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RESUME. — Méthode d'étude des mouvements des minéraux
dans une plante : seul l'examen simultané de 1'évolution au cours de
la croissance des teneurs des divers organes, de leur masse de matiére
séche, et des masses d'éléments qu'ils contiennent, permet une inter-
prétation véritablement dynamique du meétabolisme minéral, On
indique le schéma du raisonnement et les représentations graphiques
qui le facilitent.

Chez le bananier, l'azote absorbé est toujours trés rapidement
utilisé pour la croissance ; si cette utilisation est bloquée par inhibi-
tion hormonale ou par des conditions de milieu défavorables, 'absorp-
tion s'arréte. Il n'y a pratiquement pas de stockage possible,

L'azote contribue A accélérer les phases du développement, qui
aménent une décroissance progressive des teneurs en azote. En
premier cycle on observe une prédominance de synthése de la souche
entre deux phases oli prédomine la construction de l'appareil fo-
liaire ; en deuxidme cycle ce n'est plus le cas, la souche a pris trop
d'avance au stade rejet.

Le régime se constitue 4 partir d'azote et de métabolites organiques

Proto 1. La souche, dont on woit ici le mode d'échantil- dont une proportion variable provient de leur mobilisation dans l'ap-
lonnage, n'exerce pas chez le bananier 'effet de volant d'alimen- pareil foliaire, Le parallélisme entre I'importance selon les lieux de
tation gu'on tendaif a priori a lui attribuer : elle se comporte I'absorption d'azote aprés floraison et celle de la photosynthése post-
eomnme une simple « pompe de cirealation », florale conduit & une explication globale du déclenchement du dégrain.

Notre étude sur la physiologie de la nudvition minérale & travers les essais sol-plante a suivi jusqu'a
présent dewx voies distinctes. D'une part, Uexamen des tenenrs en minévaux des diverses parties de ta
plante, soil pour elles-mémes, soit dans leurs intevvelations. D autre part, le calcul du montant des immo-
bilisations et de lewr échelonnement : bilan global, comptabilisant seulement a part les exporvtations
du régime, dans un but d'application agronomique immédiate ; bilan détaillé, révélant les princi-
pawx ovganes éventuellement bénéficiaives des excédents ow victimes des déficits envegistvés.

(*) Essais Sol-Plante sur bananiers :

P. Marmin-PrEvEL, G. Mosxvacur, ]. GopeErrov et J.-]. Laceuviime, Une méthode d'étude de la fertilité,

Fruils, avr. 1965, vol. 20, n® 4, p. 157-169. R. GuiLtierme. Introduction, Fruits, juin 1965, vol. 20, n® 6,
903y 1 4 I 37 ) ] B e

p- 261-204. — G, Moxtacur et P, Marrix-PreEveL, Besoins en engrais des bananeraies antillaizes, Fruits, juin 19675,

vol. 20, n® 6, p
neG, p. 274~

205-273. — J. Goperroy, G. Mosracur et Micheline Dorsoy. Les sols, Fruifs, juin 1963, vol. 20,
G. Mostacur, P, MArRTIN-PREVEL €t J.-]. LacuviLne, Nutrition minérale comparée dans six
essais, [rruils, sept. 1965, vol. 20, n® 8, p. 398-410. — P. Lossois. Le mécanisme des essais sol-plante, Fruils,
déc. 19635, vol. 20, n° 11, p. 634-645. — P. Marmin-PréEverL et G. Monrtacur. Les interactions dans la nutrition
minérale du bananier, Fruyits, janv. 1966, vol. 21, n® 1, p. 19-36.
ERRATUM. — Dans l'article de janvier 1966, p. 27, colonne de droite, derniére ligne, au lieu de ; relévement du
tapport K [Mg, lire : abatssement du vapport K| Mg,
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L'avticle sur la « Nulvition minérvale comparée dans les six essais » meltait déja en doidence, par
exemple, l'épuisement des ovganes végétatifs aw profit du végime. Il amoveait done entre les dewxy voies
suivies la jonction qu'il nous faul maintenant pavachever, en chevehan! & micux pénétrer la nature des

relations entre les divers organes du bananier.

Etant donné 'abondance des matidves, ce travail seva véparti en dewx avticles. Celwi-ci vepose sur
wn exanten des bilans comparés de Uazote et de la maliére séche, le deuxiéme traileva des autves élé-

ments majenrs.

MISE EN EVIDENCE ET SIGNIFICATION
DES MOUVEMENTS DES MINERAUX A L'INTERIEUR DE LA PLANTE

L’intérét essentiel de la méthode mise en ceuvre
dans nos essais pour I'analyse de la plante réside dans
la succession des mesures de masses et de teneurs
effectuées simultanément sur chaque organe a inter-
valles réguliers. C'est le seul procédé « naturel » pour
obtenir une vue réellement dynamigue des phénoménes
d’absorption, d'accumulation et de redistribution des
éléments minéraux.

Relations entre nutrition minérale et croissance.

Ces phénomeénes sont étroitement et réciproque-
ment imbriqués avec ceux de la croissance et du déve-
loppement de la plante. D'oll les erreurs trop facile-
ment commises lorsqu’on vent étudier les mouvements
des minéraux d'aprés I'évolution des seules teneurs.

Si le taux de potassium par exemple diminue dans
un organe donné, ce peut étre par suite d'un départ
vers d'autres parties de la plante ; mais ce peut étre
aussi bien parce que l'organe en question subit une
poussée de croissance qui dilue une masse en réalité
acerue de potassinm dans un volume plus grand de
matiére vivante. Mieux, cette absorption accrue est
parfois elle-méme responsable de la poussée de crois-
sance ¢t de la chute de teneur qui en découle A terme :
nous l'avons démontré dans le cas de l'azote chez
I'ananas (7) et nous verrons qu'il en va de méme
chez le bananier. Cela correspond aussi au début de la
courbe du rendement en fonction de la teneur foliaire
telle qu’elle a été établie sur diverses plantes (g).

