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INTRODUCTION 

Normalement, les plantes supérieures puisent les éléments par l’inter- 
médiaire de leurs racines, dans un sol ou une solution nutritive. Les raci- 
nes peuvent cependant être relayées par d‘autres organes dans leur rôle 
d’absorption et il arrive qu’un organisme vivant joue le rôle de milieu 
nutritif. 

I1 en est ainsi pour les Phanérogames parasites et les greffes. Les 
recherches faites sur leur nutrition minérale - sans préjuger de leur 
intérêt propre - apportent une contribution intéressante pour l’étude 
de cer.tains problèmes généraux : ceux que posent l’absorption et le 
transport des éléments en fonction des voies qu’ils peuvent emprunter 
et ceux du rôle respectif du système radiculaire et des organes aériens 
dans leur pénétration et leur accumulation. 

LA NUTRITION MINÉRALE DES PHANGROGAMES PARASITES 

A. - LES LIENS HÔTE-PARASITE. 
NATURE ANATOMIQUE ET PHYSIOLOGIQUE 

La nature des relations entre l’hôte et le parasite n’est pas la même 
pour les hémiparasites chlorophylliens et pour les holoparasites presque 
totalement dépourvus de chlorophylle. Les premiers prélèvent essen- 
tiellement dans les tissus de leur hôte de l’eau et des substances minérales. 
Leurs propres racines paraissent incapables de subvenir à leurs besoins. 
Ce déséquilibre entre les possibilités du système radiculaire et les exi- 
gences de l’appareil aérien serait à l’origine du parasitisme des Rhinan- 
thoïdées et même peut-être, de l’avis de certains auteurs, de celui des 
Phanérogames en général (KOSTYTSCHEW, 1922). Les seconds, n’ayant 
plus qu’une activité photosynthétique insignifiante, empruntent à 
leur hôte les substances élaborées dont ils ne peuvent plus assurer la 
synthèse. 

Les Phanérogames parasites offrent une gamme continue de formes 
partant des espèces normalement pourvues de chlorophylle pour aboutir 
à celles qui n’en contiennent plus que des traces infimes. 

Dans la seule sous-famille des Rhinanthoïdées on trouve tous les 
intermédiaires allant des Ezlphrasia et des Odontites dont le chevelu 
radiculaire peut encore - en cas de nécessité - assurer la survie auto- 
trophe, jusqu’à des genres sud-africains comme les Harve_ya et les Hyo- 
banche dont les feuilles sont si réduites qu’ils sont amenés à puiser chez 
leur hôte la plus grande partie des substances organiques qu’ils ne peuvent 
plus synthétiser. Les maillons intermédiaires de la chaine correspondent 

I 

I 
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à des genres (Rhitzainks, Pediczdaris, Mela?pqyrzim, Bartsia, etc.) qui sont 
incapables de subvenir seuls à leurs besoins en eau, mais dont la photo- 
synthèse est aussi active que celle de leur hôte (KOSTYTSCHEW, 1924). 
I1 faut enfin mentionner les genres dont la forme de parasitisme change 
au cours du développement, comme les Toaaia et les Striga, qui se com- 
portent en holoparasites en début de cycle et en hémiparasites un peu 
plus tard (HÄRTEL, ,1959). On retrouve chez les Loranthacées une série 
de formes comparable. 

Le caractère des relations physiologiques entre l'hôte et le parasite 
conditionne des modes de liaison anatomiques différents. Les plantes 
supérieures parasites plongent dans les tissus - racines, tiges ou bran- 
ches - de leur hôte des organes d'absorption particuliers, suGoirs ou 
haustoria. I1 ne convient pas de discuter ici de leur origine anatomique, 
de leur différenciation et du détail de leur organisation. On a montré 
depuis longtemps que l'origine anatomique de ces organes n'est pas la 
même que celle des racines (LECLERC DU SABLON, 1887 ; FRITSCHE, 
BOUILLENNE-WALRAND et BOUILLENNE, 19j S). 

Ce qu'il faut retenir des études faites dans ce domaine peut se résumer 
ainsi (d'après HÄRTEL, 1956 et 19jcj) : 

I O  Chez les hémiparasites, en règle générale, le contact s'établit entre 
les vaisseaux du xylème de l'hôte et du parasite. Les susoirs du parasite 
pénètrent dans les vaisseaux de l'hôte ou se collent étroitement à eux. 
I1 peut y avoir passage de la sève brute par l'intermédiaire de cellules 
vivantes du susoir ou soudure directe des vaisseaux après résorption 
des parois. Dans le second cas, on a un type d'union comparable à celui 
qui se réalise entre porte-greffe et greffon ; on en trouve de bons exemples 
chez les Loranthacées. 

20 Chez les holoparasites, en règle générale, l'union se fait par l'inter- 
médiaire du phloème et non plus du xylème. 

30 I1 existe des formes de liaison anatomique hôte-parasite mixtes 
ou exceptionnelles. 

a) Quand une espèce holoparasite a des besoins en eau très importants, 
l'union des vaisseaux du bois peut venir compléter l'union des tissus 
libériens. C'est le cas des Raflesia, holoparasites extrêmes dont les fleurs 
exigent de grandes quantités d'eau. 

b) Habituellement le parasite ne puise pas d'eau dans le parenchyme 
de l'hôte. I1 arrive cependant qu'il le fasse : 
a) quand l'hôte est une Monocotylédone (ex. : Lora~tht/s s-haero- 

car-as sur Dracueiza) ; 
ß) quand l'hôte est une plante succulente (ex. : Viscttm tzimkmm sur I 

I les Euphorbes succulentes). 
I 

~ 

I 

Quelle que soit la forme anatomique de l'union réalisée, les processus 
mis en jeu par les Phanérogames parasites pour absorber l'eau et les 
substances dissoutes dans les tissus de leurs hôtes sont analogues à 
ceux qui assurent l'absorption normale par voie radiculaire. Les plantes 
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supérieures parasites pourvues de feuilles transpirent généralement 
plus activement que leurs hôtes. La pression osmotique est généralement 
plus élevée dans les tissus des parasites ; ceci est vrai surtout pour les 
organes de succion (HÄRTEL, 1937, 1941; 19j6 et 1959 ; SCHMUCKER, 
19~9). Mises à part les observations dont on dispose sur la valeur des 
forces de succion, on sait peu de choses sur la physiologie cellulaire 
des zones de contact hôte-parasite. I1 semblerait que la perméabilité 
cellulaire y soit plus élevée qu’ailleurs (THATCHER, 1942). 

B. - LA COMPOSITION MINÉRALE DES PHANgROGAMES PARASITES 

I) LES FAITS CONNUS 

On ne dispose que de données extrêmement fragmentaires et déjà 
anciennes. 

a) Holoparasites. 

NICOLOFF (1923) a analysé des plantes entières de l’Orobatzche ramosa 
vivant sur le Nirotima tabaczmz et de la Cimata eziropaea vivant sur le 
Sanzbzms edzdm. Les déments ont été dosés aussi dans des plants de 
Tabac sains et parasités et des branches de Sureau avec feuilles et fleurs. 
La teneur en cendres est toujours plus élevée chez l’hôte (Orobanche : 
9,j pour IOO de la matière sèche ; Tabac parasité : 16,j pour IOO ; 
Tabac sain : 16,7 pour IOO ; Cuscute : ),I pour IOO ; Sureau : 9,7 pour 100). 
L’Orobanche contient moins d’azote (N = 1,58 g pour IOO de matière 
sèche) que les échantillons de Tabac analysés (N = 2,16 pour le Tabac 
parasité et 2,17 pour le Tabac sain). On ne trouve pas de différence 
entre la teneur en azote de la Cuscute et celle de l’échantillon de Sureau 
étudié. Les deux parasites sont plus riches en phosphore que leurs hôtes 
respectifs. Les résultats relatifs aux trois principaux cations sont rassem- 
blés au tableau I. Si la teneur en potassium de l’orobanche est sensi- 
blement la même que celle du Tabac, la Cuscute est nettement plus riche 
en potassium que l’échantillon de Sureaù analysé. L’Orobanche et la 
Cuscute contiennent vingt à quarante fois moins de calcium que les 
plantes-hôtes ; elles sont quatre à cinq fois plus pauvres en magné- 
sium. 

Ces résultats ne semblent guère pouvoir être complétés que par ceux 
rapportés par BORESCH (1935, cité par ANSIAUX, 19j8). Ils sont rassem- 
blés au tableau I. Les plantes-hôtes sont toujours beaucoup plus riches 
en calcium que les parasites. Pour le potassium et le magnésium les 
d.if€érences sont moins nettes et peuvent changer de sens suivant les 
plantes envisagées. 

~ 
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TABLEAU I 

Pbanéroganzes boloparasites. 
Tefzezlrs en potassittm, caZciwn e t  mag~zésiwn. 

