vitesse d’allongement
radical en fonction du temps et en fonction de la nature de
chaque racine.

L’architecture radicale obtenue peut &tre considérée -

comme étant approximativement celle de jeunes cacaoyers
cultivés en sol humifére, homogéne, profond.

Trois modeles de caisses vitrées ont été utilisés 3 Nkoem-
vone, permettant une observation commode des racines sous
différentes largeurs (1) et A différentes profondeurs (h) :

1 1=19cm]- 33'cm < h < -5 cm | (1969-70)

@D1l=49cm|-33cm < h < -5cm | (1970-71)

(B)1=31cm|-102cm-< h < -5cm | (1970-73)
photos ci-dessus

racineplagiotrope 3 croissance indéterminée?
{fragment trop court)

{Haut) . DEC.

racine plagiotrope a
croiSfance définie

DEC.
{Bord)

racine plagiotrope
A croissance
e rytflmlque

racine plagiotrope a
croissance’ faiblement
' - rythmée

racine plagiotrope &
croissance
rythmique
éfinie

racine oblique
a croissance
continue

{Bord)

radicelle 3 croissance

définie : .
o~ allongement pendant 4 jours

-8 3 arrétsprovisoires de croissance
: ! ¢
. o daumoins 4ou 8jours
racine orthotrope — O arrét définitif-mort delapex
a croissance continue ;
~—DEC. décollement de lavitre dobservation

Bord bord de la caisse
{Bas)

Fig. 8. — Types de croissance radicale constatés
en caisses vitrées par des notations tous les quatre jours

Remarquez P’étonnante diversité rencontrée ' indifférem-
ment sur plantes issues de graines (& gauche) et sur boutures
(a droite). Cependant, malgré ce désordre apparent, la crois-
sance radicale par allongement est globalement rythmique,
plante par plante, dans chaque caisse vitrée d’observation.

faible allongement radical. La croissance globale ne
semble jamais nulle & cause des racines baptisées
« pivots » et « obliques-pivots » (173), dont I'allon-
gement est continu, tout au moins jusqu’a un métre
de profondeur. Nous manquons d’information
précise sur les racines qui poussent & moins de
5 cm de la surface. Néanmoins, d’aprés toutes nos
observations, il est clair que la croissance en lon-
gueur des racines d’un jeune cacaoyer est globale-
ment rythmigque. Dans nos conditions de culture,
la période du rythme est un paraméire peu variable. .
L’amplitude Pest beaucoup plus (fig. 9, p. 272).

Notion de rythme global

11 est alors intéressant de rapprocher, plante par
plante, les rythmes aéfien§ et souterrains et de les
comparer. .-

Les racines s’allongent trés peu quand les jeunes
feuilles sont vert bronzé (fig. 10, p. 272), c’est-a-dire

~ lorsqu’elles sont presque adultes (stade DE). Puis une

poussée radicale reprend, suivie de peu d’une pous-
sée foliaire. Le phénoméne semble suffisamment
général pour gu’on puisse I’énoncer en régle

chaque poussée foliaire d’un jeune cacaoyer est
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allongements|long.approximative
racinaires|des limbes foliaires
journatiers

25¢m/j4-25cm  racines )
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maturation
DE
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\

10cm /i

semis © 3mois , 6mois
1€21.8.69 -

)

Fig. 9. — Un exemple de poussées foliaires et radicales
observées sur un jeune cacaoyer hybnde KHT 2 cultivé en
caisse vitrée oblique

Les deux poussées foliaires de septembre et octobre ont
ét€ précédées, puis accompagnées chacune par une poussée
radicale préliminaire. Le méme phénoméne réapparait
ensuite en novembre, décembre, puis février, mais avec moins

T

de netteté, probablement du fait d’un appauvrissement du
substrat.

: longueurs de limbe estimées a partir de mesures

- de stades de développement foliaires.

. somme quotidienne de tous Ies allongements
radicaux mesurés derriére la vitre d’observation.

précédée et accompagnée d’une poussée radicale,
qui se termine en méme temps qu’elle (tableau II).

TABLEAU II

Périodes - successives d’élongation des feuilles
et des racines d’un jeune cacaoyer
au cours d’un cycle de son rythme de croissance -

Ebauches

foliaires

Feuilles |Feuilles (D)|(DE)| (E) temps
(BaC) :

Racines| Racines | Racines | # 0 |# O|Racines

12 | 3 a5l 1

(facul-
tatif)

Nous dirons que la croissance du cacaoyer suit un-
rythme global. Celui-ci a deux particularités impor-
tantes :'1) la chute des ébauches foliaires caduques
st liée & la présence de feuilles D & demi dévelop-
pees 2) l’arret de la poussée radicale est liée 4 la
présence de feuilles DE vert bronzé.

Dates moyennes d'émergence des feuilles des différentes poussées

B g B B
FEUILLES | _
DE DE DE | ~——{—maturation !
! i

‘ Yoo ;
] 50j 100j! ége o .
| — , ! : :

s 10 - iy p  date

nb.moyens de !

maxima i

racinaires i

-|paciour limites de classes
05| . e arbitraires
0 \ RACINES -
haut de caisse X X
S Vo ) !
miliey - X X [ centres despériodes '
, . - &"maxima racinaires”
' bas decais X X
+

total = 4 +

Flg 10, — Representatlon schemathue de la vitesse de croissance
. des racines en liaison avec la croissance de I'axe feuillé
' ‘ (jeunes hybrides KHT 2 observés en 1969)
" Ce graphique a été établi & partir des moyennes des vingt et un hybri-

des de I’expérience en caisses vitrées (obtention par comptage des racines,
lorsqu’elles sont 4 leur- maximum d’allongement journalier). : '
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A

VARIATIO‘NS CYCLIQUES DE L'APTITUDE
A LA TRANSPLANTATION

Bien que l'expérience suivante demande a &tre
refaite une ou deux fois encore par acquis de cons-
cience, elle mérite d’&tre mentionnée, en raison de
la vogue que connaissent actuellement les planta-
tions en plein soleil. La question qui se pose est la
suivante : « Compte tenu de ’existence d’un rythme
global, la réussite d’une transplantation de jeunes

' ‘cacaoyers. en mauvaises conditions ne risque-t-elle

pas de dépendre de I’état d’avancement initial de
chaque plante dans son cycle ? Autrement dit : %l

' y a ensuite une mortalité appréciable, cette derniére

ne dépendrait-elle pas de P’état initial des poussées
foliaires lors de la mise en place ? ».

Pour répondre & cette question, de jeunes caca-
oyers hybrides AHK, de vingt mois sont triés en
fonction de leurs cycles individuels, répartis aléatoi-

rement en séries appariées (156 : p. 62 4 65) et .

plantés en mauvaises conditions : trous exigus, fin
de saison des pluies, ombrage insuffisant. Sept mois
aprés, la mortalité est nettement plus élevée dans le
lot 'qui avait initialement des feuilles terminales
vert bronzé (tableau III).