Sous cet angle, la nutrition minérale est donc lide a
la biométrie, dont les résultats seront prochainement
exposés par P. Lossors et M. MENTION : il était néces-
saire de présenter séparément les deux séries de don-
nées complémentaires, pour clarifier un ensemble
extrémement complexe. Mais le présent article ne se
congoit qu'éclairé par celui de P. Lossors et M. MEN-

TION, et doit jeter en retour un jour supplémentaire
sur ce dernier,

D'ailleurs, sans anticiper sur les données proprement
biométriques, nous ne pouvons dissocier le bilan miné-
ral du bilan organique considéré dans son ensemble,
c'est-a-dire de la répartition et des changements de la
masse de matiere séche de chaque organe : si I'élon-
gation est l'aspect physique de la croissance, la syn-
thése de matiére vivante en est l'aspect chimique,
dépendant étroitement de la nutrition minérale.

Interprétation des données du bilan.

L'essentiel de notre raisonnement réside en effet
dans l'examen simultané de 1'évolution, pour chaque
élément dans chaque organe, de trois grandeurs :

— la femenwr (= quantité d'élément présente dans
une masse donnée de matiére séche : 100 g),

— la masse totale de matiére séche,

— le produit des deux précédents, que nous appe-
lons masse d'élément contenue dans l'organe envisagé.

C’est la la notion-clef : seule I'évolution de la « masse
d’élément » d'un organe permet de savoir si cet organe
est le siege d'une accumulation ou d'un départ de
I'élément considéré, Mais il faut revenir aux deux
termes de ce produit pour savoir de quels processus
relévent les mouvements décelés.

Une accumulation s'accompagnant de hausse de
teneur alors que la masse de matitére séche n'augmente
pas est un stockage, une constitution de réserves ou
d'excédents : les tissus sont entiérements formés et
s'enrichissent en l'élément considéré, La masse de
matiére séche peut méme diminuer pendant que le
stock d’élément augmente : ¢’est le cas du caleium au
cours de la sénescence des organes. Une accumulation
s'accompagnant de stabilité ou de décroissance de la
teneur, et due par conséquent & un accroissement de
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la masse de matiére séche plus fort que la chute éven-
tuelle de teneur, correspond & Vutilisation de 1'¢lé-
ment a lintérienr méme de lorgane envisagé, qui
forme de nouveaux tissus dont cet élément est cons-
titutif.

A l'inverse, la diminution de la masse d’éléments
présente dans un organe, lorsqu’elle est due 4 une
baisse de teneur tandis que la masse de matiére séche
est stable ou continue a augmenter, signifie un départ
par excrétion : c'est le cas du phosphore dans les feuilles
parvenant a I'état adulte, du potassium a l'appari-
tion des symptémes de carence potassique. Lors-
qu'elle est due principalement non a une baisse de
teneur, mais & une perte en matiére séche (la teneur
pouvant augmenter légérement), la diminution de la
masse d'élément résulte d'une destruction partielle des
tissus, ou de leurs stocks organo-minéraux, dont cet
élément est constitutif ; ainsi en advient-il notam-
ment de l'azote au cours de la sénescence.

Le tableau ci-dessous énumeére toutes les combi-
naisons théoriquement envisageables entre les sems
d'évolution (') des teneurs (t9%,), de la masse de matiére
séche (MS) et des masses d'éléments (ME) ; il indique
trés schématiguement les conclusions que l'on peut
tirer dans chaque cas.

ME MS t%

1. # = A Accumulation par stockage.

2. 7 “w # Stockage, accompagnant destruction de
réserves organiques ou de parties des
tissus.

3. & = Accumulation par constitution de nou-

veaux fissus.

4. A A~  Id., avec formation de réserves orga-
niques additionnelles (maturation des
tissus).

Superposition de (1) et (3).

Excrétion pure et simple.

Excrétion, accompagnant formation de
réserves organiques (maturation des
tissus).

S o
¥ N
N

¥ N

8. ™ " = Départ par destruction de tissus.

9. u w o Id., avec destruction supplémentaire
de réserves organiques.

10. W “w Superposition de (6) et (8).

IT. = y o Cas limite entre (2) et (8) : stockage
compensant la perte par destruction
de tissus.

12. = "y Cas limite entre (3) et (7) : constitution

(1) A : augmente, = : reste stable, ™y : diminue.

de nouveaux tissus exclusivement a

partir du stock d'élément de l'organe.

13. = = = Stabilité, c’est-d-dire en fait équilibre
entre arrivées et départs tant miné-

raux qu'organiques (tvpe turn-over).

Nature des bilans étudiés.

Les trois cas-limites rappellent que, dans le bilan
d'un organe, on observe en réalité souvent la résul-
tante de deux mouvements inverses dont le plus
intense masque le plus faible. Seuls 'emploi des iso-
topes ou la mise des plantes dans des conditions arti-
ficielles de végétation permettent d’en séparer les com-
posantes. Nous travaillons ici en milien naturel, donc
sur des bilans nefs.

Dans le méme ordre d'idées, il faut distinguer deux
catégories dans les organes ou groupes d'organes qui
ont été séparés pour l'analyse. Les uns sont fixes :
d'un échantillonnage a4 l'autre la souche, la hampe,
les bananes sont bien la méme portion de la plante
qui grandit et évolue. Les autres sont a effectif variable :
les limbes, les pétioles - nervures sont des groupes
qui, jusqu'a la floraison, s'enrichissent continuellement
de nouvelles unités pendant qu'ils perdent les plus
anciennes an profit du groupe des fenilles fanées. Les
gaines qui constituent le pseudo-tronc sont un peu
dans le méme cas ; le cylindre central (feuilles imma-
tures) est essentiellement transitoire, perdant par
définition ses feuilles au fur et & mesure qu'elles
deviennent adultes. Il nous était impossible d’éviter
cette difficulté, en suivant chaque feuille individuelle-
ment depuis son initiation jusqu'a son complet flé-
trissement : nous aurions eu au moins 20 000 échan-
tillons a analyser.