Bquilibre exprimé pour cent 
de la somme des cations 

Teneur exprimée en m. eq. 
pour IOD g de matière sèche 

I Auteurs Parasite Hôte 

Nicotianc 
tabacicm 

I I  

K 

- 

74 

-. 

Orobarichr 
ramosa 

Cicsct~ta 
eitropaca 

Lathraea 
spamarig 

-- 
IO0 I ' )) 

IO0 BORESCH, 1935. /::"y AN- 

Orobarich 
gracilis 

IO0 I )) Nicotiaa 
tabacrcm 

Cimxta 
crcropaea 

Ctiscidfa 
earopaea 

b) Hémiparasites. 

NICOLOFF (19~3) a donné une analyse du L o r a d m  ezwo$aem. On 
dispose de quelques chiffres relatifs à la teneur en cendres de certaines 
Rhinantoïdées. A ces exceptions près, il semble que seule la composition 
fninérale du Gui ait été étudiée, par GRANDEAU et BOUTON (1877)~ 
COUNELER (1889)~ NICOLOFF (1923) et quelques auteurs de la fin du 
X I X ~  siècle, cités par HÄRTEL (19j9). 

On sait ainsi que certaines Rhinantoïdées ont des teneurs en cendres 
très élevées (Melaiqpwz prrrteme : 18,9 pour 100 de la matière sèche ; 
Melampyzon r~emorost4,~ : 19,2 pour IOO ; Thesiam a&iwun : 24 poÚr IOO ; 
résultats de STAHL, 1900, cités par HÄRTEL, 19j9). Chez le I/i.scztm 
albt47n et le Lorm?tbz~s ez~ropaez4s la teneur en cendres est très variable 
suivant le? échantillons, tantôt plus élevée, tantôt plus faible que celle 
des branches de l'hôte. 
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Teneurs exprimées en m. eq. 
pour IOO g de matière sèche 

Dans les échantillons de Gui analysés par GRANDEAU et BOUTON, 
la teneur en azote est très variable en fonction des plantes-hôtes. Ceux 
analysés par NICOLOFF sont plus riches en azote que leur hôte. I1 en est 
de même pour le Lormthzis e.ur0paeu.s. 

D'après l'ensemble des résultats compilés par HÄRTEL, les feuilles 
et les tiges du VL" a/bzm et du Loranthus ez4ropaezi.s sont toujours 
plus riches en phosphore que les branches - saines ou parasitées - des 
plantes-hôtes. 

L'écart entre l'hôte et le parasite est très variable ; il peut y avoir 
jusqu'à cinq fois plus de phosphore dans la tige du parasite que dans 
celle de l'hôte. 

Le tableau II rassemble les résultats de NICOLOFF (1923) et certains 
résultats de GRANDEAU et BOUTON (1877) relatifs aux teneurs en potas- 
sium, calcium et magnésium du JGrcztm aLbwz et du Loranthrts ezlrapaezts. 
Si on compare ces teneurs à celles des branches-hôtes, on constate que 
le parasite est toujours plus riche en potassium et souvent plus riche 
en magnésium. I1 est toujours plus pauvre en calcium. Les résultats 
plus nombreux compilés par HÄRTEL permettent de représenter graphi- 
quement le rapport entre les teneurs en potassium, calcium et magné- 
sium des tiges du parasite et celles des branches parasitées de l'hôte (fig. I). 
Dans la plupart des cas étudiés, les tiges du Gui contiennent environ 
deux fois moins de calcium que les branches de l'hôte. 

equilibre exprimé pour cent 
de la somme des cations 

Parasite 

Visciirz 
album 
(tiges) 

B 

Lorarrtba 
erwopaeu 

(tiges) 

Wbte 

Abies 
alba 

I Auteurs 

GRANDEAU et 
BOUTON, 1877. 

)) 

100 NICOLOFF, 19 
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On ne sait pratiquement rien quant aux teneurs en oligoéléments, 
tout au moins rien qui soit à peu près sûr. D’après des résultats de 
HOFFMANN (1943)’ cité par HÄRTEL (1959)’ le Gui accumulerait d’impor- 
tantes quantités de manganèse. 

H ~ T E  
K-Mg 

30 

20 

10 

Ca 
60 

+ 
50 

+++ t + + 
i- 

40 

+ 
+ 

30 
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20 
O 

IO O 0  

O&’ 
a 

O 
O 0  a 

K .  
Ca + 
M9 0 

c 

+ 

+ 

a 
o 

a 
o 

a 
a . .  

O o 
a 

0 10 20 30 40 50 6,O Ca 

20 30 K-Mg 
PARAS1 TE 

10 

Fig. I. - Relation entre les teneurs en potassium, 
calcium et magnésium du Gui et de ses hôtes. 

Résultats exprimés en grammes pour cent des cendres, d‘après le tableau dressé 

I1 s’agit pour le Gu’ des teneurs dans la tige ou dans la plante entière, et pour l’hôte 
par O. HÄRTEL, 1959. 

des teneurs dans ? a branche parasitée. 

z) POSSIBILIT~S D’INTERPR~TATION 

L‘interprétation de ces données demande beaucoup de prudence. 
Peu d’espèces ont été analysées et ces analyses sont très anciennes. 
Les comparaisons qu’elles permettent entre l’hôte et le parasite sont 
bien aléatoires. La nature même des plantes en cause rend le problème 
d’échantillonnage très ardu. Les recherches faites jusqu’à présent ne 
donnent guère la possibilité de comparer des organes homologues et 
de même âge. Les feuilles et les tiges du parasite ont parfois été analysées 
séparément, mais jamais encore on ne s’est préoccupé de séparer les 
feuilles par catégories d‘fige, jamais non plus les dif€érents organes des 
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branches de l’hôte n’ont été étudiés séparément. HÄRTEL a souligné 
les difficultés d’interprétation qui résultent de ces imprécisions ; VON 
TUBEUF (1890) en était déjà conscient. 

3) DISCUSSION DES RÉSULTATS 

En dépit de toutes les réserves qu’il convient de faire, on peut retenir 

Les holoparasites se distinguent par : 
a )  une teneur globale en éléments inorganiques plus forte que celle 

b) une extrême pauvreté en calcium ; 
r )  une relative pauvreté en magnésium ; 
a’) un rapport IC/(Ca + Mg) exceptionnellement élevé, pouvant 

atteindre 6’7 (résultats exprimés en m. eq.). 
Les hémiparasites : 
a)  semblent. avoir dans certains cas une teneur globale élevée en 

éléments inorganiques, aussi bien en valeur absolue que par rapport 
à leur hôte ; 

17) tendent à accumuler en plus grande quantité que leur hôte, les 
éléments facilement mobiles (phosphore, potassium, magnésium) ; 

c )  sont plus pauvres que leur hôte en calcium ; mais l’écart hôte- 
parasite est ici beaucoup moins important que pour les holoparasites ; 
le rapport IC/(Ca + Mg) (exprimé en m. eq.) ne dépasse pas 1’2. 

MOLLIARD (191 .z et 191 3) avait déjà noté les particularités de la compo- 
sition élémentaire et la pauvreté en calcium des galles, de certains fruits 
ou tubercules et des Phanérogames holoparasites. I1 avait ébauché 
une tentative d’interprétation fondée sur l’absence d’activité chlorophyl- 
lienne dans les organes en cause. Mais il faut noter aussi qu’il s’agit 
d’organes ou de plantes dont la transpiration est très réduite et dont 
l’alimentation en eau et en substances dissoutes doit généralement 
être assurée par d’autres voies que le courant de sève ascendant circulant 
dans le xylème. ANSIAUX (1958) l’a déjà rappelé. 

Nous avons vu qu’il n’existe habituellement pas de cohnexions vas- 
culaires entre les holoparasites et leurs hôtes. Or, il semble bien que la 
circulation du calcium soit très difficile par d’autres voies que celles des 
vaisseaux (BIDDULPH et coll., 1958 et 1959). Le .cas des holoparasites 
confirmerait ce qu’on a observé ailleurs. 

Si certaines de ces plantes se contentent de si petites quantités de 
calcium - de l’ordre de z m. eq. pour 100 grammes de matière sèche 

chez elles qu’un rôle d‘oligoélément, comme chez les Champignons. 

quelques faits intéressants. 

de l’hôte ; 

dans leur activité physiologique. Le calcium tendrait à ne plus jouer 1 
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Elles n'en utiliseraient plus que très peu pour le maintien de leur archi- 
tecture cellulaire. 

Entre les hémiparasites et leurs hôtes, par contre, existent en règle 
génémle des connexions vasculaires. Le Gui - pratiquement seul 
étudié - a une teneur en calcium de l'ordre de vingt à quarante m. eq. 
pour cent grammes de matière sèche, c'est-à-dire une teneur considé- 
rablement plus élevée que celle des holoparasites. S'il est plus pauvre 
en calcium que ses hôtes, sans doute faut-il en chercher la raison dans 
une union imparfaite entre son système vasculaire et celui de l'hôte. 
Ce n'est là qu'une hypothèse. 

