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ABSTRACT - The space-time organization o f  the growth rhythm in 
young mango plants has been desc ribed in parts 2 and 3 .  This  mor
pho -genetic rhythm involves conspicuous phenomena such as the 
building up of morphogenesis units ,  ail on the same pattern , in succes
sive grow th waves , alternance of  short internodes with longer inter
nodes, foliar polymorphism , a l onger rhythm lasting 4 or 5 morpho
genesis units ,  and also less apparent phenomena such as init iation 
of the leaves on the terminal bud and di fferentiation of the wood 
ce I ls . 
This fourth part describes how the di fferent aspects of this rhythm 
reac t to some fac tors , both external ( temperature , l ight) and internai 
(leaf rem oval ) .  Thus , systematically removing the leaves as soon as 
they reach a length of 5 cm resu lts in completely suppressing ryth
mic growth and produces plants with continuous growth and de 
vel opment .  The results and experiments are  commented upon and 
the mango is compared with other  tree  species, both tropical and 
temperate , and then the various hypotheses that  have so far been 
put forward about the fundamental mechanisms of  the growth 
rhythm in trees are  discussed ; a hypothesis on the more specific  
growth rhythm of the mango tree is then drawn up .  

INTRODUCTION 

La méthode qui nous para ît être la meil leure pour aborder l 'étude du dêterminisme du ry thme de croissance et de développement est d 'essayer de modifier son déroulement .  
Dans l a  deuxième partie . nous avons précisé les conditions de température , de lumière et d 'humidité dans lesquelles nous avons étudié jusqu'à maintenant les j eunes plants de manguier . Comment réagiront -i ls s ' i ls sont placés dans des conditions d 'environnement différentes 7 On peut se demander dans quelle mesure les trois paramètres qui nous ont servi à caractériser leurs rythmes morphogénétiques à savoir la période ,  l 'ampli tude et la phase , seront modifiées . 
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RESUME . Dans les deuxième e t  troisième parties a é té décrite l 'orga. 
nisation spatio-temporelle du rythme de croissance chez de jeunes 
manguiers. Ce rythme morphogénétique s 'inscrit dans des phénomènes 
remarquables comme l 'édification d'unités de morphogenèse , toutes 
construi tes selon un même modèle , au c ours de vagues de croissance 
successives, l 'alternance d 'entre-noeuds courts avec des entre -noeuds 
plus longs,  le polym or;,hisme foliaire , un rythme de plus longu e  pé
riode égale à 4 ou 5 unités de morphogenèse , et aussi dans des phéno
mènes moins apparents comme l 'initiation des feu il les au niveau du 
bourgeon terminal et la  différenciation des cel lules du bois .  
Dans cette quatrième partie, i l  sera montré c omment les divers aspects 
de ce rythme réagissent à certains facteurs externes (température, 
lumière) ou in ternes (ablations foliaires) .  Ainsi, l 'ablation systémati
que des feu i l les ,  dès qu 'elles atteignent la longueur de 5 mm, permet 
de: supprimer toute rythmicité et  de n 'obtenir que des plants à crois
sance et  à développement continus. Après u n  commentaire des résul 
tats e t  de s  expérimentations, et une  comparaison du manguier à d 'au
tres espèces arborescentes , tropicales e t  tempérées, i l  sera discuté des 
diverses hypothèses avancées à ce jour sur les  mécanismes fon damen
taux de la croissance rythmique chez les arbres ; une hypothèse , 
concernant celle plus spécifique du manguier sera alors formulée.  

La température et l 'éc lairement sont sans aucun doute parmi les paramètres du milieu dont l 'influence sur les êtres vivants a été la plus décrite .  Pour cette raison ,  i ls constituent les deux facteurs externes que nous avons retenus pour notre expérimentation .  
Les éléments qu i  composent un végétal son t  beaucoup moins variés que ceux des animaux ; en revanche , i ls  sont présents dans un même individu en un plus grand nombre d 'e xemplaires . I l  suffi t ,  en effet de penser par exemple à l 'unité de  morp hogenèse qui n 'est constituée que d 'entrenoeuds ,  de feuil les et de bourgeons a xil laires . Comme nous l 'avons  déj à  souligné ,  au désordre inéluctable qui s 'ensuivrait si ces éléments se développaient indépendamment les uns des autres ,  s 'oppose dans la réali té l 'ordre très précis 1ui conduit à la  forme harmonieuse et caractéristique du 
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végétal . Ceci suppose tout un réseau de corrélations entre 
les divers éléments de l 'unité de morphogenése qu 'ils soient 
ou non de même nature . li est donc légitime de penser que , 
si nous modifions cette structure en supprimant par exem
ple telle ou telle feuille en croissance , nous pouvons pertur
ber de façon contrôlée le ry thme morphogénétique du man
guier et recueillir ainsi des renseignements sur son méca
nisme . 

INFLUENCE DES FACTEURS EXTERNES 

Dire que les conditions du milieu jouent un rôle essen
tiel dans la manifestation d 'un rythme exogène est une évi
dence ; en revanche , la réponse est beaucoup moins immé
diate s 'il s 'agit d 'un rythme endogène. 

Dans le but de déterminer l 'impact que la modification 
d 'une des conditions du milieu peut avoir sur l 'organisation 
spatio-temporelle de j eunes pousses de manguier, nous avons 
procédé à deux expériences qui consistent ,  l 'une, à placer 
les p lantes dans trois enceintes réglées à des températures 
différentes : 1 8 , 25 et 3 2 ° C ,  l 'autre , à les disposer sous 
deux éclairements distincts : 4 000 et 29 000 lux. Quant au 
cycle photo périodique , il demeure inchangé . 

Température . 
Température Durée de la In tensi té Humidité 

oc  photophase lumineuse relative 
(h) (lux) (p. 1 00 )  

1 8  1 6  4000 ± 200 80 ± 1 0  
25  , ,  , ,  85  ± 5 
3 2  , ,  , ,  60 ± 1 0  

Les trois conditiôns expérimentales choisies sont résu
mées dans le tableau ci-dessus .  L'effet le plus évident de la 
température sur le rythme de croissance est· certainement la 
diminution ou l 'allongement de la durée totale des vagues de 
croissance selon que les plantes sont placées à haute ou à 
basse température ( tableau 1 )  ; ainsi , à 2 5 ° C,  le déroule
ment des sept premières vagues de la plante 11° 1 nécessite 
1 6 1  jours , alors qu'à 3 2° C 1 1 4 jours seulement suffisent 
à la plante n° 1 3 ,  soit un gain de temps d 'environ 30 p .  
1 00 ; au contraire entre 25  e t  1 8° C ,  l a  durée des vagues est 
multipliée à peu près par trois , ce qui nous a contraint à 
abréger l 'expérience au terme de la troisième vague de 
croissance . 

On constate que, malgré l 'influence considérable de la 
température sur la période du rythme de succession des 
vagues de croissance , la répartition de chacune d 'elles en un 
stade de croissance et un stade de « repos apparent » n 'est en 
rien modifiée. 

De plus, les études séparées de la croissance caulinaire 
et de la croissance foliaire nous conduisent à la même 
remarque ,  à savoir que la température n'a d 'effet que sur la 
durée des vagues de croissance mais très peu sur les durées 
respectives des deux stades qui les composent (tableau 1 ) .  

Que les plantes soient placées à haute ou à basse tempé-
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rature , il subsiste toujours un décalage d 'un quart de période 
entre les deux croissances caulinaire et foliaire . Mais, à 
3 2° C ,  par suite de la diminution de la durée des stades de 
croissance nous n'observons plus, comme à 2 5 ° C ,  d 'étale
ment progressif des stades de croissance foliaire au cours 
des vagues successives (figure 1 ) .  Aussi à la septième vague 
de croissance , après l 'arrêt d 'allongement de la tige , il man
quait encore à la plante n° 1 ,  à 25 ° C.  3 5 p. 1 00 de la sur
face fo liaire to tale de l 'unité de morphogenèse contre seule
ment 0 ,5 p. 1 00 à 3 2° C ,  à la plante n° 1 3 .  Cet étalement 
est encore plus accentué à l 8° C qu'à 2 5 ° C (tableau 2 ) .  