Cela n’a rien d’étonnant, car on sait que de telles
plantes n’avaient presque aucune racine en Crois-
sance au moment de leur mise en place. Donc, sous
réserve de vérifications ultérieures, on peut décon-

‘seiller la transplantation en mauvaises conditions

TABLEAU IIT

Aptitude cyclique & la reprise aprés transplantation

Etat des plantes le jour

Mortalité Mortalité :
de 1a mise en place apres plantation  degré de signi-
(fin oct. 1972) (fin mai 1973) fication par
’ rapport a DE
Lot EA
Diapause caulinaire et _ o . o
foliaire 5/40 = 12,5 % 2%
Petit bourgeon apical
Lot AAB Z
Fin de la diapause cauli- _
naire et foliaire S 3/40 =175 % 05 %
Gros bourgeon apical
Lot C o
Jeune poussée foliaire 5/40 - 125 % 2%
LotD .
Feuilles colorées pen- 5/40 = 12,5 % 2%
dantes
Lot DE o
Feuilles vert bronzé 14740 = 35,0 7 -

Total 32/200 = 16,0 % —
de jeunes cacaoyers (de semis) ayant des feuilles
vert bronzé au moment de la mise en place. Une
expérimentation analogue demande 3 &tre faite aussi
sur boutures plagiotropes.

ROLE DES FEUILLES SUR LE RYTHIVIE APICAL CAULINAIRE

t

Observations de plantes saines

Un certain nombre de faits laisse présager un
role possible des jeunes feuilles dans le rythme des
poussées foliaires. A

Tout d’abord, rappelons que la chute des ébau-
ches foliaires caduques se fait toujours & proximité
de feuilles & demi-développées (au stade D). Or ces
ébauches-1a semblent &tre la véritable plaque tour-
nante du rythme, car elles scellent la fin de chaque
poussée foliaire.

D’autre part, Séquier (158), par bipartition sagit-
tale de graines (173), 2 obtenu de jeunes cacaoyers
génétiquement jumeaux. sur lesquels il a fait les

7

remarques suivantes : les développements respectifs
sont d’abord deux & deux identiques (158) pendant
une ou deux poussées. Puis, dés la deuxiéme ou
troisiéme poussée, les nombres de feuilles assimila-
trices commencent & différer d’une unité entre
jumeaux. Cette légére différence est, dés lors, le
début d’une divergence de plus en plus marquée
entre les deux plantes jumelles. Leur comportement
devient rapidement aussi différent qu’entre deux
plantules quelconques, c’est-d-dire non jumelles.
Cela suggére un rdle des feuilles dans le rythme,
suffisamment important pour que la présence ou
I’absence d’une seule feuille modifie visiblement le
rythme ultérieur.
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Fig. 11. — Tige orthotrope malade

Les deux poussées inférieures & feuilles déployées sont
saines. Mais elles sont surmontées d’une portion de tige
" malade, qui a perdu huit jeunes feuilles du fait d’une attaque
mycélienne. Par contrecoup, la poussée foliaire suivante est
devenue anormalement importante (cas extrémement fré-
quent au Sud-Cameroun).

Observations
de plantes malades

L’étude de plantes & jeunes feuilles malades met
en évidence une modification nette du rythme
chaque fois que les feuilles sont touchées par un
champignoﬁ ou un insecte. Les perturbations obte-
nues sont modérées sur les axes plagiotropes. Elles
sont beaucoup plus marquées sur les axes ortho-
tropes. Ensuite, si Papex n’ést pas touché, la tige
peut continuer sa croissance et émettre une poussée
foliaire retardée, mais beaucoup “plus fournie
qu’habituellement (fig. 11).

Expérimentation
par ablation de feuilles

Les jeunes feuilles ont donc, trés vraisemblable-
ment, une action sur le rythme caulinaire et foliaire.
Encore faut-il le prouver réellement. Ne pouvant
ajouter de jeunes feuilles & un cacaoyer, nous avons
opté pour la.solution inverse, qui consiste au.con-
traire & les enlever. Les- ablatlons sont faites & dlffe-

rents stades ontogéniques. Une interprétation pru-

dente par l’absurde devrait permettre-ensuite de
reconstituer leur role exact dans le rythme témoin,

274
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avec 9feuilles |
assimilatrices
au stade(D2)
pendant.

8cicatrices
foliaires
(zone malade)

poussée N-1
avecbfeuilles
assimilatrices

2cicatrices
foliaires

poussée N-2
>avec 3feuilles . “
assimilatrices

L’essentiel des observations a porté sur une
experlence (173) en petits blocs « randomisés » de
seize plantes contenant :

Axes

Stades
Orz?eout;gses * { deffeuillage : Az CDiD:E F témoins
hybrides KHT?) Effectifs: 30 30 32 “8 3030 60
Axes
i Stades ‘
rigonrs ) i 42 DB ¢ i
SNK 37) | Eﬁgctlfs: 34 34 4 34 3434 68

Les eﬁ‘euillages ont été pratiqués deux fois par

‘semaine au scalpel par section du pétiole. A la base

‘N

de chaque plante, dix 4 quinze feuilles assimila-
trices ont été épargnées pour perinettre un minimum

-de photosynthése. Commencés & cing mois , sur

hybrides, & un an sur boutures, les traumatismes .
sont poursuivis pendant plusieurs mois, en respec-
tant pour chaque plante le stade d’effeuillage prévu
par le protocole expérimental initial. Tout au début,
il ne se passe.rien sur la plupart des plantes. Les
cadences d’émission (stade A) et d’émergence
foliaire (stade B) continuent 3 suivre les variations
rythmiques habituelles. Ce laps de. temps, qui
semble dépendre de I’état ontogénique initial des
plantes, est extrémement variable : durant une a
six amputations foliaires sur axe orthotrope et

" durant. une a treize sur axe plagiotrope. Puis, le
- comportement apical se modifie fortement chez les




TABLEAU IV

Abolition du rythme de croissance des axes feuillés par effeuillages continuels bi-hebdomadaires : tous les trois & quatre jours
. (lire le tableau verticalement)

Axes orthotropes

Stades d’effevillage

e — T cm— T e

Axes plagiotropes

A2 C D; D E F Témoins A, C D; DE E F Témoins
Longueur approximative des lim- ‘
bgs foliaires supprimés (cm) 0,6 2 7 13 25 25 — 0,6 2 8 28 28 28 —
B ‘B
C C
Stades ontogéniques foliaires 1];1 31 D 31 DD ' b
complétement absents D}ZE D}ZE, DIZE DE DIZE D]ZE D}25
® : ® |
® (2]
Assimilation chlorophyllienne ba- ) (DE) (DE) *~ (DE) (DE) (DE)
sale par stade foliaire E E E E E E E E E.
) F F F F F " F F F F F F F
Ebauches foliaires caduques — — efc efc efc efc efc —  — efc efc efc efc efc
Fonctionnement apical type continu  int. rythmique | continu  int. rythmique
et émission d’ébauches et ~—— 1
foliaires taux trés rap. moy. lent trés rap. moy. ent
moyen rap. . rap.
* Ed
*  :croissance de tous les bourgeons axillaires. (F) : stade foliaire sénescent presque complétement absent.
int. : intermédiaire. D : stades foliaires actifs (dans I’hypothése inhibitrice).
efc' : existence d’ébauche foliaire spontanément caduque. moy. : moyen | '
(B) : stade foliaire adulte presque complétement absent. rap. : rapide.
TABLEAU V
Modification du rythme apical par effeuillage
Suppression répétée‘, Nombre moyen d’entre- Période moyenne Type de croissance Chute d’ébauches
des feuilles nceuds longs ou courts du rythme apicale " foliaires
aux stades ontogéniques  par unité de croissance (en jours) ou de jeunes feuilles
A, e e : continue non
C e e e continue non
Dy 5,5 30,2 intermédiaire oui
D, 5,0 32,0 rythmique oui
E () (3.9 38,3 rythmique oui
F 5,0 42,5 rythmique oui
témoins 4,9 46,6 rythmique oui

(*) Plantes trés affaiblies par la suppression de leurs feuilles adultes E.