En fait, il n'y a pas ld un obstacle important au
raisonnement ; il suffit de tenir compte de la définition
adoptée pour chaque groupe d’organes, et de consi-
dérer que, dans certains des organes « fixes », telle la
sotiche, le méme probléme se pose si on les considére a
Péchelle cellulaire : certains tissus se forment, d’autres
vieillissent et se nécrosent. Seul le cylindre central
demeure un cas particulier. Ce cas disparait d’ailleurs
a partir de la floraison, simplifiant du méme coup
celui des feunilles @ iln'y a plus a considérer que le pas-
sage de la catégorie feuilles vivantes A la catégorie
feuilles fanées, or le bilan de ces dernieres est presque
toujours négligeable & coté de celui des feuilles vivantes

Représentation graphique.

Les schémas pluri-rectangulaives dont nous avons
donné des exemples & denx reprises (Fruits, avril 1965
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p. 162-163 et septembre 1965 p. 401-403) constituent
la représentation fondamentale, rendant compte a la
fois des teneurs, masses de matiére séche et masses
d'éléments. Cependant ces derniéres y figurent sous
I'aspect de surfaces, que 1'eil ne compare pas les unes
aux autres aussi facilement que des dimensions li-
néaires. Il est donc utile de compléter ces schémas

*
*
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pluri-rectangulaires par des graphiques plus simples,
sur lesquels on ne lit qu'une seule donnée & la fois :
d'une part les graphiques classiques de feneurs ; d'autre
part les graphiques représentant l'évolution dans un
méme essai des masses de matiére séche et des masses
d'éléments, cumulant le contenu des divers organes
(exemples : fig. 3, 5, 7, 9, ci-aprés).

Enfin, 'étude des rapports entre organes est sou-
vent facilitée par I'emploi de graphiques représentant
leurs masses d'éléments exprimées en 9, du contenu
total du bananier a la méme date (désignation abré-
gée : masses relalives ou masses Y, ; cf. fig. 4, 6, 8, 10).
Ces graphiques mettent beaucoup mieux en évidence
certaines anomalies du développement ou de la nutri-
tion (importance relative anormale d'un organe dans
le bilan). Ils permettent aussi de déceler plus facile-
ment les mouvements de minéraux d'un organe a
l'autre ; mais pour confirmer ceux-ci il fant impérati-
vement revenir a 'examen des masses absolues.

Dans la pratique, toutes ces catégories de graphiques
sont réalisées a grande échelle sur papier calque afin
de pouvoir, en les superposant, comparer 1'évolution
des divers essais pour un méme élément, ou du méme
essai pour divers éléments ; P. Lossors et M. MgN-
TION ont procédé identiquement pour la comparaison
des caractéres biométriques de bananier a bananier. 11
n'est pas question de publier ici les centaines de gra-
phiques qui nous ont servi ; établir ceux de lJa moyenne
des six essais ne correspondrait a rien étant donné les
profondes divergences de croissance et de nutrition
qu'ils présentent les uns par rapport aux autres. Nous
n’en présenterons qu'un certain nombre d'exemples (1),
en indiquant les conclusions tirées de 'examen com-
paratif des bilans des six essais, v compris ceux des
deuxiémes cycles lorsque c'est utile.

(1) Un ensemble plus complet de graphiques sera joint au recueil
devant réunir ultéricurement tous les articles concernant les HEssais
Sol-Plante. Par ailleurs la totalité des chiffres et des graphiques de
tenieurs, masses, masses %, et bilans pluri-rectangulaires figure dans
le document 1. F. A, C. » Résultats complets des essais sol-plante sur
bananier » ; ces archives détaillées des essais sont actuellement dis-
pounibles sur demande,

Au premier examen de la nutrition azotée (Fruils, sept. 1965, p. 401-402) nous indiquions
que les six essais différaient assez peu les uns des autres, comparativement a ce que l'on cons-
tate pour les cations. Nous avions étudié 'exemple de Toiny, avec le schéma de son bilan
détaillé en azote, puis signalé les particularités de chacun des six essais. L'application a ces
légéres divergences du mode de raisonnement ci-dessus exposé nous permettra de mienx saisir
la dynamique normale de 'azote dansle bananier et de fournir une explication globale de son

role dans le déclenchement du dégrain.




Fruits — Vol. 21, no 6, 1966

L’AZOTE DANS LA VIE VEGETATIVE

La réaction azote-croissance et sa réciproque,

Allure sigmoide des courbes de masses.

Toiny est l'essai le mieux alimenté en azote, mal-
gré un net retard dans l'absorption de cet élément et
dans l'élaboration de la matiére séche jusqu’a Plz
(fig. 3 et 5). La Digue est un cas opposé : synthése de
matiére végétale et absorption d'azote relativement
rapides au début, mais nutrition azotée assez [laible
dans l'ensemble (fig. 7 et g). Cet essai représente a peu
prés l'évolution normale de la nutrition azotée chez
le bananier, mais affectée d'un coefficient uniforme
de rabais.

L’allure des courbes de Toiny (fig. 3 et 5) refléte
bien la loi générale de la croissance végetale ou loi
des courbes en S (sigmoides), Montigny en différe peu.
Si cette allure n'apparait pas sur les graphiques des
quatre autres essais, dont la Digue, ¢'est simplement
faute d'échantillonnages antériewrs & Pl 1. La Digue
a été plantée 73 jours avant ce premier prélevement :
en prolongeant vers la gauche l'axe des abscisses des
graphiques 7 et g d'une longueur correspondant a
73 jours, on a le point de départ des courbes, qui
prennent alors 'allure normale en S.