Ces observations étant rapportées, il faut maintenant 
décrire l'influence de la température sur la composante 
spatiale du rythme morphogénétique , à savoir la répétition 
le long de l'axe caulinaire d 'unités de morphogenèse sem
blables . Si influence il y a. porte-t-elle sur la hauteur des 
unités , sur leur surface ou leur constitution foliaires ? 
Quelle est la température optimale ? Voilà quelques -unes 
des questions que nous sommes amenés à nous poser. 

Des trois températures dont nous étudions les effets , la 
plus favorable à la croissance des jeunes pousses de man
guier est incontestablement celle de 25 ° C . Si nous élevons 
cette température à 3 2° C,  la hauteur ainsi que la surface 
foliaire des unités de morphogenèse diminuent de façon 
importante (tableau 3 A ) .  Ainsi , à 2 5 ° C ,  la hauteur et la 
surface foliaire globales des sept premières unités sont 
respectivement égales en moyenne à 4 5 9 ,6 mm et à 1 760 ,2  
cm 2 contre seulement 3 1 6 ,S mm et 1 1 64 ,7  cm2 en moyen
ne , à 3 2° C,  soit une diminution de 3 1 , 1 et de 3 3 ,8 p. 1 00 .  
Cette diminution est encore plus importante quand on 
abaisse la température à l 8° C . 

D 'après le tableau 3 8 ,  la constitution foliaire des unités 
de morphogenèse varie également selon que les plantes sont 
cultivées à haute ou à basse température . De 25 à 3 2° C,  
l 'influence de la température est marquée par une diminu
tion du nombre de cataphylles écailleuses ou fo liacées et 
par l 'absence de feuilles abortives .  Le nombre également 
plus faible de feuilles assimilatrices ,  associé par ailleurs à 
une surface fo liaire plus petite (tableau 3A) ,  contribue à la 
réduction de la surface foliaire totale qui a été évoquée 
précédemment .  A l 8° C, le nombre et la surface moyenne 
des feuilles assimilatrices diminuent aussi ; en revanche le 
nombre de cataphylles de la base et du sommet des unités 
de morphogenèse s'accro ît . 

Pour terminer cette description de l 'influence de la tem
pérature sur la croissance de jeunes pousses de manguier, 
nous pouvons ajouter que la longueur moyenne des entre
noeuds est plus petite à 1 8  et 3 2 ° C qu'à 25 ° C (tab leau 
3A) .  

Eclairement . 
Dans le chapitre précédent, nous avons mis en évidence 

l 'influence tout à fait remarquable de la température sur les 
deux composantes spatiale et temporelle du rythme d 'édi
fication des unités de morphogenèse . La température 
intervient donc de façon primordiale dans la régulation du 
rythme . Une variation de l 'éclairement a-t-elle le même im
pact qu 'une variation de la température ? Notamment ,  la 
période temporelle peut-elle être modifiée ? 
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TABLEAU 1 - Influence de la température sur la durée des vagues de croissance, des stades de croissance et des stades de 
repos . A : croissance globale . B . allongemen_t de la tige . C : croissance du feuillage . 
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Durée en j ours et en p .  1 00 1 2 3 4 5 6 

stade de croissance 1 4  93 ,3 1 4  9 3 ,3 I I  7 8 ,6 1 1  84 ,7  1 2  8 5 . 7  1 5  7 5  
stade de repas l 6 ,7 I 6 ,7 3 2 1 ,4 6 3 5 ,3 2 1 4 ,3 5 25 
vague de croissance 1 5  1 00 1 5  1 00 1 4  1 00 1 7  1 00 1 4  1 00 20 1 00 ,· , 
stade de croissance 20 95 ,2 1 5  8 8 ,2 1 7  8 9 ,5 1 9  79 ,2 I 7 68 . 20 74 , 1  

1 1 ,8 
, ,  

stade de repos 1 4 ,8 2 2 1 0 ,5 5 20 .8 8 3 2' 7 · . 25 ,9 
vague de cro issance 2 1  1 00 1 7  1 00 1 9  1 00 24 1 00 2 5  1 00 27  1 00 

stade de croissance 47 83 ,9 43 7 9 ,6 43 7 1 ,7 
stade de repos 9 1 6 , 1  1 1  20 .4 1 7  2 8 ,3 
vague de croissance 5 6  1 00 54 1 00 60 1 00 

stade de croissance 1 3  8 1 ,2 I 2 80  9 64 ,3 1 0  5 8 ,8 I l  7 8 ,6 1 3  65 
stade de repos 3 1 8 ,7 2 20 5 3 5  ,7 7 4 1 ,2 3 2 1 ,4 7 3 5  
vague de croissance 1 6  1 00 1 4  1 00 1 4  1 00 1 7  1 00 1 4  1 00 20 1 00 

stade de croissance 1 8  85 ,7 1 3  7 (, ,5 1 4  73 ,7 1 3  54 ,2 1 5  5 5 ,6 1 4  5 I ,9 
stade de repos 3 1 4 ,3 4 23 ,5 5 26 , 3  1 1  45 ,8 1 0  44 ,4 1 3  48 , 1  
vague de croissance 2 1  1 00 1 7  1 00 1 9  1 00 24 1 00 25  1 00 27 1 00 

stade de croissance 42 75 3 9  7 2 ,2 3 7  6 1 ,7 . . 
stade de repos 1 4. 25 1 5  2 7 ,8 23 3 8 ,3 

5 6  ') 1 00 vague de croissance 54  1 00 60 1 00 

stade de croiss��ce 1 0  7 1 .4 1 1  73 ,3 8 6 1 , 5 9 5 6 ,3 1 1  68 ,7 1 2  63  ,2 
stade de repos 4 28 ,6 4 26 ,7 5 3 8 ;5 7 43 ,7 5 3 1 ,3 7 3 6 ,8 
vague de croissance 1 4  1 00 1 5  1 00 1 3  1 00 1 6  1 00 1 6  1 00 1 9  1 00 

stade de croissance 1 3  8 1 ,3 1 2  66 , 7  14  7 3 ,7 1 7  62 ,9 1 2  5 2 ,2 1 8  64 ,3 
stade de repos 3 1 8 ,7 6 3 3 ,3 5 2 6 ,3 1 0  3 7 . 1  1 1  47 ,8 1 0  3 5  ,7 
vague de croissance 1 6  1 00 1 8 1 00 1 9  1 00 2 7  1 00 23 1 00 28  1 00 

stade de croissance 26 5 6 ,5 3 2  5 8 ,2 3 1  5 0 ,8 
stade de repos 20 43 ,5 23 4 1 ,8 3 0  49 ,2 
vague de croissance 46 1 00 5 5  1 00 6 1  1 00 

TABLEAU 2 - Influence de la température sur 
- le nombre de jours qui séparent , à chaque vague l'arrêt de l'allongement caulinaire de l'arrêt de la croissance foliaire 
- ! 'augmentat ion de la surface foliaire durant ce laps de temps en pourcentage de la surface foliaire finale de l'unité. 

Unités de morphogenèse 1 2 3 4 5 6 7 

u nombre de jours 2 2 1 1 1 1 3 
0 

p .  1 00 de la surface foliaire finale 2 ,6 3 .4 5 ,5 1 ,4 0 ,6  3 0 , 5  N 
rr, 

u nombre de jours 2 1 3 6 2 7 8 
0 
V) p .  1 00 de la surface foliaire finale 3 0 ,9 1 1 ,7 3 8 ,8 6 ,4 3 5 ,8 3 5  N 

u nombre de jours 5 4 6 0 
00 p. 1 00 de la surface foliaire finale 4 ,3 4 , 1  6 ,7 -

7 

1 4  73 .7 
5 , 26 , 3  

1 9  1 00 

'2 1 7 5  
7 25  A 

28  1 00 

1 I 5 7 ,9 
8 42 , 1  

1 9  1 00 

1 3  46 ,4 
1 5  5 3 .6 B 
1 8  1 00 

1 3  6 1 ,9 
8 3 8 , 1  

2 1  1 00 

1 7  5 8 ,6 
1 2  4 1 ,4 C 
29  1 00 
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F i g u re 1 * I N F LUENCE DE  LA T E M PERATURE  SUR  LA CRO I SSA NCE JOURNAL I E R E  CAU
L I N A I R E ET FOL I A I R E ;  (chaque cou r be correspond à u ne p l ante ) .  