plantes qui subissent les effeuillages A, et C. Leur
émission foliaire s’accélére, perd ses fluctuations
rythmiques, c’est-d-dire devient continue. Les
entre-neeuds se raccourcissent considérablement.
Les stipules restent persistants. Parallélement, toute
chute spontanée d’ébauche foliaire cesse. Sur les
axes plagiotropes, on observe en plus, comme chez
d’autres végétaux (150; 128; 45; 18; 05), une
croissance de tous les bourgeons axillaires. Pour

pouvoir continuer lexpérience, nous les avons

supprimés au fur et & mesure de leur apparition. La
plupart des résultats obtenus sont notés dans le

tableau IV. Ils témoignent d’une grande similitude
de réponses sur les deux types d’axes : orthotropes
et plagiotropes. Seuls les traitements A, et C sup-
priment réellement le rythme sur toutes les plantes
concernées. Le traitement D; provoque des types
de croissance intermédiaires peu stabilisés, tant6t
rythmiques, tantdt continus, variant d’une plante a
I’autre. Tous les autres traitements, plus tardifs, ne
suppriment pas le rythme. Ils n’en modifient que les
coefficients. En particulier, leur période rythmique
est légérement réduite par rapport 4 celle des
témoins (tableau V). :
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Ces traumatismes modifient également la cadence
moyenne d’émission foliaire par l'apex (fig. 12).
Voisine de quatre nceuds par mois chez les plantes
orthotropes témoins (issues de semis), elle atteint la
valeur extraordinaire de vingt-trois neeuds par mois,
c’est-a-dire” six fois plus, chez celles qui ont subi
Peffenillage A,. ' ‘

Réle essentiel des feuilles
a demi-développées sur le
rythme des poussées foliaires

Dans ces expériences d’ablation foliaire, un résul-
tat surtout est remarquable (tableau IV) : il s’agit
de la disparition des fluctuations rythmiques de la
cadence d’émission foliaire (stade A). Cela se pro-
duit chaque fois que V'on supprime, semaine apres
semaine sur le méme axe, les jeunes feuilles aux
stades A, (ébauches) et C (limbe # 2 cm). Que

- peut-on en déduire ? 1) la tendance intrinséque de
I'apex semble manifestement tournée vers: le fonc-
tionnement continu, c’est-a-dire la production régu-

ligre d’ébauches foliaires 2 une cadence définie. Mais

cette tendance ne s’exprime pas chez les témoins
feuillés, du fait d’une corrélation interne entre
I’apex et les jeunes feuilles. 2) Plusieurs hypothéses
sont possibles (173 : p. 50) quant au point de départ

du message : blessure du pétiole jeune, abscission

ultérieure du fragment pétiolaire restant prés de la
tige, limbe foliaire tant qu’il existe.- Cette derniére
hypothése a I'avantage de cadrer avec nos obser-
vations préliminaires de plantes témoins, sur les-
quelles nous avions' toujours remarqué d’une part
la relation entre rythme et chute spontanée d’ébau-
ches foliaires, d’autré part la coincidence entre
celle-ci et le passage de jeunes feuilles proches par
le stade de demi-développement D. Or nos effeuil-
lages n’ont pas été faits chaque jour, mais tous les
trois & quatre jours. De ce fait, leur action princi-
pale a été en réalité d’empécher les plantes d’avoir
des jeunes feuilles aux stades ultérieurs a celui de
leffeuillage (tableau IV). L'effeuillage A, a empéché

‘Nous avons vu un ensemble de faits, qui tendent
4 mettre en évidence d’une part le role essentiel des
feuilles & demi développées (au stade D) sur le
rythme caulinaire et d’autre part les rapports étroits
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50} pren;iers crgissance continue

; ' traumatismes )
40r D1

D2
30t Témoins etF
fluctdations rythmiques

20} non représentées

012 neeud /jour
10 _(#4 nceuds /mois,

; dge dela plante
0 50 100 50 200 350 300 jours

Fig. 12. — Influence de différents traumatismeés foliaires

répétés régulierement sur la cadence de production d’ébauches
foliaires par ’apex. Rythme non figuré.
. Les jeunés cacaoyers (hybrides KHT 2) ont été semés le
3 février 1967 en pots. Les premiers traumatismes foliaires
ont été faits & 153 jours (on a laissé dix & quinze feuilles
basales indemnes). Seuls les traumatismes aux stades A, et C
provoquent une réelle croissance continue et accélérent nota-
blement la cadence d’émergence.

les feuilles de parvenir aux stades B-C-D-DE;
Peffeuillage C de parvenir aux stades D-DE, etc...

(tableau IV). Toutes les données coincident. Et aprés

un rapide examen des résultats, on peut affirmer que
la croissance rythmique de nos jeunes cacaoyers
(témoins) est le fruit de corrélations internes, dans
lesquelles le méristéme apical, les ébauches foliaires
{au stade A) et les fenilles & demi-développées (au
stade D) jouent un rdle essentiel. En fait, la présence

de feunilles & demi développées est indispensable au

rythme. Quant a la chute spontanée d’ébauches

_ foliaires, elle accompagne toujours, semble-t-il, les

«rythmes plagiotropes », presque toujours Iles
« rythmes orthotropes ». : :

| "~ INTERPRETATION

i

_ entre celui-ci et le rythme radical. Avant de conclure,

voyons maintenant les autres aspects du probléme,
que nous allons appeler «aberrants» pour la
commodité de Pexposé.




N

Cas « morphogénétiquement »
aberrants

. Aberrations au niveau de la poussée radi-

cale

On observe parfois, sur certaines plantes, un
arrét d’allongement du pivot, suivi de la mort de son
extrémité apicale. Cela semble dii & des attaques
mycéliennes favorisées par ’excés d’eau dans Ie sol.

De fagon beaucoup plus générale, on peut noter
une forte variation d’amplitude des poussées radi-
cales de la plupart des plantes cultivées en pots,
sans qu’on ait pu expliquer pourquoi (fig. 9, p. 272).

Aberrations au niveau de Ia poussée foliaire

Sur les axes orthotropes, on observe parfois des
phases de repos (ou « diapauses») sans chute
d’ébauches foliaires (tabl. I, p. 269 ; fig. 9, p. 272 :

deuxieéme diapause « caulifoliaire »). Cela montre
que sur ces axes l'action de freinage des feuilles a
demi développées (D) sur la zone apicale n’est
pas toujours assez forte pour provoquer une chute
d’ébauche foliaire. '

Un phénomeéne voisin existe peut-&tre aussi sur les
axes plagiotropes sous la forme de « poussées fo-
liaires doubles », c’est-a-dire de poussées foliaires
se succédant sur un méme rameau avec-des nombres
de feuilles assimilatrices grossiérement deux fois.
plus grands ou deux fois plus petits les uns que le:
autres. :

La figure 13 représente airisi des poussées d’ordre
[N] simples ou doubles, suivies de poussées [N + 1]
pour la plupart simples. Cette dissymétrie serait
d’origine climatique saisonniére.