4) ORIENTATION POSSIBLE 
ET INTÉRÊT DE RECHERCHES ULTBRIEURES 

Les recherches sur la nutrition minérale des Phanérogames parasites 
sont à peu près complètement abandonnées depuis de longues années. 
Elles n'ont évidemment aucune application pratique immédiate. Des 
études bien conduites dans ce domaine ne manqueraient cependant 
pas d'intérêt. I1 faudrait d'abord Trrériher les observations et les analyses 
existantes et les étendre à d'autres espèces. I1 faudrait rechercher les corré- 
lations susceptibles d'exister entre la teneur en calcium des parasites, 
la structure anatomique de la liaison hôte-parasite et la nature des voies 
empruntées par la circulation des sèves. I1 serait intéressant enfin de 
préciser les besoins en calcium des holoparasites et le rôle que cet Clément 
joue chez ces plantes. 

LA NUTRITION MINÉRALE DES GREFFES 

I. - CONSEQUENCE DE L'OPÉRATION DE GREFFAGE. 
EFFETS MÉCANIQUES DU BOURRELET CICATRICIEL ' 

A. - REALISATION DE LA SOUDURE. 

STRUCTURE ANATOMIQUE DU BOURRELET 
I 

La soudure entre les partenaires d'une greffe ne se fait pas directement, 
mais s'opère entre les tissus néoformés. On ne reviendra pas ici sur ce 
point, déjà traité dans une publication antérieure (SCHEIDECKER, 1961). 
La structure anatomique de la zone de soudure varie considérablement 
d'une greffe à l'autre. Elle dépend de l'espèce ou des espèces en jeu, 
de l'âge ou du stade de développement des plantes au moment de l'opC- 
ration, ainsi que de la technique de greffage choisie. La différenciation 
d'Cléments conducteurs au sein du bourrelet cicatriciel et rétablissement 
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des connexions vasculaires détermineront en grande partie les consé- 
quences physiologiques de l'opération. 

Dans certains cas, l'union anatomique définitive entre les partenaires 
peut être quasi parfaite, la zone de soudure ne constituant plus alors 
un obstacle mécanique. Dans d'autres cas, la présence du bourrelet 
cicatriciel peut introduire une gêne permanente dans la circulation 
des sèves. 

I1 convient d'ajouter que les perturbations de l'économie de l'eau chez 
les greffes ne dépendent pas uniquement du bourrelet. L'équilibre entre 
les capacités d'absorption et d'utilisation est rompu au moment du gref- 
fage et se rétablit plus ou moins bien suivant les combinaisons. 

B. - EFFETS DU BOURRELET CICATRICIEL 

SUR LA REPARTITION DES AL~~MENTS CHIMIQUES 

A L'INTERIEUR DES GREFFES 

Seules les autogreffes permettent d'étudier dans des conditions 
convenables le rôle que peut jouer la présence du bourrelet dans la 
répartition des éléments inorganiques à l'intérieur des greffes. Quand 
on réunit par le greffage des espèces ou des genres différents, les consé- 
quences mécaniques de l'opération ne sont plus seules à pouvoir inter- 
venir pour modifier la circulation et l'accumulation de ces éléments 
par rapport aux témoins non greffés. 

I) Les faits cot" 

SCARASCIA VENEZIAN (I 960) a étudié l'absorption et le transport 
du phosphore marqué chez des autogreffes de Haricots d'une même 
variété, dans les premiers jours suivant le greffage (greffage simple à 
l'anglaise au niveau du second entre-nœud sur plantes de vingt centi- 
mètres de haut environ). Deux jours après l'opération, sous l'influence 
du traumatisme, on observe une diminution de la vitesse d'absorption 
du phosphore marqué, qu'il s'agisse d'absorption normale par voie 
radiculaire ou d'absorption par voie foliaire ; très peu de phbsphore 
marqué traverse la zone de contact par voie cytoplasmique, les connexions 
vasculaires n'étant pas encore rétablies. Un peu plus tard, on constate 
que le phbsphore marqué passe beaucoup plus facilement des feuilles 
du greffon à la tige du porte-greffe (la quantité transportée est à peu 
près la même dans ce cas que pour des témoins non greffés) que des 
racines du porte-greffe aux feuilles du greffon. 

BUKOVAC, TUKEY et WITTWER (19s.) et BUKOVAC (195 8) ont travaillé 
sur des autogreffes d'une même variété de Tomate. Ils ont montré que : 

LZ) Si, quatre semaines après le greffage, on fait absorber par voie 
radiculaire à des Tomates greffées à l'anglaise, et âgées au moment de 
l'expérience de deux mois et demi, les isotopes suivants : Z2Na, 32P, 
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35S, 3GCl, 52-54Mn, 55-5sFe, G4Cu, G5Zn, 86Rb, esSr, g Q M ~  et I40Ba, la distri- 
bution de ces éléments 48 heures après leur apport est la même de part 
et d'autre de la soudure. I1 n'y a aucune zone d'accumulation privilégiée, 
ni au-dessus, ni au-dessous, ni au niveau du bourrelet (sauf pour l'e chlore 
qui semble s'être accumulé préférentiellement dans les tissus les plus 
jeunes de la tige). 

b) Si on greffe, apex sur apex, les tiges de deux pousses axillaires 
de deux pieds de Tomate, conservant chacun leurs racines et leur appa- 
reil végétatif, et si on apporte du calcium et du phosphore marqués 
aux racines de l'une ou l'autre plante, le phosphore traverse facilement 
le bourrelet de greffe et se retrouve jusque dans les jeunes fruits de la 
plante non traitée ; dans ces conditions en revanche, le transport du 
calcium est considérablement gêné (4.012 coups par minute dans la por- 
tion de tige appartenant à la plante traitée contre > 8 coups dans la portion 
de tige correspondante de la plante non traitée, six jours après l'apport 
du calcium marqué). 

c)Dans ces greffes par approche, quand on apporte du calcium 
marqué tantôt aux racines du porte-greffe, tantôt à celles du greffon, 
on constate que cet élément traverse le bourrelet sans dificulté dans le 
sens de la polarité normale. Son transport est orienté essentiellemeni: 
vers les extrémités apicales. I1 n'en passe que très peu dans le sens inverse. 

d) Si on greffe en tête, sur des Tomates décapitées, des segments 
de tiges, en position normale et en position inversée, l'inversion des 
scions retarde considérablement la croissance. Quand on apporte aux 
racines des sujets du calcium marqué, le transport de cet élément à 
travers le bourrelet est fonction directe de la croissance, mais il n'y 
a pas de dif€érence de radioactivité par unité de matière sèche d'un 
type de greffon à l'autre. 

HOMÈS (1957) a greffé entre eux de jeunes plants de Gosgpimm hir- 
s ~ t ~ m  âgés de 35 jours et provenant de trois lots cultivés sur trois solu- 
tions nutritives différant entre elles par les proportions réalisées entre 
le potassium, le calcium et le magnésium à l'intérieur d'une somme 
constante (greffage en biseau au-dessus de la deuxième feuille). Toutes 
les combinaisons possibles ont été réalisées. Cet auteur a noté une accu- 
mulation de cations dans le sujet par rapport aux parties comparables 
des témoins et surtout une différence dans la répartition des éléments 
entre le sujet et le greffon. Le sujet est plus riche en calcium et plus 
pauvre en potassium que le témoin, et vice versa pour le greffon. Le 
tableau III rassemble quelques-uns des résultats de HOMÈS, relatifs . 
aux greffes dont les deux partenaires proviennent de plantes élevées 
sur une même sòlution nutritive. On dispose de témoins au moment 
du greffage et au moment de la récolte des greffes ; il s'agit de fragments 
de plantes homologues à ceux choisis pour constituer le greffon et le 
sujet, mais prélevés sur des plantes non opérées. Pour la technique de 
greffage adoptée et dans les conditions de l'expérience, les comparaisons 
entre témoins et organes homologues des greffes' sont probablement 



TABLEAU III 0 

K+Ca+Mg=roo 
K =  11  

Ca= 15 
Mg = 70 

Autogreffes de Gossypium hirsutum. TetzetLrs efz catiom (d'après J. L. HOM~S, 1959). 

Les résultats sont exprimés en m. eq. pour IOO grammes de matière sèche. 
Témoin G = témoin prélevé au moment du greffage. 
Témoin R = témoin prélevé au moment de la récolte des greffes. 