Réle de "inhibition du rejet.

Sur les courbes de masses obtenues au deuxiéme
cycle, dans les deux essais Digue et Simon, la forme
sigmoide est encore plus nette, car l'individualisation
du bananier de 2¢ cycle était faite dés avant P1 4 en
tant que « rejet-fils » : ¢l. fig. 12, encore incompléte
puisqu’elle ne commence qu'a Pl 5. L'inkibition hor-
monale exercée par le pied-meére (3) étire alors la partie
initiale, 4 faible pente, des courbes en S.

La méme inhibition est exercée sur le jeune rejet,
au moment de la plantation, par la souche-mére mise
en terre avec lui; mais sa durée est plus courte et
d'ailleurs variable avec la nature du matériel planté.
(Lorsqu'on plante un ceilleton sans souche-mére, il n'y
a plus d'inhibition ; cependant la branche initiale de
la courbe, a faible pente, ne doit pas disparaitre com-
plétement car il s'écoule un délai avant l'apparition
de racines capables d'absorber et de feuilles capables
de photosynthétiser). L'établissement de bilans a
intervalles trés rapprochés mettrait certainement en
évidence un brusque accroissement de pente au voi-
sinage de l'émission de la feuille-origine (4), corres-
dant sensiblement a Pl 1 chez Digue.

Toiny aurait-il subi jusqu’a Pl 2 une inhibition de
cette nature, due a une particularité des souches
utilisées pour sa plantation ? On retrouve le méme
retard dans les courbes de Montigny, planté avec le
méme lot de matériel ; mais 1'étude biométrique de ces
deux essais (P. Lossors et M. MENTION, a paraitre
dans Fruits) n'v a décelé aucune particularité d'indice
foliaire ou autre, pouvant révéler une inhibition de
nature hormonale : simplement une croissance plus
lente, D'autre part, lors de l'inhibition hormonale du
rejet-fils les femeurs en azote ne sont pas sensiblement
inférieures, et sont méme plutdt supérieures, a celles
que 'on reléve ensuite chez le bananier sevré en phase
préflorale (fig. 11). Au contraire chez Toiny et Monti-
gny nous observons des teneurs anormalement faibles
a Pl 1 (comparer fig. 1 et 2).

L'inhibition empéche le rejet d'utiliser pleinement
son azote pour la croissance ; tandis qu'a Toiny c'est
un manque d’azote qui freine la croissance.

Décalage entre les hausses de teneurs en azote et la pous-
sée de croissance.

Dans cet essai les teneurs en azote s'élévent brus-
quement dans tous les organes a P1 2 (fig. 1), consécu-
tivement A la hausse de I'azote minéral dans le sol par
suite des apports d'engrais (cf. Fruits, juin 19635,
p. 278) (Y. Une faute agronomique : 'apport d’engrais
trop tardivement A Toiny et Montigny, (cf. Fruifs,
juin 1965, p. 267, fig. 7), permet ainsi de déceler 'en-
chainement de la réaction azote-croissance.

I'engrais, appliqué vers Pl 1, est encore quantitati-
vement pew absorbé a Pl 2 (fig. 5). A ce moment les
limbes profitent moins de cette absorption que d'autres
parties de la plante (fig. 6), a la fois par une moins
grande progression de lenr matiére séche (fig. 4) et
par une augmentation de teneur proportionnellement
moins importante (fig. 1) (la teneur du limbe passe de
2,9 4 3,5 %, celle de la souche de 0,7 & 1,3 % : méme
accroissement absolu, mais la souche double presque,
le limbe n'augmente que de 1/5), La souche et les
organes de conduction : gaines du faux-trone, pétioles
et nervuares, se « gonflent » davantage d’azote, suivis des
feuilles immatures.

(1) Courbes d'azote minéral dans le sol ; 1) Pour Digue et Simon ;
voir Fruits, juin 1965, p. 276-277. 2) Pour les autres essais, voir note
n® 1, page 286, On les trouvera également dans le document 81 du
Rapport Annuel, I. F. A, C. 1964, par J. GobeFroy, G. MoxTa-
cut et M. Dormov.
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A Pl 3, alors que dans l'intervalle les plants ont
encore recu deux doses d'engrais, les leneurs ont ten-
dance @ décrottre dans tous les organes (fg. 1). Pour-
tant la période de Pl 2 & P] 3 a vu la plus forte absorp-
tion quantitative d'azote (fig. 5) : mais celle-ci a pro-
voqué une croissance encore plus forte,

La baisse de teneur est surtout sensible dans les
feuilles immatures, cette catégorie transitoire 1eflé-
tant en quelque sorte la vitesse instantanée d'absorp-
tion de l'azote. Elle est différée dans les limbes, qui
renferment maintenant prés de la moitié du contenu
en azote du bananier (fig. 6), comme il est de régle en
tout temps dans les essais 4 nutrition azotée réguliére
(fig. 10). En revanche la teneur et la masse relative
des organes de conduction diminuent nettement. On
observe une nouvelle petite accumulation temporaire
dans le faux-tronc a Pl 4, par snite d'un deuxiéme pic
de 'azote minéral dans le sol, et de 'arrét de la crois-
sance végétative,

Il y a dong eu, a la suite de 'apport d'engrais puis
de 'augmentation de 'azote soluble dans le sol :

1) Début de l'absorption d'azote, dirigé en priorité
vers les organes susceptibles de croissance : souche,
feuilles immatures, avec probablement une accumu-
lation (momentanée et de faible importance en valeur
absolue) dans les organes de conduction.