Il y a encore d’auntres particnlarités de croissance :
3 la base de la couronne, on voit fréquemment des
poussées foliaires & cheval sur les deux types d’axes : ‘
orthotropes et plagiotropes. Dans ce cas, une unité

" de croissance n’est pas 'ceuvre d’un seul apex.

poussée
112 |3]4]5]6]7]8)9]1
1 ~J ‘ 1
2|\ I~ 2
3 NI 3

une unité
de croissance | 5

i |

i

=

n

(2)
6 [N+1]5 2{N]?

z

nin
1

RN ‘
] ?j\ 5 #pous;ées‘doubies?
|

Em D wncos
w

10 =P»poussées égales

)
INH] 3 [N]

. poussée valant
_ vraisemblablement 4 12 \

deux unités |.
de croissance | 13

poussées de
"7 =Psaille mottié

\ 18 - (1)
[N+1] 3 1IN]

1 2|1 3145

6

poussée

Fig. 13. — Corrélation entre le nombre de feuilles développées d’une poussée
plagiotrope et le nombre de feuilles développées & la poussée suivante (observa-
tions sur branches de grands cacaoyers hybrides KHT 2)

Remarquez les trois « nuages » de corrélation correspondant respectivement
aux rapports 2/1, 1/1 et 1/2. Deux sur trois de ces nuages sont parfaitement
nets. Chaque batonnet représente un cas observé. ‘
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Fig. 14. — Rejet orthotrope

Un vieux cacaoyer est tombé accidentellement (non visible
sur la photo). A sa base est apparu ce rejet particulierement
vigoureux dont toutes les feuilles appartiennent & la méme
poussée. On peut dire que, momentanément, la croissance
est devenue continue, dans ces conditions spéciales.

Enfin sur des souches ou 4 la base d’arbres tombés
a terre, on voit apparaitre des rejets feuillés ortho=
tropes trés vigoureux a croissance quasi continue,
C’est-a-dire ayant une poussée foliaire trés fournie,
trés longue (fig. 14), comme cela a été observé sur le
lilas de Perse (153) et 'hévéa. Cette exception est
«génante» du point de vue théorique, car cette foisla
présence de feuilles 2 demi développées (au stade D)
n’empéche pas les ébauches foliaires supérieures de
se développer, ni la zone apicale de poursuivre sa
croissance. Une dlstance minimale est peut-&tre
nécessaire ?

Cet exemple met en relief I’'importance de ’équili-
bre « tiges-racines » pour le développement de la
plante.

Aberratlons au -niveau du vegetal tout
entier

Aprés semis, au cours des premiéres poussées
foliaires de la plante, le rythme global est 1égérement
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différent du rythme classique. Cela a été mis en
liaison avec les cotylédons. En leur présence, la
poussée radicale commence deux jours plus tbt
(fig. 10, p. 272) et beaucoup plus brutalement. -

Au niveau d’arbres adultes, d’autres « perturba-
tions » concernent le rythme aérien. En conditions
favorables et uniformes, on constate des différences
de rythmes non seulement d’un arbre & ’autre, mais,
assez souvent aussi, d’une branche a l'autre d’un
méme individu. Sur chacun de ces cacaoyers « poly-
rythmiques », le feuillage est réparti en zones dis-
tinctes, déphasées les unes par rapport aux autres,
c’est-a-dire engagées différemment dans les cycles
de développement. Expérimentalement, nous avons
obtenu de jeunes cacaoyers polyrythmiques en pot,
A deux tiges, et réalisé des effeuillages sur une seule
des deux. L’expérience montre que les deux tiges
réagissent dans ce cas de fagon indépendante. Ces
observations ne constituent donc pas un handicap
pour linterprétation, 4 condition de prendre comme
unité de référence le rameau feuillé et non la plante
entiére, comme certains auteurs ont déja fait sur
d’autres végétaux (90). Cependant il reste & savoir
quel type de croissance les racines ont sur de tels
cacaoyers « polyrythmiques ».

Comme autres aberrations, signalons les pertur-
bations experlmentales de Parchitecture radicale
observées sur plantes effeuillées issues de semis. Leur
enracinement latéral est trés faible, ce qui modifie
donc le type global de croissance radicale.

Aberrations d’origine climatique

Rappelons que leur importance est telle, qu’elle a
motivé de trés nombreuses études climatiques,
édaphiques, physiologiques.

Théories explicatives

Les exceptions que nous venons de citer ne
remettent pas réellement en cause Pexistence du
rythme global représenté sur le tableau II, p. 272,
surtout si 'on observe des plantes saines, jeunes,
cultivées en conditions favorables et uniformes. La
plus géhante des exceptions est peut-&tre, nous
Pavons vu, I’absence d’« action » des feuilles D
sur la zone apicale, lorsqu’il s’agit de rejets, de
souche trés vigoureux. Au niveau théorique, la
difficulté peut -cependant &tre tournée. Il suffit
d’imaginer un rdle accessoire, soit de la vigueur de
la tige en croissance, soit de la distance existant
entre ses feuilles & demi développées et sa zone
apicale. Cette seconde interprétation a I’avantage
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de cadrer avec nos observations de jeunes cacaoyers
a deux tiges. Les effeuillages de I'une entrainent,
rappelons-le, sa croissance continue malgré I’exis-
tence de feuilles D. sur I’autre.

Une autre exception génante concerne de jeunes
plantes normales orthotropes. C’est, rappelons-le,
I’absence occasionnelle de chute d’ébauches foliaires
au cours des diapauses. En fait, si cette chute ne
constitue pas une des étapes obligatoires du cycle
morphogénétique, il en est autrement du type de
développement de telles ébauches et, en fait, le blo-
cage de la croissance d’ébauche foliaire et la baisse
générale de lactivité apicale en présence de feuilles
D proches constituent une étape essentielle du
rythme de croissance.

Les corrélations internes

A la lumiére des résultats obtenus, il est clair que
des corrélations internes existent vraiment entre
certains organes en croissance du cacaoyer et qu’elles
suffisent & expliquer sa croissance rythmique. Cela
constitue un résultat incontestable.

Nous retrouvons 1a, d’une maniére générale,
Paction prépondérante des corrélations internes
dans la morphogenése des végétaux, dont I'impor-

- tance a déja été signalée par Nozeran (125; 132;

130; 129 ; 131 ; 126 ;128 ; 112) et Bancilhon (12
09; 10) et qui sont; en fait, trés voisins des méca-
nismes intervenant en embryologie animale.

Les notions de stades foliaires -« actifs » et

de stades foliaires « sensibles »

L’ébauche foliaire de cacaoyer (stades O, puis A)
a essentiellement deux voies de morphogenése
possibles : d’une part, un développement important,
qui la méne jusqu’au stade E adulte (puis F sénes-
cent), d’autre part un « piétinement » au stade A,
et parfois A,, qui aboutit & sa chute aux stades A,
A, ou B. L’hésitation est possible entre ces deux
voies : en effet 1’ébauche bloquée en A reprend
parfois sa croissance. Nous dirons que les stades
foliaires A, et A, sont des stades « sensibles » du
fait qu’ils sont & un carrefour de développement,
dont une des voies est néfaste pour I'organe inté-
ressé.

Par opposition, nous dirons que le stade foliaire
D de demi-développement est un stade «actif»
(par rapport au rythme), du fait que sa présence
est indispensable aux diapauses successives, c’est-a-
dire au rythme. L’action (négative) de ces feuilles D

se manifeste sur la zone apicale du rameau et sur les
ébauches foliaires « sensibles » les plus proches.

De facon analogue, dans le systéme radical, on
observe, trés souvent la coexistence : 1) de racines
au plus fort de leur taux d’allongement, 2) des
racines entrant précisément en diapause. Il y aurait
13, peut-étre aussi, des stades radicaux « actifs » et
« sensibles » ?

Nous avons vu I’existence d’organes « émetteurs »
et «récepteurs », ainsi que celle de corrélations
entre eux. Le probléme qui se pose & présent est de
savoir en quoi consistent précisément ces messages
internes.