Greffe 

Témoin 

Bquilibres 

dans la solutlon 
nutritive 

K, Ca, Mg 

K+Ca+Mg=~oo 
K = 70 
Ca = 15 

M g =  15 

K+Ca+Mg=Ioo 
K =  15 
Ca = 70 

M g =  15 

Bchantillons 
analysés 

Greffe 

I G  
Témoin - I R  

Greffe 

'émoin - 1 :  

Greffon (ou organes homologues 
du témoin) 

-1-1-1 

Porte-greffe (ou organes homologues 
du témoin) 

E: I Ca I Mg 1 Ii/(Ca+Mg) 

-I-I-I--- 

Plante entière 

K I Ca I Mg I K/(Ca+Mg) 

o-, 

Co 
u 
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plus valables que les comparaisons entre les feuilles et les tiges du porte- 
greffe et du greffon, bien différentes par leur âge physiologique. 

Des autogreffes de deux espèces très différentes de Tomate ( L y o -  
$ersiciw racem&ermv Lange, la Tomate (( Groseille rouge )) et Ljicoper- 
siczmz esczde~~tztllt, var. hort. (( Mikado écarlate B) ont été réalisées et 
étudiées par SCHEIDECKER, BOULOUX-HARDY, GUÉNIN et BILLARD (I 962). 
Les greffons, âgés d’une quinzaine de jours (comptés à partir du semis) 
ont été entés en fente au sommet de la tige principale, décapitée, des 
sujets âgés de neuf à onze semaines. Toutes les pousses axillaires ont 
été supprimées sur le greffon ; une seule a été conservée sur le porte- 
greffe. Cette pousse du sujet peut être valablement comparée au greffon. 
Les plantes ont été récoltées trois mois environ après le greffage. La 
composition mintrale des tissus du greffon est peu différente de celle des 
tissus du sujet. Les feuilles et les tiges du porte-greffe sont légèrement 
plus riches en azote, en phosphore et en potassium (sauf en un cas, 
ces dSérences n’atteignent pas I O  pour 100). I1 n’y a pas de différence 
sensible pour le soufre. Les tiges des scions sont plus pauvres en calcium 
que celles des témoins (écarts de I O  et I j pour IOO), et les feuilles un 
peu plus riches (écarts de 9 et 7 pour 100). I1 en est de même pour le 
magnésium. Si on considère l’ensemble des tissus - tiges et feuilles 
réunies - c’est le greffon qui est plus riche en calcium que le porte- 
greffe. Si on calcule les proportions des différents éléments à l’intérieur 
des sommes équivalentaires, des anions d’une part, des cations d’autre 
part, on voit que les équilibres que traduisent ces chiffres sont identiques 
ou peu différents chez les scions et chez les sujets. La variation du rapport 
équivalentaire IC/(Ca + Mg), qui exprime d’une autre fason les obser- 
vations énoncées plus haut, est la plus sensible pour les tiges des greffons 
(( Mikado )) (tableau IV). 

Les autogreffes n’ayant aucun intérêt pratique en horticulture, très 
peu d‘exemples d’autogreffes ont été étudiés chez les arbres fruitiers. 
SHANNON et ZAPHRIR (19j8) ont réalisé des autogreffes du Citrm 

jambhiri et du Pomirm trifooliuta. Mais seuls WALLACE, NAUDE, MUELLER 
et ZIDAN (19j 2)  paraissent s’être préoccupés de l’influence éventuelle 
du bourrelet cicatriciel sur les teneurs en Cléments des greffons chez 

, les Citrm. D’après leurs travaux, et pour des greffes définitivement 
consolidées, la présence du bourrelet ne paraît pas modifier la composi- 
tion minérale du scion. 

Quelques autres résultats viennent compléter ceux de ces recherches. 
BUKOVAC (1958) et EVDOKIMOVA (19j5) ont montré, en utilisant des 
Cléments marqués, que la facilité et la vitesse de passage d‘un partenaire 
à l’autre dépendent beaucoup des plantes en cause. Ce que confirme 
RAKHTEENKO dans le cas particulier des greffes spontanées de racines 
qu’on rencontre chez les arbres forestiers. GLOUCHTCHENKO et DROBKOV 
(19j2, cités par BUKOVAC, 1917) ont constaté, en injectant du phosphore 
marqué à des greffes de Tomate ou de Morelle, une distribution inégale 
entre les partenaires et une légère accumulation au niveau du bourrelet. 
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Greffon 

Porte- 
greffe 

ANNBE BIOLOGIQUE 

Feuilles 293 32 - -- - 
Tiges 208 29 

Feuilles 317 35 - __ ~ 

Tiges 214 30 

~ _ - - _ _ _  

TABLEAU IV 

Azitogreffes de dezdx espèces de Lycopersicum. 
Tenears en anions e t  en catiom (d'après D. SCHEIDECKER et COU., 1962). 

Les résultats sont exprimés en m. eq. pour IOO grammes de matière 
sèche. 

Greffe 

Lyc. racemigeriitn 
sur 

Lyc. rucemigerum 

I I I 

organes analysés 1 NO, 1 PO, I SO, 

I I-I-I- 

44 

I8 

I I I I 

Feuilles 71 
Greffon - - - - I Tiges I :: 1 :: 1 19 

Feuilles 320 42 71 
Porte- - - - - 
greffe 1 Tiges 1 204 1 38 1 21 

I I I 

-I-I-- 

On peut enf-in citer ici, bien qu'elles n'aient trait qu'a des hétérogreffes, 
les observations de BELAVIN (1956) : quand on applique du phosphore 
marqué sur les racines latérales de pommiers greffés et francs de pied, 
on voit cet élément se répartir dans toutes les branches chez les premiers, 
alors que chez les seconds il reste localisé dans les branches correspondant 
directement aux racines traitées. KHVOJKA et BABICKY (1960) ne confir- 
ment pas ces résultats : le phosphore introduit dans les racines se retrou- 
verait toujours dans toutes les branches. 

z) litter-réta fion et discussion des résultats. 

L'opération de greffage entraîne toujours un bouleversement plus 
ou moins profond des fonctions physiologiques. Comme on pouvait 
s'y attendre, on observe, dans les premiers temps qui suivent le greffage, 
des troubles de l'absorption, de la circulation et de l'accumulation des 
déments : ralentissement de l'absorption 48 heures après l'opération, 
en rapport avec une diminution de l'activité métabolique générale, 
dans les expériences de SCARASCIA VENEZIAN; accumulation anormale 
de cations dans le sujet, dans les expériences de HOM&. Cet auteur 
met ce phénomène en rapport avec une teneur en eau plus élevée, avec 
l'effet de barrage que la zone de soudure paraît exercer chez ces greffes 
relativement jeunes et avec un G &illissement n peut-être plus lent des 
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feuilles du sujet par rapport aux feuilles homologues du témoin non 
greffé (les porte-greffes utiliseraient les feuilles qui leur restent avec 
un maximum d’efficacité et ces feuilles resteraient donc fonctionnelles 
plus longtemps ; elles atteignent effectivement une taille plus impor- 
tante que celle des feuilles du témoin). 

Ce qui a le plus d’intérêt dans cet ensemble de faits, ce sont les infor- 
mations qu’ils apportent sur les voies possibles de transport des éléments 
inorganiques et sur la facilité ou la difficulté que ceux-ci ont à les emprun- 
ter. L’étude des greffes confirme et complète les observations faites 
après section des vaisseaux et celles faites sur l’alimentation minérale 
des bourgeons ou des fruits : on sait que la sève brute peut contourner 
une lésion vasculaire limitée, en passant par les cellules du parenchyme, 
et que les éléments inorganiques peuvent suivre, plus ou moins facile- 
ment, la voie de la sève élaborée. 

Les observations de SCARASCIA VENEZIAN, faites très tôt après le 
greffage, montrent qu’un peu de phosphore marqué peut traverser 
la blessure par voie cytoplasmique. Le fait qu’un peu plus tard le phos- 
phore passe plus facilement dans le sens scion - sujet que dans le sens 
inverse conduit à penser que cet élément est facilement transporté avec 
la sève élaborée et incline à formuler l’hypothèse que, dans ce cas, 
la circulation libérienne se rétablit plus vite que les connexions vasculaires. 
Les résultats de BUKOVAC sur Tomates greffées par approche ou unies 
par les branches latérales, constituent d‘autres exemples d’une circula- 
tion facile du phosphore par voie libérienne. 

La répartition des cations dans les greffes de Cotonnier, étudiées 
par HOMÈS, tend aussi à inhquer un transport des éléments vers le 
greffon par voie non vasculaire, dans les premiers temps de l’union. 
En effet, toutes les expériences s’accordent pour établir que la circula- 
tion du calcium est très sérieusement entravée ou presque complktement 
bloquée dès que les éléments sont contraints d‘emprunter une voie 
différente de la voie vasculaire (transport en sens inverse de la polarité 
normale, passage par voie cytoplasmique). Les travaux de BUKOVAC le 
démontrent bien. Par contre le transport de l’ion potassium, extrêmement 
mobile, ne semble en rien gêné par la rupture des connexions vasculaires. 
On le voit s’accumuler dans les greffes de Cotonnier de HOM& La 
circulation du magnésium paraît se faire assez facilement par voie non 
vasculaire. 