2) Prolifération de feuilles et développement de la
souche, en méme temps que l'absorption se poursuit
a grande vitesse.

3) Diminution des teneurs par suite de cette crois-
sance, dont le rythme se ralentit moins vite que celui
de l'absorption ; chute plus rapide dans les parties
conductrices, en raison de l'accumulation temporaire
qui s'y était produite et sans doute aussi par « matu-
ration » plus rapide de leurs tissus que de ceux du
limbe.

Seules les racines voient leurs teneurs croitre encore
de Pl z & Pl 3, parallélement aux niveaux de I'azote
minéral dans le sol, et précédant la hausse du faux-
tronec & Pl 4. A Montigny, ol la cinétique est un peu
différente dans le sol comme dans la plante, on retrouve
un parallélisme analogue entre sol et racines; il y a
en outre une accumulation temporaire plus importante
dans le faux-trone, ['utilisation de ['azote étant sans
doute entravée par la déficience magnésienne et les faibles
niveaux de phosphore qui lui sont liés.

A Roseau enfin, U'absence d'engrais pendant les
cing premiers mois aboutit & un décalage de méme
type qu’a Toiny. Mais I'absorption d’azote et la réac-
tion de croissance y sont lentes et atténuées par suite
de la sécheresse prolongée,
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L'azote et les phases du développement.

L'azote, moteur de la croissance.

Dans les trois autres essais, des épandages d'engrais
mieux échelonnés — quoiquinsuffisants & la Digue et
au Simon — masquent cet enchainement : 'absorption
d'azote apparait continue, la réaction de croissance
aussi. (Du moins avec le rythme de prélévements
adopté : des analyses de plante effectuées toutes les
semaines auraient peut-étre décelé une alternance des
deux phénoménes, liée aux fluctuations observées
dans I'azote minéral du sol). Cela confirme la loi de
l'utilisation obligatoivement rapide de l'azote absorbé,
mise en évidence par les essais 4 démarrage lent et
aussi par le cas de linhibition du rejet-fils (I'impos-
sibilité d'utiliser l'azote pour la croissance bloque
toute nouvelle absorption).

Décroissance progressive des teneurs en azote.

D'en vient alors, dans les trois essais a démarrage
normal et dans les deuxiémes cycles, la chute géné-
tale des teneurs en azote, continue elle aussi tout au
long de la vie veégétative (fig. 2 et 11) ? Sans aucun
doute, de I'évolution du caractére méme de la plante,
c'esta-dire des modifications progressives de son
réwime hormonal. Celles-ci sont a la fois la cause et les
conséquences des phases du développement de la plante,
lni-méme conditionné en partie par les niveaux de
croissance atteints, donc, en vertu de la loi précédente,
par Uabsorption anlérieure d'azole.

Chaque organe voit sa teneur en azote diminuer au
cours de sa croissance et de sa maturation. Mais la
baisse générale des teneurs an cours de la maturation
de la plante ne vient pas seulement de la diminution
progressive d’importance des parties jeunes par rap-
port aux parties agées, soulignée précédemment (Fruits
juin 1g65, p. 401). D'ailleurs, pendant la croissance
exponentielle, la proportion de parties jeunes reste
constante, comme en atteste la constance des masses
relatives de maticre séche des feunilles immatures (fig. 4
et 10) ; et si cette proportion vient a diminuer, c’est
bien par suite d'un changement du régime hormonal de
la plante, Un autre phénomeéne s'v ajoute, conséquence
de cette évolution hormonale : dans toutes les parties
de la plante, chaque nouvel organe ou nouveau tissu
formé est un peu moins riche en azote que les précé-
dents, — tout en se situant plus ou moins haut par
rapport au méme organe dans un bananier de méme
dge physiologique mais placé dans d’autres conditions
de milieu, (Chez les trois essais « retardés » ce sont les
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i o i . i 7 conditions du milieu qui changent). La pratique du
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: e diagnostic foliaire du bananier confirme amplement
Hmative 5 A, | cette loi de décroissance progressive dans le cas du
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Répartition de la matiéve séche et de l'azote.

Dans cette période ol se construit appareil végéta-
i tif, la répartition de l'azote absorbé (fig. 10) suit celle
: ! de la matiére séche (fig. 8), & quelques détails prés.
; Ces détails ont quand méme leur signification, car ils
| saverent dépendre du développement.

Les limbes voient leur importance relative diminuer
au profit des organes de conduction, pour la matiére
séche mais non pour la masse d'azote : parce que leur
chute de teneur est proportionnellement plus lente
(fig. 2). Les limbes successifs formés par le bananier
restent donc assez peu différents les uns des auntres, et
I'azote n'y est qu'un élément de constitution ; mais ils
en sont le principal consommateur : environ 50 %, de

.o ST R EEEEEEa

B Pl il i e L I'azote total du bananier. Les gaines, péiioles et ner-
: | vures évoluent davantage, soit qu'ils deviennent le
iyl : FIG. 12 -SIMON 29 cyole

| : i MASSES 0'AZOTE

siége d'une accumulation croissante de réserves orga-
niques a partir des produits de la photosynthése pro-
venant des limbes, soit que, tout au début, ils perdent
aun profit de ces derniers de 'azote accumulé trés tem-
porairement comme réserve minérale (voir cas de
Toiny ci-dessus, et les teneurs élevées du faux-tronc a
Pl 1 a la Digue).