Théorie des compétitions nutritives

Dans cette hypothése, les organes en forte crois-
sance préléveraient dans la séve de telles quantités
d’eau (69), de sucre (53 ; 56) ou d’autres substances
(04), qu’il n’en resterait pas suffisamment pour les
organes moins « combatifs ». Ce phénoméne aug-
menterait périodiquement le déséquilibre existant
entre les organes « actifs » et les organes « sensi-
bles » et serait responsable de la croissance ryth-
mique des axes feuillés. Une telle hypothése rend
compte de trois phénomeénes : a) I'entrée en dia-
pause de la zone apicale caulinaire et de ses ébauches
foliaires (stade A) lors de I’extension la plus rapide
des limbes foliaires (stade D), b) la mise en dia-
pause de nombreux apex radicaux, alors que d’autres
atteignent précisément leur taux maximal d’allonge-
ment journalier, ¢) la coexistence de tous les stades
foliaires dans les poussées particuliérement vigou-
reuses de certains rejets de souche.

3

Théorie d’activation et d’inhibition par
diffusion de substances ‘

" On trouve dans la littérature de nombreux
exemples de substances activatrices ou inhibitrices,
migrant le long du végétal : auxines, gibbérellines,
kinétines, acide abscissique, etc... Plus récemment,
on a mis en évidence des substances & spécificité
d’organe, mais non d’espéce. C'est le cas, en
embryologie, de certains antimitotiques comme les
chalones (27-; 165). Composées de polypeptides ou
de glycoprotéines, elles n’agissent qu’entre organes
homologues,

Cette théorie de diffusion de substances, comme
la précédente, rend compte de la plupart des faits
observés. Chaque individu constituerait un ensemble
intégré, dans lequel des actions dans les deux sens
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‘'seraient possibles, en aller-retour, entre un méri-
stéme organisateur et les organes qu’il a formés
(rétro-inhibition). Par exemple, on peut penser
qu’en présence de lumiére (89), les feuilles a demi
développées (D;, D,) émettraient une substance
inhibitrice qui atteindrait les ébauches foliaires
A, et A, et Papex (172). Au stade suivant, les
fevilles prématures vert bronzé DE inhiberaient, de
la méme maniére, la croissance des racines plagio-
tropes, surtout celles qui sont & moins de 50 cm du
collet. Du fait de la distance a parcourir par la dite
substance, les racines plagiotropes profondes
“seraient moins inhibées ; cela expliquerait le léger

retard et la relative indépendance de leur comporte- .

ment vis-3-vis du rythme global. Les racines a
élongation rapide (& demi développées) agiraient
sur.les racines a croissance lente et les forceraient a
entrer en diapause. Enfin, en ce qui concerne les

vigoureux rejets de souche, T’absence d’action

visible de leurs feuilles D sur la zone apicale serait
due 2 la distance excessive entre eux. La dite sub-

stance arriverait alors a destination, soit en trop’

faible quantité, soit dégradée.

Théorie des messages membranaires

On peut concevoir aussi une croissance rythmique
ou méme toute une morphogenése sans transport
de substances morphogénes entre organes ou entre
cellules. Une action de cellule & cellule par contact
entre les membranes cellulaires devrait étre possible.

Un tel systéme, en effet, permettrait, chez les
végétaux, une transmission de messages par varia-
tion de proche en proche des perméabilités cellu-
laires en, fonction des jons Na™ et K*. On peut
obtenir alors des messages lents ou rapides, certains
Stant méme liés & des différences de potentiel élec-
trique entre diverses parties de la. plante (47).

En embryologie, certains messages polypeptidi-
ques auraient une action inductrice, sans rentrer
dans la cellule, en se collant simplement 4 la mem-
brane. D’autres médiateurs, de type sucre ou glyco-
protéine, seraient fixés sur la surface cellulaire (160)
" ‘et perinettraient la reconnaissance entre elles des
cellules d’un méme tissu embryonnaire, en ignorant
les barriéres d’espéces. La spécificité de la recon-
naissance serait située’ au niveau des membranes
cellulaires (40). . '

Des phénoménes membranaires voisins existent
chez les unicellulaires. Par exemple, la paramécie
posséde certains caractéres plus ou moins hérédi-
taires, liés & la nature de sa membrane, indépen-

damment de tout acide nucléique. D*une maniére --

générale, ces phénoménes membranaires auraient
une grande importance en biologie. Il en est de
méme des oscillations biologiques.
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Théorie des oscillations biologiques

Dans tout végétal, le métabolisme suit des cycles
biochimiques définis et ses synthéses cellulaires se
font par a-coups successifs. En outre, sa croissance,
mesurée pendant de courts laps de temps, progresse
par petits bonds, ainsi qu’en témoignent les bréves
poussées de croissance, toutes les 3, 7 et 30 mn,
de la feuille de Dactylis glomerata L. (83). D’aprés
la théorie des oscillations biologiques (61 ; 62 ; 136 ;
137 ; 174 ; 178), une grande partie des comporte-
ments . cellulaires subirait aussi des oscillations
rapides dans le cadre aussi bien de la différenciation
cellulaire que de la morphogenése des organes ou

. méme. de la croissance du végétal tout entier.

Ces comportements cellulaires pourraient se trans-
mettre de cellule & cellule par le biais de phéno- -
ménes ioniques membranaires.

La croissance rythmique du cacaoyer pourrait
étre une des expressions lentes de ces rythmes
cellulaires, dont une grande partie aurait leur siége &
I'intérieur des feuilles & demi développées. L’absence
artificielle de ces derniéres, au long de plusieurs
semaines, modifierait ’équilibre interne de la
plante. Elle conduirait I'apex a4 un autre type de
fonctionnement, dans lequel les petits rythmes
internes ne parviendraient pas & entrer en réson-
nance a lintérieur d’'un grand rythme lent. Ce
nouveau fonctionnement apical ne se stabiliserait .
réellement qu'aprés trois mois de traumatismes

foliaires ininterrompus (fig. 12 : y > 50).

Théorie des messages polyvalents et des
interactions mouvantes

Dans cette théorie, un méme organe pourrait
avoir simultanément, & distance, deux actions
contradictoires. Il en est ainsi des boutures de
vigne. Le bourgeon active ou inhibe la rhizogenése
selon sa distance a la base de la bouture (57). Dans
d’autres cas, le résultat dépend de l'état « compe-
tent » ou non de Porgane réceptif au cours de la

"morphogenése. Les interactions sont alors mou-

vantes. Desbiez (47) cite ainsi des variations consi-
dérables de traduction d’un message cotylédonaire
par les bourgeons proches. -

Phénoménes particuliers aux méristémes

- 1l existe enfin des phénoménes particuliers aux

méristémes. Ainsi, les « formes de jeunesse» de
végétaux, étudiés dans la nature ou «in vitro»,
ont non seulement de petites tiges et de petites
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feuilles, mais aussi, semble-t-il, de petits méristémes
(127). La taille de ceux-ci pourrait donc jouer un
réle dans la morphogeneése de la plante.

Discussion

Nos observations et expérimentations ont mis

* clairement en évidence deux aspects de lorigine

du fythme des poussées foliaires du cacaoyer.

D’une part, il existe des stades foliaires « sensi-
bles » (limbe # 0,3 cm) et des stades foliaires
« actifs » (limbe # 10 cm). o

D’autre part, il existe des corrélations internes,
faisant intervenir ces deux stades foliaires ainsi que
le méristéme apical. La présence de feuilles & demi
développées (au stade dit «actif») est indispen-
sable au fonctionnement rythmique de I'apex. Ce
rythme caulifoliaire (ou rythme des poussées
foliaires) est, au moins sur jeunes plantes, li¢ 4 un
rythme radical homopériodique et Ilégérement
déphasé. En conditions favorables et uniformes, il
existe ainsi chez tout jeune cacaoyer un rythme
global (tableau II)..Chaque cycle peut &tre décom-
posé en quatre ou cinq étapes successives. -

Premier temps : poussée radicale.