Comme l 'indique l e  tableau ci-dessous, nous avons réparti des j eunes pousses de manguier dans deux milieux ne différant que par la valeur de l 'éclairement. 
Ne pouvant disposer au moment de nos expériences de chambres climatisées réglées à la température de 25 ° C,  il nous a été impossible de réaliser les essais à la température optimale de croissance . 

Température Durée de la (°C) photo phase (h) 
20 1 6  20 1 6  

Intensité lumineuse (lux) 
4000±200 30000±500 

Humidité relative (p . 1 00) 
85±5 80±5 

Bien que sous 29 000 lux les jeunes pousses présentent une hauteur et une surface foliaire plus importantes , cette augmentation de l'éclairement n 'a pas pour autant modifié l 'organisation temporelle des organismes (tableau 4 ). 
Une élévation de l 'éclairement a cependant aussi pour effet de diminuer le nombre des cataphylles de la base et du 
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TABLEAU 3 .  Influence de la température sur la vigueur des jeunes pousses . Valeurs calculées sur une moyenne de dix plantes. 
Unités de morphogenèse 1 2 3 4 
hauteur (mm) 1 4 1 ,5 43 , 5  22 J 1 8 ,8 u 

0 surface foliaire ( cm 2 ) 1 7 5 ,2 1 1 7 ,5 7 8 ,05  1 3 1 , 1 
N 
M l ongueur moyenne des entre-noeuds 3 5 ,4 6 ,7 3 ,2 2 ,2 surface moyenne des feuil les 43 ,8 3 5  ,7 2 2 ,3 2 9 ,8 

hauteur (mm) 1 3 5 84 ,5  62 ,5 3 1 ,4 
u surface foliaire ( cm2 ) 2 5 9 ,6 2 1 2 ,3  1 23 1 77 ,5 0 
V) longueur moyenne des entre-noeuds 3 3 ,7 5  1 1 .4 7 ,3 3 N surface moyenne des feuilles 64 ,9 5 9  29 ,3 34 ,8 

hauteur (mm) 1 1 2 ,2 3 1 ,9 1 3 ,4 u surface fol iaire ( cm2 ) 1 3 5 ,3 84 , 5  7 1  0 
00 longueur moyenne des entre-noeuds 28 ,05 2 ,8 0 ,9 - surface moyenne des feuil les 3 3 ,8 2 6 ,4 20 ,9 

Unités de morphogenèse 1 2 3 4 
cataphylles éca . et fol .  0 0 3 ,2 49 .2 3 .4 49 ,3 4 , 1  48 ,2  feuil les assimilatrices 4 1 00 3 ,3 5 0 ,8 3 ,5 5 0 ,7 4 ,4 5 1 ,8 feuil les abortives 0 0 0 0 0 0 0 0 total 4 1 00 6 ,5  1 00 6 ,9 1 00 8 ,5 1 00 
cataphyl les éca .  et fol .  0 0 3 7 5 0  4 .3 5 0  5 ,3 5 1  feuil les assimilatrices 4 1 00 3 ,6 48 ,6 4 2  48 ,8 5 ,  1 49 feui l les abortives 0 0 0 , 1  1 ,4 0 . 1  1 ,2 0 0 total 4 1 00 7 ,4 1 00 8 ,6 1 00 1 0 ,4 1 00 
cataphylles éca . et fol .  0 0 6 ,2 5 3 ,9 9 J 62 .4 feui l les assimi latrices 4 1 00 3 ,2 27 ,8 3 ,4 2 2 ,8 feui l les abortives 0 0 2 , 1  1 8 ,3 2 ,2 1 4 ,8 total 4 1 00 1 1 ,5 1 00 1 4 ,9 1 00 
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5 6 7 
2 8 ,7 1 2 9 ,9 3 1 ,8 1 99 ,7 5  254 , 1  209 3 , 1  2 ,9 3 42 , 5  46 , 2  3 8 ,7 
48 5 45 ,5 5 2 ,2 2 8 2 ,2 3 62 ,4 343 ,2 A 4 ,3 3 ,3 3 ,4 54 ,3 5 8 ,5 47 

5 6 7 
4 , 5  4 8 ,9 4 , 8  4 6 ,6 5 ,2 49 4 ,7 5 1 , 1 5 , 5 5 3 ,4 5 ,4 5 1  0 0 0 0 0 0 9 ,2 1 00 1 0 ,3 1 00 1 0 ,6 1 00 
6 , 1  54  7 2  5 2 ,9 7 ,8 5 1  5 ,2 46 6 ,2 45 ,6 7 ,3 47 ,7 B 0 0 0 ,2 1 ,5 0 , 2  1 ,3 1 1 ,3 1 00 1 3 ,6 1 00 1 5 ,3 1 00 

sommet des unités de morphogenèse ; en revanche , l e  nombre de feuil les assimilatrices ainsi que leur surface moyenne s 'accroissent (tableau 4 ) .  
a compensé en  partie , sur le plan morphologique ,  le handi· cap créé par l 'abaissement de la température. 

Pour compléter cette étude ,  nous pouvons comparer les plantes cult ivées sous 29  000 lux et à 20° C avec cel les qui se sont développées à 2 5 ° C mais sous 4 000 lux seulement .  Nous constatons alors que l 'augmentation de l ' éclairement 

Même chez un po ïkilotherme comme un végétal dont l 'organisation temporelle générale varie largement avec la  température , il existe deux grands types de rythmes endogènes selon que leur période varie ou non avec les changements de température du milieu dans lequel l 'organisme vit 
TABLEAU 4 · Influence de l 'éclairement sur la vigueur des jeunes pousses et sur la durée de leurs vagues de croissance . Valeurs calculées sur une moyenne de dix plantes. 

Unités de morphogenèse l 2 3 4 
Durée en jours de la vague de croissance 3 8 ,7 3 3 ,2 3 6 ,7 4 1 ,8 

>< Hauteur (mm) 1 20 ,5 5 2 ,3 3 5 ,7 1 9 ,3 Surface foliaire (cm 2 ) 1 29 ,3 78 , 5  6 5 ,8 7 5 ,9 -1 
0 nombre de cataphylles éca . et fol .  0 0 5 . 3  5 2 ,5 7 ,9 5 9 ,4 9 , 1  5 6 ,9 
0 nombre de feuil les assimilatrices 4 1 00 3 ,3 3 2 ,7 3 ,6 27 , 1  4 ,8 30  0 
'St nombre de feuil les abortives 0 0 1 ,5 1 4 ,8 1 ,8 1 3 ,5 2 , 1  1 3 , 1  nombre total d e  feuilles 4 1 00 1 0 , 1  1 00 1 3 ,3 1 00 1 6  1 00 

durée en jours de la vague de croissance 3 9 ,2 3 6 .2 3 7 ,5 42 ,3 
>< hauteur (mm) 1 3 2 ,3 80 ,8 5 7 ,7 3 0 , 1  :::> surface fol iaire (cm2 ) 263 ,2 205 ,7 1 08 ,7 1 65 , 1  -1 
0 nombre de cataphylles éca .  et fol .  0 0 4 , 1  48 , 2  4 ,8 47 , 1  6 , 1  46 ,9 
0 nombre de feuil les assimilatrices 4 1 00 3 ,9 45 ,9 4,8 47 , 1  6 46 ,2 0 
0 nombre de feuil les abortives 0 0 0 , 5  5 ,9 0 , 6  5 ,8 0 ,9 6 ,9 M nombre de feuilles 4 1 00 8 ,5 1 00 1 0 ,2 1 00 1 3  1 00 
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(BAI LLAUD , 1 964 ,  1 9 7 1  ; BOYER ,  1 964 ; MILLET et 
MANACHERE, 1 98 3 ) .  En ce qui concerne les rythmes 
exogènes , aucun problème évidemment ne se pose . 