La répartition entre souche et appareil aérien subit
quelques vicissitudes. Sa teneur en azote décroit
encore plus lentement que celle des organes aériens,
nouveau signe de sa jeunesse permanente : elle accu-
mule peu de réserves organiques, ou les accumule en
proportion constante des le stade rejet. Elle se sert au
fur et & mesure des produits photosynthétiques re-
fluant des limbes adultes par les organes de transloca-
tion, et de ce qu'elle garde de l'azote fourni directe-
ment ou indirectement par les racines, pour constituer
de nouveaux tissus a teneur constante en azote ; elle
expédie les surplus vers les ébauches foliaires, dont
ils déterminent la vitesse de croissance. Mais la régu-
lation hormonale fait qu'en fonction des phases (ou
plutdt des sous-phases) du développement cetle activité
d’autosynthése de la souche prend a un certain moment
une importance un pew plus grande vis-d-vis de Uen-
semble du bananier : autour de Pl 2 dans les essais
« normaux » (fig. 8, 10} ; de Pl 2-Pl 3 dans les trois
essais « retardés » (fig. 4, 6).

1,

La premiére sous-phase, pendant laquelle le bana-
nier développe son appareil aérien plus vite que sa
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souche, correspond a la branche a faible pente de la
courbe en S, pour sa partie faisant suite a la phase
d’inhibition. Puis le bananier développe sa souche
plus vite que son appareil aérien, dans la branche a
pente maximum de la sigmoide. Au cours de la troi-
sieme sous-phase, dont le début correspond sans doute
a pen pres a la différenciation de l'inflorescence, 'en-
semble de la croissance se ralentit, mais surtout celle
de la souche : elle n'augmente presque plus en masses
de matiére séche ni d'azote jusqu'a la fructification
\fig. 3, 5. 7, 9).

Dans les deuxiémes cycles, la durée prolongée de la
phase d'inhibition avee prépondérance trés forte de la
souche modifie totalement ce comportement. Si le
bananier a atteint un niveau de croissance suffisant
avant son sevrage, la souche devra constamment
décroitre en importance relative au cours du dévelop-
pement du bananier : les deux premigres sous-phases
sont sautées (cf. fig. 13 ; 'évolution est sensiblement la

— 20

méme a la Digue et au Simon, pour les masses rela-
tives de matiére séche et pour celles d'azote). Ainsi
s'explique la plus faible teneur en azote des souches
tout au long des seconds cyeles (fig. 11) : la portion en
voie de croissance y est moins importante qu’en pre-
mier cycle, D'autre part on rejoint ici le concept
développé par G. DUVERNEUIL (5) & propos du «poten-
tiel » du matériel de plantation : selon la durée de
I'inhibition le bananier rejoint plus ou moins tard, et
plus ou moins haut, sa « courbe normale » de croissance.

La souche ne contient jamais plus de 15 9, de
I'azote total du bananier, sauf tout au début des se-
conds cycles ; & ancun moment de la vie végétative
elle ne joue le role d'une réserve d’azote dans laquelle
s'accumuleraient les excédents et ol les organes aé-
riens puiseraient par la suite. ( Lorsqu’on constate une
bréve accumulation, elle se compare a un embouteil-
lage et non a un parking !).

L’AZOTE AU COURS DE LA FRUCTIFICATION. LE DEGRAIN

Mobilisations au profit du régime.

Apres la floraison l'absorption d'azote se ralentit
toujours (fig. 5), avec souvent des pertes appréciables
vers la fin (fig, g), tandis que le poids total de matiére
séche continue normalement & croitre (fig. 3) et ne
régresse en tout cas jamais (fig, 7). Mais, sauf exceptions
que nous verrons ci-apreés, les masses de matiére séche
et d'azote des organes végétatifs régressent au moins
dans la période terminale (mi-coupe a coupe) pendant
que celles du régime avec la hampe interne ne font
qu'augmenter. Tout ceci a déja été exposé en détail
dans V'étude de la nutrition comparée des six essais
(Fruits, sept. 1g65). 11 v a donc mobilisation a la fois
d'azote et de wmatiéres hydrocarbonées ; le régime n’est
normalement pas nourri par la seule activité photo-
synthétique des feuilles aprés floraison, et pour l'azote
il dépend encore plus des « provisions » amassées
auparavant dans I'appareil végétatif.

L'étude des masses et des teneurs montre encore
une fois qu'il ne s'agit pas la d'une mobilisation a par-
tir de stocks de réserves, sauf pour une petite part
dans le faux-tronc a Toiny, mais d'une sorte d'auto-
destruction des tissus : les teneurs diminuent peu, sauf
dans les limbes (mais la maturation de ceux-ci n'était
pas achevée a la floraison). Elles tendent méme sou-

vent & augmenter in extremis dans les organes de con-
conduction (fig. 1, 2, 11), prouvant que chez ceux-ci la
mobilisation de réserves hydrocarbonées prédomine
alors sur l'auto-destruction de la matiére vivante,
tandis que l'inverse sévit dans les limbes tendant vers
la fanaison.

La souche participe peu, de sa propre substance, a
I'alimentation du régime en azote et métabolites orga-
niques. Bien que ne s’accroissant plus, elle reste jeune
par son activité de bourgeonnement (rejets, racines).
Elle se contente, de par sa situation dans I'anatomie
de la plante et griice & son maintien en état d'activité,
de faire transiter vers le régime les matériaux qui pro-
viennent donc exclusivement des feuilles : gaines,
pétioles, nervures, limbe. (Du moins en considérant
le bilan net : la souche pourrait constitfuer une sorte
de relais, libérant des corps solubles a partir de ses
tissus au fur et & mesure qu’'elle en regoit d’autres
venant des fenilles ; mais ce relais fonctionnerait avee
une automaticité parfaite). Cependant, tout a la fin,
elle tend & subir elle ausst une part d'autodestruction
au profit du régime. Cela est sans doute lié & une dimi-
nution de sa partie active, donc du pouvoir bourgeon-
nant et du débit de la pompe de circulation dont elle
joue le role dans le métabolisme de l'azote (et, nous le
verrons prochainement, dans celui des cations).
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Absorption d'azote et photosynthése post-florales.