Deuxiéme temps : continuation de la poussée
radicale ; début d’une poussée foliaire.

Troisiéme temps : épanouissement de la poussée
foliaire : vitesse d’allongement maximale des
limbes (stade D actif) ; blocage total ou partiel de

la croissance du méristéme apical et des €bauches -

foliaires (chute d’ébauches foliaires au stade A

sensible). Ralentissement des allongements radi-

caux.

v

Quatriéme temps : les feuilles et la plupart des
racines terminent leur allongement en méme temps.
Pendant ce stade foliaire de prématurité (vert
bronzé : DE), aucun organe ne s’allonge (ni tige,
ni feuille, ni racine), si ce n’est les racines ortho-
tropes.

Cinquiéme temps facultatif : les feuilles étant
adultes, vert foncé (stade E), le repos général
peut se poursuivre éventuellement en présence d’un
facteur climatique limitant.

Le climat agit en effet sur le rythme des poussées
foliaires du cacaoyer, mais n’en est pas la cause,
qui, nous I’avons vue, réside dans les corrélations
internes. Quelles sont-elles exactement : compéti-
tions nutritives, diffusion de substances actives,
effets membranaires, oscillations biologiques ?
L’intervention de stades foliaires déterminés met en’
relief le caractére endogéne et rigoureusement
contr6lé du rythme. Cela est peu compatible avec
Vinterprétation passive des compétitions nutritives
(134), mais ne permet pas cependant de réfuter
réellement une telle théorie.

Quant aux autires modeles explicatifs, nous ne
pouvons - actuellement trancher entre eux. En
attendant des expériences nouvelles, ces théories

" restent cependant des hypothéses de travail inté-

ressantes.

Quoi qu’il en soit, le mécanisme en cause a
vrajsemblablement apporté au cacaoyer un net
avantage évolutif. Chez cette plante des foréts équa-
toriales ombrophiles, il aurait permis une organi-
sation anticipée de la pénurie. Selon Pernés (134),
son systéme de croissance rythmique est peut-étre
sa maniére d’avoir résolu ses limites avant qu’elles
ne s’expriment, de méme que son systéme d’incom-
patibilité lui éviterait de porter des fruits au-dela
de ses moyens.

PERSPECTIVES PRATIQUES

Les études entreprises et leurs résultats actuels
peuvent avoir des applications pratiques directes
et indirectes. Pour mieux les saisir, considérons le
rythme comme une suite cyclique ininterrompue
d’événements, dont chacun a une cause, une expres-
sion «présente» visible, puis une conséquence.
Cela revient, en fait, & étudier les aspects étiologi-
ques temporels et spatiaux du phénoméne. Nous
envisagerons donc les «retombées» pratiques
possibles dans les trois cas suivants :

1) Origines génétique, morphogénétique et
externe du rythme des poussées foliaires’;

2) Phénoménes concomitants au déroulement de
ce rythme, c’est-a-dire les rythmes chronologique-
ment associés ; -

‘ 3) Les traces ultérieures laissées le long des
axes végétatifs, sous forme de structures périodi-
ques : véritable mémoire morphologique du phé-
noméne rythmique initial.

281




Origines génétique, morpho-
genétique et externe du
rythme des poussées foliaires

1

Composante génétique du rythme

Nous avons vu, & Pintérieur du régne végétal,
que les rythmes de:croissance, quand ils existent,
sont différents d’une espéce & l'autre, ou parfois
méme d’une variété 4 une autre. C’est le cas de
certains champignons et de I'hévéa. Il-est donc
vraisemblable qu'une telle hétérogénéité géné-
tique du rythme existe aussi & intérieur de I'espéce
Theobroma cacao L. S’il en est ainsi, les coefficients

du rythme des poussées foliaires pourraient consti- -
tuer un marqueur génétique supplémentaire, a.

rajouter aux marqueurs connus pour distinguer
clones, lignées ou hybrides. Ces coefficients pour-
raient &tre, par exemple, la longueur des unités de
croissance dans certaines conditions externes
définies. , C

Ils pourraient étre -aussi la durée de la diapause,
face a4 un facteur' limitant donné. Des études,
menées dans ce sens, pourraient alors déboucher
sur l'obtention de cacaoyers a diapauses courtes,
utilisables, en zones climatiques marginales, sous
réserve que.leur comportement agronomique soit,
bien siir, satisfaisant.

Composante morphogénétique du rythme

Nous avons mis en évidence I'influence prépon-
dérante des feuilles & demi développées sur le
rythme de croissance de 1’axe porteur. La- connais-
sance de cette corrélation peut ouvrir de nouvelles
perspectives de recherche en morphogenése et en
physiologie. :

En outre, .il est clair que. toute détérioration,

méme faible, des feuilles immatures d’un axe

orthotrope modifie son rythme. De la sorte, les
coefficients (provisoires) du rythme des poussées
' foliaires peuvent constituer un marqueur en phyto-
" pathologie, surtout lorsque les attaques parasi-
taires laissent peu de traces. La seule observation
de la dimension des cicatrices foliaires et de leur
disposition, plus ou moins conforme au type connu,
permettrait de savoir si la plante a été récemment
I'objet d’attaques de champignons ou d’insectes.

-Influences externes sur le ryfhme o

.

-La culture du cacaoyer en conditions contr6lées a
permis de préciser certains facteurs externes,
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nécessaires 4 une bonne croissance de la plante et
4 un bon déroulement du rythme de ses poussées

foliaires (expériences en chambres climatisées).

Il est vraisemblable que ces études se poursuivront.
Parallélement, au vu des résultats déja obtenus par
Boyer (23), on peut chercher a connafitre d’autres
facteurs limitants et 2 mesurer leurs seuils d’action.
11 suffit, pour cela, de voir & partir de guelle valeur
le rythme « décroche », tout au moins en ce qui
concerne le développement végétatif de la plante.
Voila donc pour Paspect étiologique du rythme.

Passons a ’étude des phénoménes concomitants: .

'

‘Les rythmes chronologique-

ment associés au déroulement
des poussées foliaires |

Nous avons vu, que Nichols (123), Wessel (175),
Rodriguez (146), Alvim (02), Boyer (23) signalent,
sur tige de cacaoyer, plusieurs rythmes associés aux

poussées foliaires, concernant des .migrations -

d’auxines et de sels minéraux, ainsi que des vagues
de croissance en épaisseur. Cette liste n’est pas
exhaustive. Nous pouvons y ajouter les vagues
d’allongements radicaux (103; 173). Pour notre
part, le rythme des poussées foliaires ne nous
semble pas &tre un petit phénoméne accessoire,

mais I'expression d’une oscillation, qui secoue plus

ou moins toute la plante. Ce concept, s’il est vrai,
peut avoir deux domaines d’application. D’une
part, le comportement de chaque cacaoyer serait
étroitement dépendant de son stade cyclique de

développement. On pourrait donc prévoir, dans . '

une certaine mesure, ses réactions aux perturbations
externes. D’autre part, nous allons voir que cette
notion d’ostillation globale permettrait aussi de

préciser certains phénoménes; qui ont paru, jus-,

qualors, peu marqués ou « flous ».