On sait en effet que les rythmes endogènes , régularisés 
par certaines périodicités naturelles du milieu , ont une 
période indépendante de la température ; c'est le cas par 
exemple des rythmes circadiens liés à l 'alternance du jour 
et de la nuit . En moyenne, une différence de 1 0° C ne 
multiplie pas la fréquence d 'un rythme circadien par plus de 
1 . 1  ou 1 . 2 ,  ce qui est faible par rapport au Q 1 0  des réac
tions chimiques qui est souvent de l 'ordre de 2 ; par con
tre , la période des rythmes indépendants des périodicités 
externes s 'avère très dépendante de la température . I l  ne 
faut donc pas s'étonner que des variations de 7° C,  par 
rapport à la température témoin , puissent modifier aussi 
efficacement la période temporelle du rythme morpho
génétique du manguier . 

Il est tout à fait intéressant de constater que l 'organisa
tion générale de ! 'édification du système aérien n 'a été en 
fait que peu modifiée compte tenu des variations considéra
bles de température et  d 'éclairement .  En effet , bien que la 
fréquence du rythme morphogénétique soit chez le man
guier nettement modifiée sous l 'action de la température , 
nous observons toujours le long de l 'axe caulinaire et à 
intervalles de temps réguliers la répétition linéaire d 'unités 
de morphogenèse . Malgré quelques modifications de leur 
constitution dues à la température ou à l 'éclairement , ces 
unités demeurent très semblables les unes aux autres. 

En résumé ,  nous pouvons dire que nous avons agi sur la 
période du rythme morphogénétique sans toucher à sa 
phase . En effet , quelles que soient les conditions du milieu , 
il subsiste toujours le même décalage entre la croissanc.e 
caulinaire et la croissance foliaire . 

Un autre résultat important de ces expenences est la 
mise en évidence de la température optimale pour la crois
sance et le développement de la jeune pousse de manguier. 
Le fait que cette température corresponde à peu près à la 
même moyenne relevée sur toute l 'aire de répartition 
géographique de cet arbre (de LAROUSSILHE, 1 980 )  
souligne son  excellente adaptation aux conditions écologi
ques dans lesquelles il vit . 

Cette très bonne aptitude de la j eune pousse à cro ître 
à 2 5 ° C plutôt qu'à une autre température se traduit dans 
sa morphologie notamment par la formation d 'entre
noeuds et de feuilles de plus grande taille mais aussi par 
une meilleure répartition dans le temps des besoins énergéti
ques que nécessitent l 'élongation de la  t ige et la croissance 
du feuillage : c'est à 2 5 ° C que nous observons le  plus grand 
décalage entre les maximums de vitesse de croissance 
caulinaire et foliaire . 

EFFETS DE L'ABLATION TOTALE DES FEUILLES 

Parmi les modèles de type mécanique qui nous ont été 
proposés pour rendre compte de l 'existence des rythmes 
chez les êtres vivants ,  il en est un qui a été abondamment 
utilisé : c'est la notion d 'horloge biologique ou d 'horloge 
interne (BUNNING , 1 960 ) .  Une horloge est par définition 
un instrument qui permet de mesurer l 'écoulement du 
temps. La notion d'horloge biologique évoque l 'aptitude 
des êtres vivants à régler leur activité métabolique sur 
une base temporelle . Or ,  celle ci est à peu près la même 
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pour toutes les jeunes pousses de manguier. 

Comme nous l 'avons déj à dit précédemment , il est 
classique de se demander si au cours de l 'expérimentation 
on touche au mécanisme même de l 'horloge ou seulement 
à ses aiguilles .  Le peu d 'influence de la température sur 
l 'organisation spatio-temporelle fondamentale des jeunes 
pousses , nous incite à penser que seul le mouvement des 
aiguilles aurait alors été modifié mais non les fondements 
mêmes du rythme . 

En revanche . nous pouvons nous demander ce qu 'il 
adviendra du rythme morphogénétique si nous empêchons 
une des étapes du développement naturel du manguier 
de se réaliser. Puisque le développement caulinaire · de la 
jeune pousse est étroitement lié à son développement fo
liaire , aussi bien sur le plan temporel que sur le plan spatial , 
il est inévitable que si nous touchons à l'un , l 'autre sera 
considérablement modifié .  Si nous pouvons étabÙr qu'à 
telle stimulation interne correspond te l le  réaction générale 
de la plante , alors il sera légitime de penser que nous avons 
accompli un nouveau pas dans la compréhension des méca
nismes mis en jeu .  

L 'un des  aspects principaux de l 'étude des  corrélations 
internes chez un végétal concerne la ou les effets produits 
par un organe sur le  méristème qui lui a donné naissance . 
Nous avons essayé de savoir si la périodicité qui marque la 
croissance et le développement monopodial du système 
aérien est ou non contrôlée par les feuilles initiées au ni
veau du méristème terminal , en nous appuyant sur la con
naissance et l 'expérience qu 'un certain no.mbre d 'auteurs 
ont acquises sur ce chapitre de la biologie (CHAMPAGNAT , 
1 9 5 5 ,  1 96 5 , 1 974 ; ARNEY, 1 95 6  ; NJOKU.  1 9 5 6  ; 
NEVILLE,  1 9 6 1 ,  1 968 , 1 969 , 1 970  a et b ;  BANClLHON 
et NEVILLE,  1 9 66 ; CRABBE ,  1 969 a et b. 1 970  ; NO
ZERAN et al 1 97 1  ; MlALOUNDAMA . 1 980 ) .  

I l  est évident que s i  nous pouvons fournir l a  réponse à 
une question aussi capitale ,  une étape primordiale pour 
l 'orientation future de nos recherches sera accomplie . S 'il 
est prouvé que les feuilles sont à l 'origine de l 'inhibition 
périodique du méristème terminal , alors nous aborderions 
notre approche du mécanisme de la croissance rythmique 
comme un problème de corrélation inhibitrice entre orga
nes . 

Dans le cas où cette hypothèse est exacte , il nous fau
dra tout d 'abord déterminer à partir de quand une feuille 
est apte physiologiquement à induire un effet inhibiteur 
sur le méristème qui l 'a engendrée .  

L'expérience que nous avons réalisée et que nous 
rapportons ici consiste à éliminer successivement sur de 
jeunes pousses toutes les  feuilles à mesure que celles-ci 
atteignent une longueur donnée. 

Neuf lots de cinq plantes ont été constitués , selon que 
cette longueur est fixée à 3 ,  5 ,  1 0 ,  1 5 ,  2 0 ,  2 5 , 40, 60 ou 
80 mm. Ces ablations très sévères n'ont été pratiquées 
qu 'au niveau des troisième et quatrième unités de morpho
genèse , les deux premières unités ayant été maintenues 
intactes , afin de pallier toute carence alimentaire . Les inci
sions ,  pratiquées à la base du pétio le ,  sont facilitées par 
! 'absence de stipules , surtout lorsque les feuilles sont encore 
incluses dans le bourgeon . 