Si on considère non plus le cas d’autogreffes très récentes ou récentes, 
mais celui d‘autogreffes consolidées, après reprise des connexions vas- 
culaires, on voit que la zone de soudure peut ne plus exercer aucun effet 
de barrage à l’égard des éléments inorganiques même pour le moins 
mobile des macroéléments, le calcium. Les travaux de BUKOVAC et les 
nôtres, sur autogreffes de Tomates, sont en parfait accord sur ce point 
(sans doute la vascularisation du bourrelet est-elle plus rapide chez la 
Tomate que chez le Cotonnier). Les résultats de WALLACE et coll., 
sur les Citrzu, conduisent à la même conclusion. 

ANN. BIOL. - T. II, BASC. 7-8, 1963. 22 
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HOMÈS a indiqué une application pratique possible de son travail. 
Les greffons ou les sujets provenant de plantes élevées sur certaines 
des solutions nutritives essayées, assurent par la suite une meilleure 
croissance des greffes. On pourrait imaginer de préparer spécialement 
les plantes destinées à fournir des scions ou des porte-greffes, en leur 
apportant une alimentation minérale adaptéeà leur rôle futur. Les meilleurs 
porte-greffes de HOMÈS avaient r e p  une alimentation particulièrement 
riche en potassium par rapport au calcium et au magnésium ; peut-être 
en allait-il ainsi parce qu’ils étaient plus capables de fournir abondamment 
aux greffons, dans les premiers temps de l’union ce qu’ils pouvaient 
absorber le plus facilement. Ce n’est là qu’une hypothèse. Aucune 
étude n’a été poussée plus avant dans ce sens. 

3) Oriefitatìon possible e t  intérêt de recbercbes dtériewes. 

I1 serait nécessaire de mener de front des études de migration d‘élé- 
ments marqués et des études anatomiques de la zone de soudure. A 
notre connaissance, un tel travail, coordonnant les données physiolo- 
gique et anatomique, n’a jamais été fait. 

Les résultats relatifs à la circulation des éléments à travers la zone de 
soudure dans des autogreffes consolidées, après rétablissement des 
connexions vasculaires, sont limités à un nombre extrêmement réduit 
d’espèces et de cas. Bien qu’ils paraissent concordants, il y aurait intérêt 
à les compléter en les étendant à d‘autres plantes et en réalisant des 
séries de greffes répondant à des exigences expérimentales rigoureuses 
(autogreffes - et aussi homogreffes - mixtes, conduites de manière 
à ce que le sujet porte des rameaux qui puissent être valablement compa- 
rés à ceux du greffon). 

II. - INFLUENCES RÉCIPROQUES DU PORTE-GREFFE 
ET DU GREFFON SUR LA COMPOSITION MINGRALE 

DES PARTENAIRES DE LA GREFFE 

Dans les autogreffes, seules les conséquences directes de l’opération 
de greffage interviennent pour modifier la répartition des éléments chez 
les partenaires. I1 n’en est plus de même dans les hétérogreffes : les greffons 
sont tributaires pour leur alimentation minérale d‘organes d‘absorption 
appartenant à une variété, à une espèce ou à un genre différent ; les racines 
des sujets sont contraintes d’assurer l’absorption des éléments pour des 
organes aériens appartenant en totalité ou en partie (suivant que la greffe 
est ordinaire ou mixte) à une varitté, à une espèce ou à un genre diffé- 
rents, qui peuvent avoir des besoins différents. Dans la mesure où la 
part des perturbations purement traumatiques peut être faite, les diverses 
combinaisons réalisables dans les autogreffes paraissent à première vue 
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constituer un matériel de choix pour l'étude des facteurs internes qui 
déterminent la composition minérale de la plante dans un milieu donné. 
On peut espérer grâce à elles préciser ce qui, dans l'absorption et dans 
l'accumulation des éléments, dépend des caractéristiques propres du 
système radiculaire, ce qui dépend de l'activité physiologique ou de la 
structure des parties aériennes et l'influence réciproque que les racines 
et les organes aériens exercent les uns sur les autres. 

A. - LES FAITS CONNUS 

A de rares exceptions près, toutes les recherches ont été faites sur 
des arbres fruitiers dont l'étude avait un intérêt pratique immédiat. 

I) L a  coi~~asìtìon mìtiéraZe dzt greffon. If@ztetxe dit parte-greffe. 

Une constatation de valeur générale se dégage nettement de l'ensemble 
des résultats acquis : le porte-greffe exerce une influence sur la compo- 
sition minérale du greffon. Dans des conditions de milieu identiques, 
un même greffon n'aura pas Ia même teneur en éléments sur tous les 
porte-greffes où il peut être enté. 

L'influence du porte-greffe sur la nutrition minérale du scion a surtout 
été étudiée dans des cas de carence ou de toxicité ; il est en effet impor- 
tant du point de vue pratique, de savoir si le choix de certains sujets 
peut permettre d'améliorer les conditions de végétation des arbres 
sur certains sols mal équilibrés. 

La question a été très étudiée pour le bore. Placées sur un même 
milieu nutritif, des espèces différentes en absorbent des quantités très 
différentes. I1 semble que les plantes les plus sensibles à la présence 
d'un excès de bore dans le milieu soient aussi celles qui tendent à en 
absorber les plus grandes quantités. EATON et BLAIR (193j) ont réalisé 
des greffes réciproques de l'Heliafzthids tztberoszts et de 1'Helidnths a m ~ m  
d'une part, du Citrzu lìmoiz et du SeverifZia biixìjolia d'autre part. Le 
Topinambour et le Citronnier, placés dans les mêmes conditions que 
les deux autres espèces en cause, absorbent plus de bore et sont moins 
tolérants à l'égard d'excès de bore dans le milieu. Quand le Tournesol 
est greffé sur le Topinambour ses tissus sont nettement plus riches en 
bore que quand il se trouve sur ses propres racines (1.470 p. p. m. dans 
les feuiIles âgées contre 936 p. p. m.). Inversement, quand le Topinam- 
bour est greffé sur le Tournesol, ses tissus sont nettement plus pauvres 
en bore que quand il se trouve sur ses propres racines (711 p. p. m. 
dans les feuilles âgées, contre I. 5 20 p. p. m.). Des résultats comparables 
ont été obtenus avec le Citrm /ii?ZOYZ et le Seueriflia bax$alia. 

Après ROY (1943)~ HAAS (194jJ a montré que chez les agrumes 
la teneur en bore des feuilles et des écorces de fruit varie nettement 
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en fonction du sujet. Ces résultats ont été confirmés par ceux de EMBLE- 

TON, LABANAUSKAS et BITTERS (1962). HANSEN (1948 et 19jj), travail- 
lant sur des greffes d'arbres fruitiers de la famille des Rosacées, souligne 
l'influence décisive du porte-greffe sur la teneur en bore des tiges et 
des feuilles des suons. Parmi les plantes étudiées, c'est l'Amandier qui 
absorbe le moins de bore et fournit le sujet déterminant la plus grande 
résistance de la greffe à la toxicité du bore. Pour une teneur .en bore 
de z p. p. m. dans le milieu, les feuilles du Prunier d'Agen contiennent 
69 p. p. m. de bore quand il est enté sur l'Amandier contre 103 p. p. m. 
quand il est greffé sur le Pêcher (var. <( Shalil D). Pour une teneur en 
bore de j p. p. m. dans le milieu, les feuilles de l'Amandier (var. Sans 
pareil B) contiennent 72 p. p. m. de bore quand il est greffé sur lui-même 
et I 30 p. p. m. quand il est enté sur le Pêcher (var. (( Shalil n) ; les feuilles 
du Pêcher (var. (( Elberta B) contiennent j I p. p. m. de bore sur l'Aman- 
dier, 191 p. p. m. sur le Pêcher (var. <( Shalil ))) et 1 j 2  p. p. m. sur l'Abri- 
cotier. 