Réaction potentiellement cyclique aux per-

turbations de courte durée

v

Les perturbations, que nous invoquons, peuvent
étre positives, négatives, dé tous genres : transplan- .
‘tation, bouturage, greffage, fauchage & ras de,

I’herbe 4 la machette, application d’engrais,
sarclage, traitement phytosanitaire, coup de soleil,
suppression totale d’ombrage, arrosage & contre-

o




saison, etc... Parmi toutes ces actions, qui opérent
pendant un laps de temps défini, certaines provo-
quent trés vraisemblablement des réactions poten-
"tiellement cycliques, liées au rythme des poussées
foliaires. ' ’ ‘

En ce qui concerne la transplantation, nous
avons vu quune de nos expériences met en évidence
un « stade DE néfaste », qui réapparait cyclique-
ment dans le développement de la plante et qui
correspond aux feuilles prématures vert bronzé.
Durant ce stade presqu’aucune racine ne pousse.
Si I’on transplante en trés mauvaises conditions un
jeune cacaoyer 4 ce stade-13, il a de fortes chances de
mourit. ‘Mais si la transplantation a lieu plus t6t
ou plus tard dans le cycle, la probabilité de survie
est meilleure. A )

Ce résultat, obtenu sur jeunes hybrides sélec-
tionnés, demande a &tre confirmé, en répétant
Pexpérience encore une ou deux fois. En effet les
plantes, non identiques génétiquement, n’ont
pas pu étre réparties initialement de fagon par-
faitement aléatoire. On est. en droit d’attendre un
résultat analogue sur de jeunes boutures plagio-
tropes.

Sous réserve de preuves ultérieures, I’existence de -

tels «stades de transplantation » peut avoir plu-
sieurs applications : 1) D’une part, en expérimen-
tation agronomique, le refus des plantes « DE »,
au cours de transplantations en plein soleil, devrait
permettre de limiter la mortalité et, par conséquent,
d’augmenter ensuite les chances d’interprétation
positive des essais. 2) D’autre part, une pratique
analogue chez le planteur serait profitable égale-
ment, d’autant plus que les plantes « DE » laissées
en pépiniére pourraient tre réutilisées ensuite avec
succés une ou deux semaines plus tard, car le stade
« néfaste » serait alors passé.

L’action des autres aléas nous est absolument
inconnue. Mais nous ne serions pas étonné que des
expériences futures aboutissent un jour & décon-
seiller par. exemple les fauchages & ras, les applica-
tions d’engrais et les sarclages chaque fois que les
deux conditions suivantes seraient réunies :

— “culture en conditions limites : saisonniéres ou
climatiques, ’ :

— majorité de plantes provisoirement & un stade
végétatif « néfaste » du cycle.

Etude de phénomenes « flous »

a) Dans de-nombreuses expérimentations (agro-
nomiques, génétiques, physiologiques) sur cacaoyer,

N

on cherche & mettre en évidence une différence

entre deux ou plusieurs groupes de plantes. Malheu-
reusement, il arrive, plus d’une fois, que la tenta-
tive échoue, soit parce que la différence mesurée
est faible, soit parce qu’elle est entachée d’une
forte variance. Une part importante de celle-ci
peut &tre inhérente a la région dans laquelle on
travaille. C’est le cas des zones forestiéres tropi-
cales humides, ou de nombreux facteurs se char-
gent d’augmenter la variabilité : présence de
souches d’arbres, épaisseur plus ou moins forte’ de
terre humifére, affleurements latéritiques et bien
d’autres facteurs édaphiques ou microclimatiques.
En plus, il faut compter sur une variabilité morpho-
génétique, voire méme génétique. et

En cas de résultat expérimental non signiﬁéélﬁ_ﬁ
on a des méthodes de rechange classiques : augn’i’éi’l%
tation des effectifs (avec les inconvénients que cela
comporte), modification du protocole expérimental,
homogénéisation des conditions de culture, etc...

" Qu bien, on peut chercher & réduire la variabilité

morphogénétique et surtout sa composante ryth-
mique individuelle. Si c’est financiérement possible,
il faut alors.noter le développement cyclique de
chaque plante. On subdivise les cacaoyers en deux
ou trois groupes, selon le stade végétatif cyclique
quwils avaient au moment (biologiquement) cru-
cial de Pexpérience. On peut alors diminuer la
variance globale et aboutir éventuellement & un
résultat statistique positif. ‘

Les phénoménes «flous» en question corres-

. pondent, par exemple, & la comparaison de la

précocité ou de la production de deux clones

3

ou de deux hybrides sélectionnés, a celle de

deux facons culturales, de deux techniques d’om-
brage, etc...

b) Dans d’autres cas, il ne s’agit pas de départa-
ger deux lots de plantes, mais de préciser, dans le
détail, I’évolution chronologique d’un phénoméne
biologique, peu net. Il est alors bon d’avoir a
Pesprit qu’une’ interférence des rythmes indivi-
duels n’est pas impossible. Par exemple, pourquoi
cela n’existerait-il pas pour linstailation. de la
premidre floraison sur de jeunes cacaoyers ou -
ensuite pour l'accroissement pondéral de leurs
fruits ?

Une telle interférence, en tout cas, a été signalée
par Alvim & propos du « cherelle wilt » ou flétris-
sure physiologique des trés jeunes cabosses. Ce
phénoméne correspond chronologiquement a des
périodes de poussées foliaires et serait peut-étre
di a la présence de jeunes feuilles.

C’est, tout au moins, ce qui a été démontré par
Belliard (15) et Besse (17) sur deux Euphorbiacées
« incompatibles » de Coéte d’Ivoire, chez lesquelles
1a chute physiologique des jeunes fruits hybrides est
retardée par effeuillage.
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Répercussions. Structures
longitudinales périodiques

|
Aprés avoir vu les causes, puis la nature du cycle
«dans le temps », voyons en maintenant les consé-
quences lointaines, c'est-d-dire essentiellement

Pexistence d’un cycle « dans Pespace ». Il est clair

qu'un axe végétatif 4 développement rythmique
appelle, presque obligatoirement, une structure
longitndinale périodique.. Cela est vraisemblable
pour les racines, incomntestable pour les tiges.
La répartition qualitative et quantitative des
cicatrices foliaires (ou des feuilles) est manifeste-
ment cyclique. Sur les axes feuillés plagiotropes,
la ramification est étroitement liée au rythme. La
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VOGEL (M.). — Recherche du déterminisme du rythme
de croissance du cacaoyer. Café Cacao Thé (Paris),
vol. XIX, n° 4, oct.-déc. 1975, p. 265-290, fig., tabl.,
178 1éf. :

Aprés un rappel bibliographique des connaissances
sur les poussées foliaires du cacaoyer, Theobroma cacao
L. (Sterculiacées), et une comparaison avec les rythmes
de croissance d’autres végétaux dans la nature, il appa-
rait que le rythme des poussées foliaires du cacaoyer est
d’origine endogéne, pour les axes plagiotropes. Une
étude précise au Sud-Cameroun, en conditions favorables
et uniformes, met en évidence le caractére régulier et
« automatique » du rythme de croissance, tant sur axes
orthotropes que plagiotropes, en liaison avec un rythme
global d’allongement des racines, de méme période quele
rythme aérien. La notion de rythme global endogéne est
proposée. Ces phénoménes d’origine interne sont parfai-
tement visibles sur des plantes saines, & limbes foliaires
intacts. Dans ces conditions, pour tout jeune cacaoyer,
chaque poussée foliaire est précédée et accompagnée

~ d’une poussée radicale, qui se termine en méme temps

qu’elle. De ce fait, la transplantation en mauvaises
conditions de jeunes cacaoyers serait &4 déconseiller
lorsque ceux-ci terminent leurs poussées foliaires. Les
plantes n’ont alors presqu’aucune racine en croissance.
~ Une expérimentation par ablations de feuilles a diffé-
rents stades montre que le rythme des poussées foliaires
est dii essentiellement & des corrélations internes entre les
extrémités apicales caulinaires et les feuilles & demi déve-

loppées les plus proches. En effet, la suppression régu-
liére de ces jeunes feuilles avant leur pleine croissance

provoque un fonctionnement -continu des méristémes
apicaux caulinaires, c’est-a-dire, une disparition du
rythme. Le climat agit également sur le rythme, mais

n’en est pas la cauge. La nature des corrélations internes -
est discutée : migration de substance inhibitrice ?