Si nous enlevons systématiquement toutes les feuilles 
dès qu 'elles atteignent une longueur égale ou supérieure à 
1 0  mm,  suivant les lots , alors les aspects les plus visibles de 



Fruits · vol. 43 ,  n°5 ,  1988 

PLANCHE 1 · Jeunes pousses dont les feuilles ont été sec
tionnées alors qu'elles mesuraient : 3 ,  5 ,  10 ou 1 5  mm. 

la croissance et du développement rythmiques demeurent 
(planche I et tableau SA)  ; les plants traités, comme 
les témoins, présentent toujours une croissance intermit· 
tente de leur système aérien , un dégagement périodique des 
feuilles hors du bourgeon terminal , une différenciation des 
primordiums foliaires en trois types de feuilles et une 
périodicité dans les variations de longueur des entre-noeuds . 
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En revanche , si nous enlevons les feuilles dès qu 'elles 
atteignent 5 mm, alors les jeunes pousses se répartissent en 
deux groupes (planche I et tableau SA) ,  selon que le rythme 
subsiste ou non . Dans ce dernier groupe la croissance et le 
développement des j eunes pousses sont caractérisés par 

· une croissance continue du système aérien , 
· un dégagement continu des feuilles hors du bourgeon 

terminal , 
· l 'absence d 'hétéroblastie ,  
. des  entre-noeuds de longueur identique . 

Il est tout à fait clair que cette longueur de 5 cm cor· 
respond pour la feuille de manguier à un stade de dévelop
pement transitoire parti culièrement important .  Nous pou
vons donc penser que si l 'ablation des feuilles est pratiquée 
à un stade encore plus précoce ,  avant qu 'elles n'atteignent 
5 mm , alors il y aurait de fortes chances pour que toutes les 
j eunes pousses traitées présentent cette fois une croissance 
et un développement continus. Afin de vérifier notre hy
pothèse , nous avons constitué un nouveau lot de plantes 
dont les feuilles sont enlevées dès qu 'elles atteignent 3 mm.  
Au terme de plusieurs jours d 'expérimentation , l 'hypothè· 
se s'est avérée juste : le rythme morphogénétique est 
supprimé par le traitement ; toutes les jeunes pousses ma· 
nifestent une croissance et un développement continus 
(planche I et tableau SA) .  

Nous allons maintenant préciser chacune des  modifi· 
cations que nous avons apportées au rythme morphogéné
tique . 

Croissance de la tige et longueur des entre-noeuds. 
Dans la figure 2, nous avons représenté la croissance 

caulinaire au cours du temps d 'un seul plant par traitement 
étudié .  A la croissance par vagues successives s 'oppose 
l 'allongement continu des plants dont les feuilles ont été 
sélectionnées à un stade très précoce de leur développe
ment . li faut souligner la faible vitesse d 'allongement des 
jeunes pousses à croissance continue ; la comparaison des 
deux types de courbes de croissance obtenues avec des 
feuilles sectionnées à 5 mm juste ,  est à cet égard très 
démonstrative . En outre , dans le tableau S B ,  nous avons 
porté la durée des vagues de croissance en fonction du 
traitement subi par les jeunes plants ; celle-ci est d 'autant 
plus courte que les feuilles ont été sectionnées plus tôt .  
La durée de la troisième et de la quatrième vagues de crois
sance est égale respectivement chez les témoins à 1 9  ,6 et 
23 ,2 jours , alors qu'elle est réduite à 9 ,2 et 9 ,4 j ours chez 
les pousses amputées de leurs feuilles lorsqu'elles mesurent 
5 mm.  

Les jeunes pousses à croissance caulinaire continue ne  
manifestent plus de périodicité spatiale dans l e s  variations 
de la longueur des entre-noeuds : ceux-ci sont tous de taille 
identique (planche 1 ,  tableau 5 ) .  Lors de l 'étude morpholo
gique des jeunes plants de manguier, nous avons essayé 
d'expliquer la longueur relative des entre-noeuds en fonc
tion de la forme et de la surface des feuilles en posant 
comme hypothèse que les feuilles assimilatrices pourraient 
stimuler de façon basipète la croissance des entre-noeuds. 
En outre le caractère probablement addi tionnel de cette 
influence nous permettrait , s 'il était confirmé ,  de corn· 
prendre pourquoi un entre-noeud est d 'autant plus long 
qu 'il est situé sous un plus grand nombre de feuilles assi
milatrices . Cette hypothèse n 'est pas contredite par les 
résultats que nous rapportons dans le tableau SB ; les 
entre-noeuds sont en moyenne d 'autant plus courts que les 
feuilles sont amputées tôt (pour chaque jeune pousse à 
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TABLEAU 5 - Effets de l 'ablation totale des feuilles selon la taille à laquelle elles sont sectionnées . 
Traitements Croissance Longueur internodale Dégagement des feuilles Hétéroblastie Chute des feuilles 

3 mm continue constante continu non non 
5 continue constante continu non oui 1 non oui 

rythmique périodique périodique 
1 0  rythmique périodique périodique oui oui 
1 5  rythmique périodique périodique oui 

1 
oui 

20 rythmique périodique périodique oui oui 
2 5 rythmique périodique périodique oui 

1 
oui 

40 rythmique périodique périodique oui oui 
60 rythmique périodique périodique oui oui 
8 0  rythmique périodique périodique oui oui 
Témoins rythmique périodique périodique oui oui 

Traitements 3 5 1 0  1 5  20 25  40 60 80 Témoins 
3e 4e 3e 4e 3e  4e 3e  4e  3 e  4 e  3e  4e  3e  4e 3e 4e 3e  4e  

Durée des vagues Uours) 9 ,2 9 .4 9 ,8 1 0 ,4 1 0 ,2 1 2 ,8 1 1 ,8 1 5 ,6 1 4 ,2 1 8 ,2 1 6 ,6 20 ,2 1 9 ,6 2 2 ,2 20 ,2 23 ,8 1 9  6 23 ,2 
Hauteur des unités (mm) 
Nombre d 'entre-noeuds 
Longueur internodale 

1 0  mm 

7 5  

5 

2 5  

0 
0 

T ra i tements  : 
3 , 5  ou 1 0  m m  

5 

0 ,25  0 ,25 

0 

1 0  

} Début  des  t ra i tements  

20 

1 5 

1 0  

5 

0 
0 5 1 0 

4 ,8 3 ,6 5 ,8 4 ,8 9 ,8 
8 ,2 8 ,8 7 ,8 8 ,8 7 ,8 
0 ,6 0 ,4 0 ,8 0 ,6 1 ,2 

1 0  

5 

3 

1 5  j o u rs 

3 

5 

1 5  j ours  

F i g u re 2 * E F FETS D' U N E  DEFOL I AT I ON TOTA L E :  
A su r  l ' a l longement cau l i na i re ,  
B : su r  l a  cadence d 'appa r i t ion des  feu i l l es hors  du 

bou rgeon te r m i na l . 

7 ,6 
8 ,8 
0 ,8 

1 3 ,4 9 ,4 1 8 ,4 1 1 ,2 23 ,4 1 2 ,5 29 ,4 1 4 ,2 3 6 ,6 1 6 ,2 63 ,8 3 7 ,6 
8 ,4 9 ,6 7 ,8 9 ,6 8 ,4 9 ,4 8 9 ,8 8 ,2 1 0 ,2 8 ,2 1 0 ,2 
1 ,6 1 2 ,4 1 ,2 2 ,8 1 ,4 3 ,6 1 ,8 4 ,2  1 ,6 7 ,8 3 ,8 

croissance continue , nous avons calculé la longueur moyen
ne des dix premiers entre-noeuds formés depuis le début 
du traitement ) .  Or l 'entre-noeud Je plus long dans l 'unité 
de morphogenèse est toujours l 'entre-noeud médian (plan
che I ), soit celui qui est situé sous les feuilles assimilatrices . 
L'égalité de longueur des entre-noeuds chez une pousse à 
croissance continue est sans doute provoquée par le fait 
que l 'hétéroblastie a disparu : toutes les feuilles sectionnées 
appartiennent au même type morphologique . 

Le nombre moyen d 'entre-noeuds par unité de morpho
genèse étant à peu près constant d 'un traitement à l 'autre 
(tableau SB ) ,  Je fait que la hauteur des unités est d 'autant 
plus courte que les feuilles sectionnées sont jeunes , est dû 
à la diminution de la longueur des entre-noeuds .  