Le problème du comportement des arbres fruitiers à l'égard des eaux 
ou des sols salés a également préoccupé beaucoup les chercheurs et les 
a incités à préuser l'influence du porte-greffe dans la résistance à la sali- 
nité. COOPER, GORTON et OLSON (19j2) ont monté un dispositif expé- 
rimental permettant d'étudier l'action combinée de doses croissantes 
de chlorures de sodium et de calcium d'une part, et de bore d'autre 
part, sur l'aspect et la composition minérale de jeunes greffes d'agrumes. 
En ce qui concerne le bore, leurs résultats sont en accord avec les précé- 
dents : quel que soit le traitement envisagé, les feuilles sont plus riches 
en bore sur le Mandarinier (Citrus reticdata, var. <( Cléopâtre ))). L'action 
du porte-greffe sur l'accumulation du chlore dans le greffon est parti- 
culièrement nette : sauf pour les traitements où on apporte 3 et 6 p. p. m. 
de bore en l'absence de chlorures, les feuilles des greffons (Citrus 
siizensis, var. (( Valencia )) et Citmsparadi.ri, var. (( Shary red D) contiennent 
environ deux fois plus de chlore sur le Bigaradier (Citrus azrranti,m) 
que sur le Mandarinier. L'influence du sujet se fait sentir aussi sur les 
teneurs des feuilles du greffon en calcium, potassium et magnésium. 
Un autre travail de COOPER et GORTON (19j2) a montré que la teneur 
en chlore des feuilles du Pomélo (Citn~s paradisi, var. (( Shary red ))), 
enté sur vingt sujets différents, peut varier, en fonction du porte-greffe, 
de I 2 à 99 m. eq. pour IOO grammes de matière sèche, pour les traitements 
avec apport de chlore et de z à 21 m. eq. pour les témoins. Une étude 
ultérieure de GORTON, COOPER et PEYNADO (19j4) a complété et confirmé 
ces résultats. 

HAYWARD, LONG et UHVITS (1946) ont suivi, en culture sur sable, 
pendant cinq ans, des greffes du Pêcher var. Elberta )) sur les Pêchers 
var. (( Shalil )) et var. (( Love11 )), alimentées avec des solutions nutritives 
contenant des doses croissantes d'ions C1- ou SO,- -. L'influence du 
sujet sur la composition des feuilles du greffon n'a été sensible que pour 
le chlore, le potassium et le calcium. 
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BERNSTEIN, BROWN et HAYWARD (1956) ont étudié le comportement 
à l'égard de la salinité (NaC1 et CaC1,) d'autres arbres fruitiers de la 
famille des Rosacées, entés sur différents porte-greffes (Pêcher, Amandier, 
Prunier et Abricotier sur leurs sujets courants dans les vergers commer- 
ciaux). Ces auteurs, comme les précédents, ont noté une nette influence 
du porte-greffe sur l'accumulation du chlore, dans les différents organes 
du scion. On retrouve le même phénomène chez les Avocatiers (EMBLE- 
TON, MATSUMURA, STOREY et GARBER, 1962), où la nature du sujet 
modifie de plus significativement la teneur des feuilles du greffon en 
azote, phosphore, potassium, calcium et magnésium. 

AVENT (1917) a étudié l'action du porte-greffe chez les Pommiers 
dans des cas de carence en potassium. 

Ces travaux, plus ou moins limités à des milieux nutritifs bien parti- 
culiers, ont conduit à des recherches d'une portée plus générale. HAAS 
(1945~) a cherché à établir dans quelle mesure, chez les agrumes, le sujet 
a une influence sur la composition minérale du greffon pour d'autres 
éléments que le bore qu'il venait d'étudier. I1 a analysé des feuilles de 
l'oranger var. <( Valencia D enté sur trente porte-greffes différents et 
a mis en évidence l'influence importante du sujet sur l'accumulation 
de l'azote, du phosphore, du soufre, du potassium, du calcium et du 
magnésium dans le greffon (tableau V). HAAS (1948) a complété ces 
résultats un peu plus tard par des observations sur des greffes d'agrumes 
dont les partenaires avaient été sélectionnés de fason à éliminer au maxi- 
mum l'interférence des différences individuelles. SMITH, REUTHER et 
SPECHT (1949) ont trouvé des différences significatives en fonction du 
porte-greffe, entre les teneurs des feuilles et tous les éléments dosés, 
à l'exception du sodium, chez des greffons d'Oranger var. (( Valencia ))' 

entés sur six porte-greffes =érents ; ces greffes étaient cultivées dans 
des conditions de sol et de climat favorables. Ils ont remarqué que les 
teneurs en oligoéléments varient beaucoup plus en fonction du sujet 
que les teneurs en macroéléments (tableau V, amplitude maxima de la 
variation pour le fer et le zinc : IOO pour 100, pour le manganèse et le 
cuivre : 6 j  pour 100). 

WALLACE, NAUDE, MUELLER et ZIDAN (19jz) ont étudié non seule- 
ment l'influence du porte-greffe sur la composition minérale des agrumes, 
mais encore la nature de cette influence. Ils ont établi les faits suivants : 

a)  Certaines différences dans la composition minérale des greffons 
sont nettement imputables à l'effet du porte-greffe. Elles sont indépen- 
dantes de la nature du greffon. 

La teneur en potassium des feuilles des greffons est par exemple, 
toujours plus élevée sur le Pomélo (de l'ordre de 42 m. eq. pour IOO gram- 
mes de matière sèche, moyenne calculée pour sept greffons différents) 
que sur le Citronnier sauvage (Cifiiujambhiri) ou le Bigaradier (de 
l'ordre de 26 m. eq.). 

Les compensations habituelles à l'intérieur de la somme des cations 
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F. M. EATON et G. Y. BLAIR, 
193.5. 

A. R. C. HAAS, 1 9 4 5 ~  

ANNBE BIOT~OGIQTX 

H. annrrns. 

H. tnberosns. 

C .  sinensis, var. (( Valencia )). 

TABLEA 

P. F. SMTH et coll., 1949. 

W. C. COOPER et coll., 195'. 

Tenem en éléments L? 

Amplìtzde maxina des différetzc 

Id. 

Td. 

I 

A. WALLACE er coll., 1 g 1 ~  

Auteurs 

C.  simnsis, var. (( Valencia )) (feuille: 
de 7 jours). 

C.  sirreusis, var. (( Valencia )) (feuille 
de 6 mois). 

Greffons 

L. M. SHANNON et J. ZA- 
PHRIR, 1958 

Porte-greffes 

~~ ~ 

C.jambbiri. 

Pancirus trifiliata. 

N 

D. BLANC et J. BROSSER, 
1962. 

H. annnns : H. iuberosns. 

P. communis, var. (( Passe-crassane D. 

P. comr~~i is ,  var. (( Williams )). 

)) 

Poncirns trifoliata ; C.  sinensis ; C. an- 
rantiirm ; C. paradisi. 

À. R. C. HAAS, 1 g i 5 ~  (Id. 30 porte-greffes différents. 30 % 
6 porte-greffes différents 

C. azrrantitrm ; C.  reticdafa. 

)) I C.  jaradisi, var. (( Shary red )). 

W. C. COOPKR et B. S. GOR- Id. 
TON, 1952. 

13 porte-greffes différents. 

Poncirm trifooliata ; C. sinensis ; c. jam 
bhiri ; C.paradi~i. 

)) 8 %  

C. sinensis, var. (( Valencia )) (feuille I de 12 mois).. 

A. WALLACE et coll., 1913. C.  liman, var. (( Eureka n. 59 % Poncirns frtfo/iaia ; C.  anrantiirni ; C. si 
nemis ; C, liniinloti ; C .  paradisi. 

C .  anrantiw~z ; C.  reticdata. 
~~ 

B. S. GORTON et W. C. Coo- C.  paradisi, var. (( Webebb red blush )!. 
PE% 1954. 

C. J. HANSEN, 1955. A. canmtrnis, var. (( Sans pareil )). A. comrnirnis ; P. unlgaris, var. (( Lo 
vell )) et (( Shalil )). 

IP. virlgaris, var. (( Elberta )). A. comnirrnis ; P. unlgaris, var. (( Lo 
vell net (( Shalil )) ; Arm. unlgaris. 

Poncirns trifohata ; C.  jambbiri. 

g Cydonia différents. 

N. s- = Non significatif, x = Amplitude calculée sur les moyennes de dfiérents traitements ou de différents prélève- 
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V 

fèuìlles da greffon. 
en fom'ìofi  da porte-greffe. 

K Ca CI Fe B P 

44 % 

80 % 

s6 % 

46 % 31 % 53 % 
10-15 % 10-15 yo 100 yo - 

X - 
X' - 
X 

.- 
IO % 

10 % 

25 % 6 0  % 

63 % 33 % 

164 % 6 4  % 59 % 

19 % 9 Yo 

13 % 3s % 

11 % 12 % 18 % 
- 

X so % 
-. 
14 % 24 % 

X 

- 
X 

N. S. 

N. S. 40 % - 
X 

X 
- 

'9 % 24 % 

ments. 
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ne se font pas toujours dans le même sens : la faible teneur en potassium 
est compensée par une teneur élevée en magnésium sur le Citronnier 
sauvage et par une teneur élevée en calcium sur le Bigaradier. 

b) Les différences observées ne peuvent être mises en relation avec 
la production de fruits. 

c )  Dans les autogreffes, chez les arbres adultes, le bourrelet cicatri- 
ciel n'a pratiquement aucune influence sur les teneurs en Cléments du 
greffon. 

d) Certaines des différences décelées dans les feuilles et imputables 
à la nature du sujet, se retrouvent dans les fruits. 

e) La teneur en potassium des très jeunes feuilles est beaucoup moins 
tributaire de la nature du porte-greffe que celle des feuilles plus âgées 
(tableau V). 
f) Les résultats obtenus sur sol, en verger, ne sont pas les mêmes que 

ceux obtenus en aquiculture. Sur solution nutritive, le Pomélo n'absorbe 
et n'accumule pas plus de potassium que les autres espèces analysées, 
bien au contraire. 