Compétition nutritive ? Message membranaire de

“cellule & cellule ?... Des applications pratiques sont
_ proposées. . ‘

i

VOGEL (M.). — Untersuchung des Determinismus
des Wachstumrythmus des Kakaobaums. Café Cacao
Thé (Paris), vol. XIX, n° 4, oct.-déc. 1975, p. 265-290,
fig., tabl., 178 réf. ‘

Nach einem bibliographischen Hinweis auf die
Kenntnisse iiber die Blatiriebe des Kakaobaums
Theobroma cacao L. (Sterculiaceen) und einem Ver-
gleich mit dem Wachstumrythmus anderer Pflanzen
in der Natur zeigt es sich dass der Rythmus der Blati-
triebe beim Kakaobaum endogenen Ursprungs  fiir
die plagiotropen-Achsen ist. Eine genaue in Siidkame-
run unter giinstigen und gleichméssigen Bedingungen
durchgefiihrte Untersuchung hebt den regelméssigen
und «automatischen » Charakter des Wachstum-
rythmus sowohl auf orthotropen wie auf plagiotropen
Achsen hervor, in Verbindung mit einem Gesamtaus-
dehnungsrythmus der Wurzeln von gleicher Zeitdauer
wie der iiberirdische Rythmus. Der Begriff eines endo-
genen Gesamirythmus wird vorgeschlagen. Diese
Erscheinungen inneren Ursprungs sind vollig wahr-
nehmbar bei gesunden Pflanzen mit unversehrten
Blattspreiten. Unter diesen Umsténden und fiir jeden

VOGEL (M.). — Research on the determinism of the
growth rhythm of the cocoa tree. Café Cacao Thé
(Paris), vol. XIX, n° 4, oct.-déc. 1975, p.265-290, fig.,
tabl., 178 réf.

After a bibliographical summary of the knowledge
regarding foliar growths of the cocoa tree, Theobroma
cacao L. (Sterculiaceae), and a comparison with the
growth rhythms of other plants in nature, it appears that
the foliar growth rhythm of the cocoa tree is of endo-
genous origin for plagiotropic axes. A precise study in the
Southern Cameroon under favorable and uniform
conditions brings out the regular and «automatic»
natare of the growth rhythm both on orthotropic and
plagiotropic axes, in connection with an overall root
elongation rhythm, having the same period as the aerial
rate. The idea of overall endogenous rhythm is suggested.
These phenomena of internal origin are perfectly visible
on healthy plants with intact foliar limbs. Under these
conditions, for any young cocoa tree, each foliar growth
is preceded by and accompanied with a radical growth
which ends with it. As a result, transplantation under
unfavorable conditions of young cocoa trees is to be
advised against when the latter end their foliar growths.
The plants have then practically no growing roots.

Experiments carried out using ablations of leaves at
various stages shows that the foliar growth rhythm is
essentially due to internal correlations between the
caulinary apical extremities and the closest half-deve-
loped leaves. Indeed, the regular elimination of these
young leaves before their full growth leads to a conti-
nuous functioning . of the caulinary apical meristems,
i. e., a disappearance of the rhythm. The climate also acts
on the rhythm but does not give rise to it. The nature of
the internal correlations is discussed : Migration of
inhibiting substance ? Competition for nutrients ?
Membrane message from cell to cell ?... Practical appli-
cations are suggested.

VOGEL (M.). — Investigacién del determinismo del
ritmo de crecimiento del cacao. Café Cacao Thé (Paris),
vol. XIX, n° 4, oct.-déc. 1975, p. 265-290, fig., tabl.,
178 réf.

Después de recordar la bibliografia concerniente al
crecimiento de las hojas del cacao, Theobroma cacao
L. (Esterculisceas) y de comparar el ritmo de creci- -
miento de sus hojas con los ritmos de crecimiento de
otros vegetales en la naturaleza, el autor sefiala que
es de origen end6geno para las axilas plagiotropas.
Un estudio preciso, realizado en el Sur del Camerin,
en condiciones favorables y uniformes evidencia el
cardcter regular y «automatico» del ritmo de creci-
miento, tanto en las axilas ortotropas como en las
axilas plagiotropas, en conexién con un ritmo global
de alargamiento de las raices, con el mismo periodo
que el ritmo aéreo. Se sugiere la nocién de ritmo
global endégeno. Fstos fendmenos de origen interno
se ven distintamente en plantas sanas, con ldminas
intactas. En las condiciones mencionadas, en los
cacaos jOvenes, antes cada crecimiento foliar y tam-
bién acompafidndolo, se verifica un crecimiento de

289




Jjungen Kakaobaum geht jedem Blattrieb ein Wurzel-
trieb voraus, begleitet ihn und endigt mit ihm. Deshalb
ist einer Umpflanzung von jungen Kakaobiumen

unter ungiinstigen Bedingungen abzuraten wenn bei -

diesen Kakaobdumen die Blattriecbe beendigt sind.
Die Pflanzen haben dann fast keine im Wachsen begrif-
fene Wurzeln. . .

" Bin Versuch mit Abtrénnung von Blittern in ver-
schiedenen Stadien zeigt dass der Rythmus der Blatt-
‘triebe hauptsichlich inneren Korrelationen zwischen

den Stielspitzen und den am nichsten gelegenen halb- .

entwickelten Blittern zuzuschreiben ist. Die regel-
missige Beseitigung dieser jungen Bldtter vor ihrer
vollen Entfaltung bewirkt nimlich eine dauernde
Tétigkeit der Meristeme der Stielspitzen, d. h. ein
.Verschwinden des Rythmus. Das Klima hat ebenfalls
eine Wirkung auf den Rythmus, ist aber nicht dessen
Ursache. Die Natur der inneren Korrelationen wird
erOrtert : Migration von Hemmstoff ? Nihrvergleich ?

Membranbotschaften von Zelle an Zelle ?... Praktische °

Anwendungen werden vorgeschlagen. -

las raices que se acaba al mismo tiempo. Por eso debe
evitarse el trasplante en malas condiciones de cacaos
jovenes que estdn terminando un estado de crecimiento
foliar, ya que entonces casi ninguna raiz esta creciendo.

Un experimento que incluye ablaciones de hojas
en varios estados evidencia que el ritmo de crecimiento
de las hojas se debe principalmente a correlaciones
internas entre las extremidades apicales caulinares
y las hojas semidesarrolladas mds cercanas. Efecti-
vamente, la supresion regular de estas hojas jovenes
antes su estado de méximo crecimiento provoca un
funcionamiento continuo de los meristemas apicales
caulinares, es decir la desaparicion del ritmo. El clima
tiene también un efecto sobre el ritmo, pero no es su
causa. La naturaleza de las correlaciones internas es
un punto que se discute : ; Migracién de substancia
con efecto de inhibicién ?. ; Competicién nutritiva ?

{ Mensaje membranar de célula a célula ? Se sugieren -

mas aplicaciones practicas.
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