Différenciation foliaire . 
Si les feuilles d'une jeune pousse de manguier sont 

sectionnées alors qu 'elles mesurent plus de 5 mm,  l 'hétéro
blastie est maintenue (tableau SA) : les très jeunes feuilles 
peuvent se différencier en l 'un des trois types foliaires 
caractéristiques de l 'unité de morphogenèse . En revanche , 
l 'hétéroblastie disparaît si les feuilles sont amputées avant 
qu'elles n'atteignent 5 mm.  La présence chez les feuilles 
sectionnées d 'un pétiole et d'un limbe bien distincts nous 
indique que toutes les très jeunes feuilles , issues du méris
tème , s 'engagent alors dans la voie de différenciation me
nant aux feuilles assimilatrices . 

Dégagement des feuilles hors du bourgeon terminlll . 

Seule une étude histologique de l 'organogenèse permet
trait de mesurer le plastochrone de façon très précise . 
Mais cette étude nécessite beaucoup de temps et un grand 
nombre de plantes .  C'est pourquoi certains auteurs , no
tamment SCHWABE ( 1 9 59 ) ,  ont été amenés à distinguer 
un plastochrone apparent et un plastochrone vrai : le pre
mier indique la durée qui sépare l 'apparition de deux feuil
les successives hors du bourgeon , alors que le second corres
pond à l 'intervalle de temps qui sépare l 'initiation de deux 
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primordiums foliaires consécutifs .  Les valeurs de ces deux plastochrones peuvent différer évidemment selon la vitesse de croissance relative des feuilles. 
D ans la  figure 2, nous avons représenté la cadence d'apparition au cours du temps des feuilles (ou des entrenoeuds) hors du bourgeon terminal chez de jeunes pousses à croissance continue dont les feuilles sont sectionnées soit à 5 ,  soit à 3 mm. Nous considérons comme étant apparue toute feuille dont la longueur égale 3 mm. L'intérêt de ce graphique est de montrer, d'une part , que les feuilles se dégagent du méristème terminal à intervalles de temps réguliers et ,  d'autre part , que la vitesse d'apparition des feuilles est plus rapide lorsque les feuilles amputées sont plus jeunes. Le plastochrone apparent est par conséquent plus court quand les feuilles sont amputées à 3 mm (0 ,8  j our) que  quand elles le sont à 5 mm (0 ,95  jour) . 
Il est possible de déterminer avec une assez grande précision le moment d'apparition d'une feuille chez une plante à croissance continue ; malheureusement il n'en est pas de même lorsque les feuilles produites par le méristème sont très distinctes l 'une de l 'autre . La formation successive des feuilles assimilatrices et des cataphylles écailleuses rend très difficile la détermination précise du plastochrone apparent chez les jeunes pousses à croissance ry thmique . Néanmoins, puisqu'on connaît le nombre de feuilles de chacune des unités de morphogenèse ainsi que la durée des vagues de croissance correspondantes (tableau 5 8 ) ,  on peut facilement en déduire l 'intervalle de temps moyen qui sépare la formation de deux feuilles successives .  La durée des vagues de croissance diminue d 'autant plus que les feuilles sont sectionnées tôt, alors que l e  nombre de feuilles par unité de morphogenèse demeure à peu près constani .  
Comme précédemment, l a  cadence de formation des feuil les ,  chez les jeunes pousses à croissance ry thmique , varie selon la taille des feuilles amputées ; elle est d 'autant plus rapide que les feuilles sont sectionnées tôt .  
L 'ablation répétée des feuil les , avant qu'elles atteignent la longueur de 5 mm, a donc un impact considérable sur l 'organisation spatio-temporelle de l 'organisme ,  puisque toute ry thmicité morphogénétique est abolie ; en revanche , si les feuilles sont sectionnées alors qu'elles mesurent plus de 40 mm, leur ablation n'a plus guère d'effets .  
I l  ressort de ces expériences que les jeunes feuilles longues de 5 à 40 mm environ - ont, sur toutes les composantes périodiques du ry thme morphogénétique , une influence d'autant plus grande qu'elles sont plus jeunes .  En effet ,  si les feuilles d'une jeune pousse sont toutes sectionnées avant qu'elles n'atteignent la longueur de 5 mm,  alors toute rythmicité e s t  abolie : le plastochrone apparent est constant ,  les feuilles ne se différencient plus qu 'en un seul type foliaire , la croissance de la tige est continue et la longueur des entre-noeuds identique .  Si par contre les feuilles sont sectionnées après avoir atteint 5 mm,  alors le rythme morphogénétique subsiste , au point de vue spatial comme au point de vue tempore l ,  mais différemment suivant la tai l le des feuilles amputées. Plus celles-ci sont enlevées tôt ,  plus on diminue , par rapport aux plants non traités ,  la  durée du plastochrone apparent ,  cel le de la vague de croissance et la longueur moyenne des entre-noeuds. 
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CONCLUSION 
En essayant d 'établ ir une re lation entre les périodes de croissance et de floraison d'un grand nombre d'espèces arborescentes tropicales à croissance rythmique et les variations de certains facteurs climatiques, AL VIM et ALVIM ( 1 976 )  ont observé que souvent les arbres d'une même espèce croissent et fleurissent tous ensemble chaque année à peu près à l a  même époque . Plusieurs facteurs écologiques ont été évoqués pour expliquer ce développement simultané : la température (HARDY, 1 960 ; BOYER,  l 970 ) , le thermopériodisme (AL VIM , 1 9 6 5 ) ,  ! 'éclairement (COUPRIE , l 9 72 ) ,  le photopériodisme (NJOKU , 1 963 ; LONGMAN , 1 9 76 )  et l 'humidité (MAC DONALD , 1 93 3  ; PEKEL,  1 962  ; MAGALHAES et ANGELOCCI ,  1 976 )  entre autres .  Notre intent ion n 'est pas de faire ici une analyse détai l lée de tous ces travaux ; nous soulignerons seulement la di ffi culté qu'i l peut y avoir à déterminer la part des facteurs externes et des facteurs internes susceptibles d 'intervenir dans la nature sur le mécanisme fondamental du rythme de croissan ce d'un arbre , soumis à des variations périodiques du cl imat .  
Plusieurs auteurs (GREATHOUSE e t  coll . ,  1 97 l ; LAVARENNE et coll . ,  1 9 7 1  ), grâce à des expériences menées en conditions contrôlées sur de jeunes plants , se sont attachés à rechercher le rôle exercé par les facteurs du milieu dans le détermin isme même du ry thmt> morphogénétique . La persistance des vagues de croissance en conditions constantes, le fait qu'au sein d 'une population les individus ne soient pas au même instant tous au même stade de développement prouvent que , chez le manguier par exemple , le déterminisme du ry thme est indépendant des facteurs du milieu mais qu 'il peut en dépendre quant à ses modalités d'expression . 
En effet ,  en faisant varier la température et l 'éclairement nous avons pu montrer notamment que la température exerce une influence notable sur les divers paramètres du rythme , qu'ils soient morphologiques ou cinétiques , mais que toutefois elle ne modifie en rien l 'organisation spatio-temporelle fondamentale de la jeune pousse de manguier ,  en particulier elle ne modifie ni l 'alternance des stades de croissance et des stades de repos, ni le décalage dans le temps entre l 'allongement caulinaire et  l a  croissance foliaire . 
Certaines observations sur l 'origine éventuelle des feuilles abortives et l 'existence probable d'un déficit hydrique périodique , provoqué dans le méristème par la croissance spectaculaire des feuilles assimilatrices , nous avaient fait présager dans la deuxième partie , le rôle essentiel des feuilles dans le rythme de succession des unités de morphogenèse . Toutefois ,  nous avons fait remarquer que ces feuilles ne pourraient être « actives» tant que leur surface ne  serait pas suffisamment importante (PA Y AN, 1 9 8 2  ; BERTHOLON, 1 98 3 ) .  Or, nos expériences de défoliation montrent très clairement que les feuilles le sont déj à  alors qu'elles ne mesurent que 5 mm de long. En effet ,  le rythme ne peut se manifester que si la croissance des feuilles est maintenue au moins j usqu'à cette longueur. Si les j eunes feuilles sont sectionnées avant ,  toute périodicité est abolie ; si elles le  sont à 5 mm juste , nous nous trouvons alors en présence de deux types de pousses : les unes ont une croissance et un développement continus , les autres présentent tous les 