WALLACE, NORTH et FROLICH (1yj3) ont complété ce travail par 
l'étude des greffes de Citronnier (Citrm liiilton var. (( Eureka B) sur cinq 
porte-greffes différents. Ces greffes ont été cultivées en pots, sur des 
sols différant par leur pH et leur teneur en azote. 

La teneur en fer dans les feuilles du greffon varie à la fois en fonction 
du pH du sol et en fonction du porte-greffe. A p H  5 ,  par exemple, 
la teneur en fer des feuilles du Citronnier est de 197 p. p. m. sur le Citrzu 
aziram%m et de 58 p. p. m. sur le PoricimJ trqoliata. La teneur en azote 
varie considérablement en fonction du porte-greffe. Si on compare les 
moyennes des différents traitements elle est de 3,03 pour IOO d'azote 
pour IOO grammes de matière sèche sur le Bigaradier et de 1,6j pour IOO 
sur l'Oranger trifolié. 

BLANC-AICARD et BROSSIER (I y 6 2 )  ont comparé, à une même époque 
de l'année, les teneurs en potassium, calcium et magnésium des feuilles 
du Poirier var. <( Williams D et du Poirier var. G Passe-crassane )> greffés 
sur une même gamme de Cognassiers et plantés dans des conditions 
de sol et de milieu nettement différentes. En valeur absolue, les teneurs 
semblent dépendre avant tout du milieu de culture (sol et climat). Mais 
l'influence du porte-greffe apparaît nettement quand on considère les 
proportions relatives des trois cations majeurs : si on calcule le rapport 
IC/(Ca + Mg), on remarque qu'à deux exceptions près, les neuf sujets 
testés se classent dans le même ordre de rapport croissant quel que soit 
le type de sol, le climat et la nature du greffon. 

Le tableau V donne quelques indications SUT l'amplitude maxima 
de variation des teneurs en Cléments dans les feuilles du greffon, en 
fonction du porte-greffe, d'après quelques-uns des résultats des auteurs 
cités. 

, 
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2) L a  comjosition mim+aIe da greffoiz. 
Iiidt$eizdame à I’égard dit porte-greffe. 

La composition minérale du greffon n’est cependant pas déterminée 
seulement par la nature du porte-greffe. Dans des conditions de milieu 
identiques, des greffons différents entés sur un même sujet n’auront 
pas les mêmes teneurs en éléments. On pourrait être tenté de dire qu’ils 
conservent une certaine (< individualité )). 

Le tableau VI dont la conception est analogue à celle du précédent, 
donne quelques indications sur l’amplitude maxima de bariation des 
teneurs en éléments des feuilles de greffons différents entés sur un même 
porte-greffe, d‘après quelques-uns des résultats des auteurs cités. 

Dès 1935, EATON et BLAIR ont attiré l’attention sur le fait que les 
rapports sujet-scion sont plus complexes que certaines expériences 
mettant en relief l’action du porte-greffe ne tendent à le suggérer. Ils 
donnent l’exemple de greffes de Noyers : quand le Jzg/am regiu var. 
(( Payne )) et le Jztgam regid var. Eureka D sont greffés sur le Jztglatzs 
califortzica var. c Hindsii )) les feuilles de la variété G Payne )) sont toujours 
nettement plus pauvres en bore que celles de la variété (( Eureka D. 

Les analyses faites par HAAS (1945) sur des greffes d’agrumes mon- 
trent que : 
a) Quel que soit le porte-greffe, les feuilles du Citronnier var. (( Eureka )) 

sont toujours plus riches en magnésium que celles de l’Oranger var. 
(( Navel )). 

b) Le porte-greffe n’exerce pas toujours son influence dans le même 
sens sur des greffons différents : le Citrm paradisi var. (( Marsh )) et 
le Citrm siizeizsis var. (( Navel )) sont toujours plus riches en calcium 
sur le C i t r ~  awantìmz que sur le Citrzts sitzetsis. C‘est le contraire qui ~ 

se produit pour le Citras lintolt var. (( Eureka D. 
Les observations de WALLACE et coll. (1952) ont amené également 

ces auteurs à la conclusion que chez les agrumes, l’influence exercée 
par le porte-greffe est modifiée par la nature du greffon. 

COOPER et coll. (195 z) ont remarqué que chez les Citrm l’accumulation 
du chlore dans les greffons paraît dépendre essentiellement du sujet ; 
il n’en est pas de même pour le sodium dont le taux d’accumulation 
paraît déterminé par la nature du greffon. BERNSTEIN et coll. (1956) 
ont confirmé, pour les arbres fruitiers de la famille des Rosacées, que la 
réponse des greffes à la salinité dépend en grande partie de la nature des 

Les résultats de SHANNON et ZAPHRIR (1958) font aussi apparaître 
la relative indépendance des greffons du Citrz6.r jambkiri et du Pancirus 
trifooliata par rapport à leur sujet. 

On peut examiner enfin sous cet angle certains des chiffres donnés 
par BLANC-AICARD et BROSSIER (1962). Les greffons du Poirier (( Wil- 

I greffons. 
~ 

l 
1 



Greffons C1 

)) 

:. sitiemis, var. 
(( Valencia )) ; 
C. paradisì, 
var. (( Shary 
red )). 

z yo 

)) 

:. jatnbbiri ; C. 
sinetisis, var. 
(( Valencia )) ; 
C. paradisi ,  
var. Marsh. 

5 %  
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TABLEAU VI 

Tetiews en éléments des feidles d .  greffon. 
Amplitzide maxima des différences 

entre greffons dzfféref1t.r entés szdr zan même aorte-greffe. 

Porte-greffes Auteurs 

I .  Califortiica, 
var. (( Hind- 
sii N. 

F. M. EATON el 
G. Y. BLAIR, 
1935. 

. regia, var. 
(( Payne )) et 
((Eureka )). 

:. limon, var. 
(( Eureka )); 

C .  sinensis, 
var. (( Na- 
vel )) ; C. pa- 
radisi, var. 
(( Marsh )). 

37 % 

A. R. C. HAAS. 
19453. 

Z. sinensis. 

s 72 % 50 % 

72 % 
W, c. COOPER 

et coll., 191'. 
7. re f i cu la fa ,  

var. (( Cléopâ- 
tre 1). 

I 
X 8 %  9 %  71 % 

9 %  30 % 3 %  - Z. atwantimi. 

T jambhiri. A. WALLACE et 
COU., 1952. 

4s % 4 %  

Z. sinetisis. 
)) I 31  % 

Z. paradisi. 17 % 

21 % 

_. 

>) 

:. j a m b h i r i  ; 
Poncir:ds fri- 
foliata. 

__. 

37 % 
5. jatnbhiri. L.M.SHANNON 

J. ZAPHRIR: 
1958. 

Poticiriis frifolia- 
ta. 

24 ?4 7 %  

D. BLANC el 
J. BROSSIER, 
1962. 

Cydonia C,,L,. P . commrinis , 
var. (( \YU- 
liams ))et var. 
(( Passe-Cras- 
sane )). 

'7 % 

33 % 8 %  

8 %  8 %  

x =: Amplitude calculée sur les moyennes de différents traitements ou de différents prélèvements. 
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liams )) et du Poirier (( Passe-crassane )) entés sur un même Cognassier, 
et cultivés dans les mêmes conditions (domaine de l’INRA) n’ont pas 
les mêmes teneurs en potassium, calcium et magnésium. 

3 )  L a  composition nziizéraLe dzi porte-greffe. 
T/ariatìms provoqzièe f par I’assocìatìotj avec l’e greffotz. 

I1 semble qu’on ne sache presque rien sur ce point. La presque totalité 
des recherches faites sur la nutrition minérale des hétérogreffes porte 
sur des greffes ordinaires d’arbres fruitiers. Dans ce cas le sujet ne con- 
serve, outre ses racines, qu’une portion de tronc. 

Quelques analyses de racines ont été faites. Elles ne permettent pas 
de comparer l’action éventuelle de greffons différents sur la teneur en 
déments des racines du porte-greffe. 