Cependant la formation du régime n’est jamais
assurée entiérement par cette mobilisation : méme 4
la Digue, le moins favorisé des six essais 4 cet égard,
ily a gain de matiére séche pour I'ensemble du bana-
nier jusqu'a mi-coupe. Selon les essais, le régime est
ou n'est pas formé principalement, voire exclusive-
ment, 4 partir des produits photosynthétisés aprés
I"émission florale (en considérant toujours le bilan net).
On ne peut mettre la faiblesse du gain de matiére séche
a la Digue sur le seul compte du manque de lumino-
sité, car les autres essais d'altitude devraient présenter
le méme défaut ; ni 'imputer aux fanaisons de feuilles,
car Simon présente a la fois les plus fortes fanaisons
par suite de sa carence potassique et la plus forte
synthése post-florale de matiére séche.

Mais il faut remarquer la stricte relation entre les
nutritions azotée et hydrocarbonée du régime par rap-
port a4 l'ensemble de la plante. Dans les six essais le
régime au terme de sa croissance contient a trés pen
de chose prés 50 Y, de la matiére séche et 40 9, de
l'azote du bananier entier, quelles qu'en soient les
les proportions provenant d'avant floraison. Nous

retrouvons donc dans la phase de fructification la loi -

d'utilisation immédiate obligatoire de 1'azote, avec un
coefficient d’utilisation plus favorable du aux besoins
azotés plus faibles de l'appareil floral adulte :

1) Clest Vabsorption d'azole aprés la floraison qui
détermine la possibilité de photosynthétiser tout ou
partie des matériaux nécessaires a I'élaboration du
régime.

2) Mais réciproquement 'absorplion ne peul avorr
lew que si les conditions climatiques sont favorables a
U'utilisation de l'azole, c'est-a-dire en définitive a la
photosynthése,

En comparant pour chaque essai les courbes d’ab-
sorption d'azote et d’évolution de la matiére séche
d'une part (cf. Fruits, juin 1965, p. 266-7, fig. 1 et 6),
les courbes d'azote minéral dans le sol d’autre part (1),
et en tenant compte des climats locaux, chaque cas
s’explique fort bien par la loi que nous venons d'énon-
Cer.

Digue : luminosité modérée, bilan thermique peu
favorable, etc. ; faibles niveaux d'azote minéral dans
le sol de Pl 2 a la coupe, malgré les apports d'engrais.
Photosynthése et absorption suspendues peun aprés
floraison (cf. fig. 7 et g ; il y a en fait non un arrét, mais
une compensation insuffisante des pertes par fanaison
et autres). En deuxiéme cycle, niveaux d’azote miné-

(1) Voir note au bas de la page 287
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ral plus élevés juste avant floraison : un peu plus de
photosynthése apres floraison, un peu moins de pertes
en azote.

Toiny : climat assez semblable & celui de la Digue ;
niveaux de I'azote minéral assez élevés apres floraison,
Léger gain d'azote et appréciable photosynthése
additionnelle (cf. fig. 3 et 3).

Montigny : climat encore moins favorable, mais
niveaux de 'azote dans le sol trés élevés apres floraison.
Net gain d'azote et forte synthése additionnelle, cou-
vrant I'un et I'autre les besoins du régime,

Neufchateau : les données terminales manquent par
suite du cyclone et nous ne pouvons ici nous baser sur
des estimations.

Roseau : climat favorable a la photosynthése, mais
freinage dit & la sécheresse ; niveaux d’azote minéral
trés élevés juste avant floraison puis 4 mi-coupe.
Résultats analogues a ceux de Montigny.

Simon : niveaux de I'azote minéral dans le sol moyen-
nement élevés juste avant floraison (dernier apport
d’engrais 20 jours avant, contre 75 a la Digue, Toiny
et Montigny) mais bien exploités grace aux conditions
de lumiére, température et humidité. Forte absorp-
tion d'azote et tres forte photesynthése dans les pre-
miéres semaines de croissance du régime, affectant
non seulement celui-ci mais méme les organes végé-
tatifs.

Azote, climat et déegrain.

Et nous arrivons ici sans doute au nceud du probléme
du dégrain : une « trop bonne utilisation » de l'azote
lorsque la fourniture de celui-ci oscille brutalement.

En premier lieu, nous avions déja souligné le carac-
tére prématuré de la floraison au Simon, et la faiblesse
générale des teneurs en azote dans cet essai, sensible
méme par rapport a la Digue. Des conditions clima-
tiques favorisant trop bien la synthése organique
donnent a ces bananiers le caractére de plants plus
agés qu'ils ne sont ; leur développement, leur régime
hormonal sont toujours en avance d'une étape : d'onr
la floraison précoce, suivie d'un « rattrapage » comme
nous venons de le voir.

Cette avance & la floraison ne suffit pas a expliquer
le dégrain : les régimes de premier cycle du Simon
ont été récoltés hors de la période dangereuse ; au
deuxiéme cycle, cet accident ne s'est guére manifesté
malgré la floraison @ nouveau prématurée et suivie
d'une absorption d'azote (fig, 12) et d'une photosyn-
thése supérieures aux besoins du régime. Mais elle
doit contribuer 4 sensibiliser la plante : trés certai-
nement le fenillage, obligé de continuer 4 élaborer sa
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propre substance tout en synthétisant ou mobilisant
la matiére nécessaire au régime, ne peut fournir a ce
dernier la méme « qualité » de métabolites que lors-
qu'il travaille & vitesse normale ; il appartiendra sur-
tout aux biochimistes de préciser ces écarts qualita-
tifs. La déficience potassique est en outre susceptible
de les aggraver (1).