302 . 

aspects spatiaux et temporels de la rythmicité .  Par conséquent .  lorsque la feui l le mesure 5 mm de long, elle est à un stade de son déve loppement qu'on peut qualifier d' intermédiaire (VOGEL,  1 97 5  ; PAYAN, 1 982 ) .  La surface des feui l les étant à ce stade négligeable , i l  para ît fort improbab le que leur étalement puisse alors provoquer un déficit hydrique capab le d'en tra îner un arrê t de croissance de la jeune pousse . 
DISCUSSION GENERALE 

HYPOTHESES SUR LE DETERMINISME 
DU RYTHME MORPHOGENETIQUE 

Par le petit nombre de feuil les , non stipulées, que comprennent  leurs unités de morphogenêse et par leur compor· tement en condit ions contrôlées, les jeunes manguiers issus d'une germination et  âgés de quelques mois const ituent un matériel de choix pour l'étude de la croissance rythmique chez les végétaux l igneux .  
Après avoir commenté l' essen tiel de nos résultats et comparé la croissance du manguier à cel le d'autres espèces arborescentes ,  tempérées ou tropicales , nous discuterons des d ive rses hy pothèses avancées jusqu' à ce jour à propos des mécanismes fondamentaux de la croissance rythmique . Nous essaierons de montrer dans quel le mesure les résu ltats que nous avons obtenus chez le manguier peuvent consti· tuer un apport original dans l' étude de ces mécanismes . Enfin .  nous envisagerons en quoi notre travail peut servir de base à une étude des processus mis en jeu dans certaines étapes du développement du manguier, en particulier dans la floraison .  

Exposé et  commentaire des résultats 
Germination et  conservation des graines. 
Les graines de manguier germent très faci lement quand el les sont placées à l'air dans un mil ieu humide . dans une gamme de température al lant de 1 5  à 45 ° C. Cependant ,  leur capacité maximale de germination , so i t  1 00 p .  1 00 ,  n'est obtenue qu'à  des températures élevées ,  comprises entre 25 e t  40° C .  C'est en tre 30 et 3 5 ° C que le temps de latence et le temps moyen de germination sont les plus courts (respectivement 0 , 5  et 0 ,75 jour pour la variété 'Mango' à 3 5 ° C) .  Par contre à 5 ° C, la température est létale pour toutes les graines étudiées . Cette exigence à l'égard. des hautes températures est comme à de nombreuses semences d'origine tropicale (CORBINEAU, 1 98 3 ) .  
Ainsi , du  fai t  d e  l'absence d e  dormance ,  la germination des graines du manguier ne pose en pratique aucun problème. Malheureusement ,  i l  n'en est pas de même en ce qui concerne leur conservation : la forte teneur en eau (environ 1 5 0 p .  1 00 du poids de matière sèche) ne permet pas un séjour prolongé en mil ieu sec et la perte rapide de leur pouvoir germinatif rendrait  inefficace tout stockage audelà d'un mois, même en milieu humide . Donc ,  p lutôt que de vouloir maintenir leur aptitude à germer, i l  nous paraît préférable de ne conserver que des graines ayant déj à germé .  Dès que les racines se sont a l longées de quelques centimètres, i l  suffit de transférer les plantules à une température assez basse qui ralentisse considérablement leur croissance sans la bloquer. Cette technique s 'est révélée 
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efficace puisque nous avons pu conserver les plantules durant trois mois sans aucun dommage pour leur dévelop· pement ultérieur. Notre stock de graines étant épuisé, nous n'avons malheureusement pas pu tester l' efficacité de cette méthode au-de là de ce laps de temps. 
Cette étude de la germination et de la  conservation des graines n'est qu'une étude prél iminaire .  Mais outre l e  fai t  que ces  quelques données devraient nous permettre de mieux connaître l' influence de l'environnement sur les très jeunes stades de développement du manguier, i l  ressort de ce travail que les graines de cet arbre pourraient const i tuer ,  par l'absence de dormance primaire , un matériel in téressant  pour une étude plus générale de la germination des semences d'origine tropicale .  

Croissance rythmique des  jeunes pousses 
Description 

• dans l'espace 
Le système aérien des j eunes manguiers consiste en une tige feuil lée , unique . orthotrope, consti tuée par la répétition l inéaire d'unités toutes semblables e t  dénommées unités de morphogenèse . Les entre-noeuds et les feuil les qui composent ces unités sont en nombre égal e t  sont _local isés les uns par rapport au x autres dans un ordre bien précis : aux en tre-noeuds très courts de la base d'une unité correspondent des cataphyl les écai l leuses puis foliacées (base foliaires , caduques , à limbe inexistant ou très rudimentaire) ; les grandes feui l les assimilatrices sont situées au-dessus de l'en tre-noeud médian , c'est-à-d ire audessus de l'en tre-noeud le  plus long ; quant aux entrenoeuds très courts du sommet ,  i l s  correspondent à des feui l les abortives ,  feui l les caduques ,  pourvues d'un pétiole et d'un l imbe , mais de petites dimensions. 
Toutes les unités de morphogenèse sont constituées suivant le même modèle ,  hormis la première qui ne  possède ni cataphyl les ,  n i  feui l les abortives. Ajoutons que ces dernières ne sont pas toujours présentes et que la répétit ion des unités de morphogenèse détermine une structure périodique , dont la période équivaut à l'unité de morphogenèse . 
La hauteur et la surface foliaire des unités de morphogenèse ne sont pas constantes d'une unité à l'autre mais varient suivant un rythme , qui se superpose à la  périodicité précédente et dont la  période est égale à 4 ou 5 unités .  
Cette rythmicité est déterminée non par le  nombre des entre-noeuds e t  des feui l les ,  mais par leur longueur ou leur surface moyennes .  
Le fai t  que les entre-noeuds, au sein d'une unité ,  sont d'autant p lus  longs qu' i l s  sont situés sous un plus grand nombre de feu il l es assim ilatrices, nous a amené à penser que ces feuilles pourraient exercer une action basipète sur la croissance des entre-noeuds sous-jacents . Des expériences de défol iat ion semblent confirmer notre hypothèse : la longueur des entre-noeuds est d'autant plus réduite que les feui l les  de  l'unité sont sectionnées p lus  jeunes .  
La régu lation de la croissance en longueur des entre-
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noeuds n 'est pas un phénoméne s imple car dans ce mécanisme interviennent la division et  l 'al longement cel lulaire s .  deux processus répondant à des  st imulus tantôt différents .  tan tôt iden tiques (THOMSON,  1 9 54 ; KLEIN et WEISEL,  1 964 ; NAKATA et  LOCKHART , 1 966 ; LE NOI R .  1 96 7  ; M ILLET, 1 970  ; STEEVES et  SUSSEX, 1 9 7 2  ; GARRISON et B RIGGS ,  1 97 5  ; ADCOCK et FINERAN, 1 978  ; B IRO et coll . ,  1 980 ) .  La longueur plus courte des entre-noeuds après défoliation peut en effe t résulter soit d 'une d iminution du nombre de leurs cellules , de la tai l le de celles-ci ou encore des deux à la fois .  Les corrélations physiologiques en tre feu il les e t  entre-noeuds ne sont pas rares dans la nature . BOI RIV ANT ( 1 89 8 ) ,  BARLOW et HANCOCK ( 1 9 5 6 )  notent déj à  une réduction de la hauteur des t iges suite à une ablation totale des feuil les .  Plusieurs travaux montrent que la suppression d 'une seule feuil le peut avoir notamment pour résultat une inhibit ion très marquée de l 'al longement de l 'entre-noeud le plus proche , qu' i l  soit si tué au-dessus (MILLET ,  1 970  ; KLINGUER,  1 9 8 1  ; M ILLET et  coll . ,  1 982 ; PARISOT, 1 9 8 2 )  ou audessous (JONES et PHILIPS , 1 96 5 ; WETMORE et GAR· RISON, 1 966 ) .  
Chez le manguier, l e s  corrélat ions entre feuil les e t  entrenoeuds ne sont pas aussi nettes .  En effe t ,  si on ne sectionne ,  à un  très j eune  stade de son  développement ,  que  la  première feuil le assimi latrice d'une unité de morphogenèse , nous constatons que la croissance de l 'entre-noeud situé au-dessous n 'est que faib lement inhibée par rapport à celle des témoins .  I l  semb le  que les feui l les agi ssent  en  synergi e et exercent leur influence jusqu ' à  plusieurs en tre-noeuds de distance .  Cependant nous ne disposons pas d 'assez de données pour pouvoir véri fier notre hypothèse . 
Quant au système souterrain des jeunes manguiers, i l  est constitué essen tiel lement  par une racine principale ,  pivotante ,  i ssus _de la radicule de l 'embryon et pouvant atteindre plusieurs mètres de long. 
L analyse des coupes transversales de la tige nous a permis de constater que le rythme de succession des uni tés de morphogenèse se manifesten t  également dans la s tructure radiale du bois . Des plages concen triques, marquées par la présence de gros vaisseaux ligneu x à paroi mince ,  al ternent avec des plages à petits vaisseaux et  à paroi plus épaisse . Or, la quantité de « faux-cernes » correspond au nombre d 'unités de morphogenèse édifiées par la jeune pousse . 