Seules, les greffes de Tournesol et de Topinambour, étudiées par 
EATON et BLAIR (193j) étaient des greffes mixtes, le porte-greffe ayant 
conservé un rameau. Seul le bore a été dosé dans ces plantes. Les feuilles 
du rameau du sujet Tournesol portant un greffon Topinambour sont 
plus riches en bore (868 et 930 p. p. m.) que des feuilles comparables 
du Tournesol non associé au Topinambour (575 et 684 p. p. m.). 

B. - INTERPRÉTATION ET DISCUSSION DES RÉSULTATS. 
INTÉR~T ET ORIENTATION POSSIBLE DE RECHERCHES ULTÉRIEURES 

Le comportement des greffes illustre bien les conceptions actuelles 
sur l’absorption et l’accumulation des éléments dans la plante entière. 

Indépendamment de la nature des mécanismes mis en jeu au niveau 
des membranes radiculaires, on voit de plus en plus clairement que ce 
n’est pas une sélectivité de l’absorption au niveau des racines qui déter- 
mine seule - ou même pour la plus grande part - la composition 
minérale des organes aériens. Des travaux récents n’obéissant pas aux 
mêmes préoccupations à l’origine, mais aboutissant par des voies expé- 
rimentales différentes à des conclusions analogues, viennent de souli- 
gner cette indépendance des organes aériens par rapport au comporte- 
ment des racines (BLANC-AI~ARD, 1962 ; MENGEL, 1962). 

Les greffes peuvent fournir d‘élégants exemples du rôle respectif 
des racines et des parties aériennes dans la détermination de la compo- 
sition minérale de la plante. 

Leur interprétation cependant demande beaucoup de précautions. 
L’action du facteur (( greffe D doit bien entendu d’abord être isolée de 
celle de l’ensemble des facteurs du milieu. I1 n’y a pas là de difficulté 
majeure. Les recherches sur la nutrition minérale des greffes sont pour 
la plupart récentes et réalisées de manière à remplir cette condi- 
tion. 

I1 est plus délicat de dissocier les différents mécanismes impliqués 
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dans l'action réciproque qu'ont les partenaires de la greffe, l'un vis-à-vis 
de l'autre. 

Comme WALLACE et coll. (I y 5 z) l'ont d'ailleurs déjà rappelé, l'action 
des sujets sur la composition minérale du greffon est loin de ne dépendre 
que des capacités différentes d'absorption ou d'échange de leur système 
radiculaire (WALLACE et SMITH, I y 5 5 ) .  La part de l'influence éventuelle 
du bourrelet cicatriciel étant faite, il faut tenir compte encore de la 
vitesse de transport des éléments (BUKOVAC, WITTWER et TUKEY, 195 8)' 
de la répartition des racines dans le sol, du taux de croissance et de vigueur 
des différents organes et de leurs rapports, du taux de transpiration 
et des synthèses qualitativement ou quantitativement différentes de 
substances organiques. Seuls certains des effets observés doivent fina- 
lement être attribués aux caractéristiques physiologiques propres des 
racines. D'après COOPER et GORTON (195 2) et BERNSTEIN et coll. (I 9 j 6), 
il semble bien que ce soit le cas de l'accumulation de chlore dans les 
greffons. La nature de l'action que le greffon exerce sur l'absorption 
et le transport des éléments par le sujet est peut-être encore plus complexe 
et surtout plus mal connue. L'amplitude des variations de teneurs en 
éléments dépendant du sujet d'une part, du greffon d'autre part, est trop 
variable d'une expérience à l'autre pour qu'il soit possible d'apprécier, 
même très approximativement, l'importance relative de l'influence 
de chacun des partenaires (sauf pour le chlore dont l'accumulation, 
comme nous venons de le voir, paraît déterminée essentiellement par 
le porte-greffe, et pour le sodium dont l'accumulation est surtout fonc- 
tion du greffon). 

Si on trouve souvent dans les travaux existants le souci d'une critique 
serrée des faits tendant à dissocier les différents phénomènes en jeu, 
si bien des observations ouvrent des perspectives pleines d'intérêt, 
peu de tentatives sérieuses ont été faites pour préciser la nature des 
processus métaboliques responsables. 

L'une de ces tentatives a été faite par WALLACE et coll. (19 5 2). Ces 
auteurs - comme nous l'avons vu - ont établi que le Citrz~~par~1a'iri, 
quand il est cultivé en terre, est plus riche en potassium et induit une 
teneur en potassium plus élevée chez les greffons qu'il porte que le 
Citruxjainbhiri et le Citrm aivraiztizm. Ceci n'est plus vrai quand le Cifmr 
paradiri est cultivé en aquiculture : dans ce cas, il n'est pas plus riche 
en potassium que les autres Ci.fr2L.r étudiés. Ceci peut s'expliquer si on 
admet qu'il s'agit d'une interaction entre les colloïdes du sol et les ions H+ 
présents sur les surfaces radiculaires. Une faible concentration d'ions H+ 

~ à la surface des racines favoriserait l'absorption du potassium par rapport 
à celle des autres cations. Ce phénomène ne peut pas se retrouver en 
aquiculture, en l'absence de colloïdes. La concentration en ions H+ à 
la surface des racines serait en relation avec le taux de respiration. Le 
taux de respiration radiculaire du Citr.uJparadiJi a été mesuré et est effec- 
tivement plus faible que celui des autres espèces envisagées. Le méta- 
bolisme du greffon peut exercer un effet très net sur les teneurs en sub- 
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strats respiratoires de la racine. On peut supposer que les racines de 
Pomélo qui respirent lentement respireront encore plus lentement 
quand le greffon appartiendra 4 la même espèce. Les mesures de respi- 
ration n'ont pas été faites dans ce cas, mais effectivement sur sol, ce 
sont les autogreffes de Citmrparadisi qui sont les plus riches en potassium. 

Les différences au niveau de l'absorption radiculaire ne sont pas 
toujours imputables à des phénomènes d'échange. Les différences obser- 
vées par EATON et BLAIR (193>), par exemple, dans l'absorption du 
bore, sont les mêmes sur sol et en aquiculture. 

Ce sont probablement les recherches axées sur l'indépendance relative 
du greffon à l'égard de son porte-greffe - et son influence éventuelle 
sur lui - qui ont le plus d'intérêt théorique. I1 semble qu'elles soient 
susceptibles de permettre de préciser l'intervention des mécanismes 
actifs et du métabolisme des parties aériennes dans l'absorption et l'accu- 
mulation des éléments. 

Nous avons vu que dans les greffes de Topinambour sur Tournesol1 
étudiées par EATON et BLAIR (193 j), la présence du greffon Topinambour 
entraîne un enrichissement en bore du rameau laissé sur le porte-greffe. 
I1 ne peut s'agir là d'un effet de barrage exercé par le bourrelet cicatriciel. 
Une partie du bore trouvé dans le rameau du Tournesol pourrait y 
avoir été transporté à partir des feuilles du greffon Topinambour, 
espèce où le bore se trouverait sous des formes plus mobiles que chez le 
Tournesol. Du bore pourrait parvenir de la même manière jusqu'aux 
racines et cette modification de la concentration en bore des cellules 
radiculaires changerait à son tour le taux d'absorption. I1 ne s'agit là 
que d'hypothèses formulées par les auteurs, hypothèses qui pourraient 
aujourd'hui se vérifier par l'emploi d'Cléments marqués. 

I1 est probable que les greffes pourront fournir à l'avenir un bon 
matériel pour l'étude du rôle respectif et des influences réciproques des 
racines et des parties aériennes dans l'absorption et l'accumulation 
des éléments. A condtion toutefois, de disposer de gammes complètes 
- hétérogreffes, autogreffes et même homogreffes - et surtout de 
greffes mixtes. En  effet, les rameaux du sujet sont souvent de meilleurs 
témoins que les plantes franches de pied, dont il est presque toujours 
impossible d'avoir des exemplaires vraiment comparables aux greffes, 
du fait de décalages inévitables dans la croissance et le développement. 
I1 faudrait enfin s'adresser à des greffes de plantes annuelles ou de plantes 
vivaces jeunes, chez lesquelles certaines interférences ont beaucoup de 
chances d'être moins importantes que pour des arbres fruitiers adultes 
(différence de vigueur, de croissance, différence dans la production 
de fruits, etc.). L'intérêt de l'emploi d'éléments marqués est évident. 

Indépendamment des connaissances qui restent à acquérir sur leur 
propre nutrition, les Phanérogames parasites et surtout les greffes 
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semblent constituer un matériel expérimental intéressant et peu exploité 
pour l'étude des problèmes généraux de nutrition minérale (absorption 
et accumulation). Ceci justifierait une reprise des recherches orientées 
en ce sens chez les Phanérogames parasites, recherches presque totale- 
ment abandonnées depuis longtemps, et des études dégagées de toute 
préoccupation pratique immédiate sur les greffes. 
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