Nous retrouvons ainsi la notion de « sensibilité
potentielle » au dégrain, mise en évidence par I'étude
publiée derniérement des fruits d’autres essais (8) ;
mais nous n’'observons pas ici de teneurs anormales
des fruits en azote, travaillant dans une gamme plus
grossiére,

Pour approcher davantage les causes immédiates
du dégrain, il faut maintenant interpoler les effets de
la loi d'utilisation obligatoire de I'azote, en partant
des observations décisives de ]. GuiLLEMOT (6).

La construction de I'appareil végétatif se fait feuille
apres feuille, ou par progression continue dans le cas
de la souche : les irrégularités de nutrition azotée la
perturbent peu qualitativement, car il y a 4 la fois sur
un méme bananier des feuilles, et des tissus de la
souche, a tous les stades de croissance ; de plus quand
celle-ci est stimulée le méristéme différencie des
ébauches & un rythme accéléré, Mais la croissance du
régime ne consiste pas en 'apparition et la matura-
tion successive des bananes sur une hampe qui s'aceroi-
trait progressivement : toutes les piéces sont diffé-

(r) Les analyses des essais o Exces d'éléments s (8) n'ont pas
montré de déficience potassique dans les fruits d'une autre plantation
sujette au dégrain. Mais il faut une tigs forte carence potassigue
pour que la teneur des fruits en soit affectée @ ici les fruits du Simon
sont & peine inférieurs a ceux des autres essais (2,25 %, au lien de
2,5 Y% ) et cenx de Roseau sont normaux malgré la sensible déficience
de cette plantation.

renciées bien avant lapparition de l'inflorescence,
puis leur croissance et leur développement se déroulent
selon un programme bien défini. Les seules réactions
possibles & une stimulation sont donc l'intensification
ou l'accélération de la tranche du programme en cours
de réalisation.

S'il ¥ a une hausse progressive de I'absorption
d’azote, par suite de variations continues dans le sol,
ou bien de wvariations brutales mais atténuées an
stade de l'absorption par smite d'une capacité de
photosynthése réduite, le programme pourra s'inten-
sifier sans dommage : cas de Montigny, et peut-étre
aussi de Blondiniére dans 'étude de |, GuiLLemor,
Mais si, par suite de conditions climatiques trop favo-
rables a la photosynthése, la plante est incapable de lam-
ponner les variations brutales de l'azole dans le sol, il y
aura dans les parties du régime en voie de formation
un grand afflux de métabolites, dont la composition
peut étre au surplus perturbée par leur élaboration
trop rapide et éventuellement par la fixation intem-
pestive d'azote sur le courant de séve transitant des
feuilles vers le régime par la souche (I'anatomie de
celle-ci est trés confuse). La phase de croissance en
cours ne pourra alors se dérouler normalement et le
résultat sera une anomalie de constitution des tissus,
conduisant au dégrain,

Sur les régimes dont le pédicelle se trouve en voie
de croissance, cet organe sera affecté d'un coefficient
d'allongement : d'olt l'intérét, plus encore pour ses
variations que pour ses valeurs absolues, de l'indice
de fragilité établi par ]. GuiLLEMOT. Mais les régimes
ayant quelque peu dépassé ce stade, subiront des
perturbations plus graves dans le développement du
fruit lui-méme ; c’est pourquoi J. GUILLEMOT reléve
des 1/d maxima en fin d'année, au moment ou le
dégrain effectif commence a s'atténuer,

CONCLUSION

Ces vues sur les causes du dégrain sont encore trés partielles ; le « boom » de croissance et d'absorption d’azote
qui en porte la responsabilité est trop rapide pour le rythme de prélévement que nous avons dit adopter dans
nos essais. Elles fournissent cependant un fil conducteur pour les études & venir et un lien cohérent avec les
observations agronomiques. Elles permettent déja d'envisager, & coté des essais tendant 4 régulariser la nutrition
azotée, annoncés par J. GUILLEMOT, la possibilité d'autres méthodes de prévention du dégrain ; on peut chercher
a ralentir I'activité de la photosynthése, ou celle de I'absorption. §'il est difficilement concevable de provoquer la
sécheresse ou de refroidir les bananeraies, on réalisera plus facilement des essais d'ombrage (préconisés depuis long.
temps par J. CHAMPION), de pulvérisation de produits opacifiants sur le feunillage , voire d’inhibition temporaire du
systéme racinaire.

Le role présumé de la déficience potassique dans le dégrain devra également étre précisé.
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D'une portée plus générale est la mise en évidence de I'timpossibilité pour le bananier de stocker l'azote autre-
ment qu'en l'utilisant pour sa croissance. Deux conséquences pratiques en découlent immédiatement :

1) La fourniture d'azote au bananier doit étre d’autant mieux échelonnée et adaptée a son rythme d'absorp-
tion que le sol est moins capable d’exercer un effet tampon ; elle devrait tenir le plus grand compte des époques
de libération d’azote assimilable dans le sol.

2) L'apport d’azote soluble aux époques oli la photosynthése est ralentie est incapable de stimuler la crois-
sance : il est donc effectué en pure perte, a moins que le sol ne soit, par extraordinaire, capable de I'emmagasiner.

Ce comportement physiologique du bananier & l'égard de l'azote est-il anormal ? Sur des arbres fruitiers, les
chercheurs de Long Ashton ont pu démontrer un stockage important d'azote, absorbé a l'automne pour n'étre
utilisé qu'au printemps suivant (1), Mais il s'agit la de dicotylédones, pérennes, aux structures tissulaires trés
différenciées. Une monotylédone herbacée a développement annuel ne peut avoir les mémes possibilités ; le bana-
nier pousse donc seulement au voisinage de sa limite un type de comportement déja mis en évidence chez le blé,
par exemple, a certains stades de son développement (2).
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