• dans le temps 
Nous avon s  ensuite procédé à une description détai l lée de la croissance des j eunes pousses au cours du temps : à la différence de la racine principal e ,  dont la croissance est continue, la tige et le feuil lage croissent par vagues successives .  Toutes les unités de morphogenèse étant édifiées à partir du même méristème termina l ,  la croissance est donc de type monopodial .  Nous pouvons noter qu'une croissance continue de la racine principale a également été observée chez l 'hévéa par HALLE e t  MARTIN ( 1 9 68 )  et chez le  cacaoyer par VOGEL ( 1 97 5 ) .  Cependant ce dernier auteur oppose à la croissance continue de la racine  principale pivotan te ,  la croissance rythmique de certaines racines secondaires p lagiotropes . Cet au teur qualifie même l 'a l longement du système souterrain du cacaoyer de «globalement  
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ry thmique » .  La mult ipl ic i té des racines secondaires et leur petite tai l le nous ont conduit dans un premier temps à nous intéresser seulement à la croissance de la racine principale . Néanmoins une étude de l 'a l longement  des racines secondaires plagiotropes pourrait être aussi envisagée chez le manguier .  
Les uni tés de morphogenèse étant toutes édifiées suivant  le même modèle morphogénétique ,  nous avons pu définir six stades de développement communs à toutes les unités .  Un de ces stades est marqué  par une croissance rapide et si multanée de toutes les feuil les assim ilatrices .  Or ,  ce stade précède de  peu ! 'arrêt de croissance de la tige . En effe t ,  nous avons mis en évidence un décalage dans le temps en tre l 'é longation caul inaire et la croissance foliaire la prem ière est en avance d 'un quart de période sur la seconde . Chaque débourrement du bourgeon terminal survient peu après une méthode de repos au cours de laquelle aucun phénomène de croissance n'est visi ble . La durée de l ' élongation caulinaire demeure  constante d ' une vague à ! 'au tre ; par contre .  ce l le  de la croissance fol iaire augmente progressivement .  Cependant ,  la durée respective des stades de croissance et des stades de repos tend à devenir iden tique . 
L'analyse des coupes tran sve rsales de bourgeons . prélevés à divers stades de développement des unités de morphogenèse , nous a permis de constater que l ' in i t iat ion des feuil les n 'est j amais in terrompue,  même pendant les stades de repos ; celui-ci n 'est donc qu'apparen t .  Toutefoi s ,  cette activi té  organogénétique du méristème terminal présente en alternance des périodes d 'activité maximale et min imale ; la vitesse de l 'organogenèse , assez faib le peu de tem ps après l 'étalement spectaculaire des feuil les , atteint  son maxi 11r nm un ou deux jours après le  débourrement du bourgeon .  
De s  variations s imi laires de c e  type d 'activité ont  déj à  été observées par PA YAN ( 1 982 )  chez d e  jeunes pousses de chêne . HALLE et MARTIN ,  en 1 9 6 8 ,  ont signalé chez l 'hévéa un arrêt périodique de l 'organogenèse , concomitant avec le début de chaque stade de repos apparen t .  D'après ces auteurs, l 'arrêt temporaire de fonctionnement du méristème terminal serai t dû à l 'étalement très rapide des feuil les ass imilatrices .  
Comme ce la  a été fai t  chez  le chêne (PA Y AN , 1 982 ) ,  nous avons essayé de s ituer dans le temps ,  p a r  rapport a ux  divers stades morphogénétiques m i s  en évidence , l ' in i tiation des feuil les appartenant à une même unité de morphogenèse . Nous avons vu qu 'i l  est fréquent dans la nature que la croissance du système aérien et l 'organogenèse soient antagonistes , c'est pourquoi nous avions tout d 'abord émis l 'hypothèse que les feuil les pouvaient être ini tiées au cours du « repos apparent »  qui p récède la formation de l 'uni té .  Or, nous avons mon tré que les feuil les d 'une unité de morphogenèse de numéro d 'ordre n sont émises par le méristème entre le stade « pleine poussée» de la vague de croissance n-2 e t  le stade an alogue de la vague suivante .  Par conséquen t ,  lorsque le bourgeon débourre toutes les feuil les de l 'unité sont déj à  in i tiées , de même que la moit ié  environ des feuil les appartenant à la prochain e  unité. La consti tution fol iaire d 'une un ité de morphogenèse n est donc susceptible de dépendre d 'événements pouvant surven i r  au cours de la vague de croissance n- 1 , e t  même au cours de la seconde moit ié de la vague n -2 .  
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En outre , nous avons constaté d'une part que toutes les feuilles sont identiques lors de leur initiation et d 'autre part que le  méristème ne subit pas de réduction importante de son activité lorsqu 'il initie des feuilles qui marqueront la limite entre deux unités de morphogenèse successives. Le devenir des primordiums foliaires en l 'un ou l 'autre des trois types morphologiques de feuilles ne semble donc être fixé que bien après leur initiation. 
Modifications expérimentales. 

L'étude morphologique et cinétique comparée de jeunes pousses de manguier, croissant dans différentes conditions obtenues en faisant varier uniquement la température ou l 'éclairement ,  a montré que ces paramètres ne remplissent aucune fonction essentielle dans le mécanisme fondamental de la croissance rythmique. Bien que des écarts de température de 5 ° C puissent modifier considérablement les diverses modalités d 'expression du ry thme (durée des vagues de croissance . hauteur et surface foliaire des unités de morphogenèse ) ,  son organisation spatio-temporelle de base n 'est en rien perturbée : en particulier , le système aérien des jeunes pousses résulte touj ours de la répétition d 'unités de morphogenèse semblables , édifiées à interval les de temps réguliers ; l 'élongation caulinaire est toujours en avance d'un quart de période sur la croissance foliaire. Une telle observation a déj à  été faite avec d 'autres espèces arborescentes (MURRAY et SALE, 1 96 7  : HALLE et MARTIN,  1 968  ; F ROMARD,  1 98 2  ; PA YAN, 1 9 8 2 ). 
Avant de rapporter la suite de nos résultats il peut être intéressan t de décrire certains cas anormaux observés dans la nature chez quelques espèces arborescentes. à croissance rythmique. L 'hévéa « chandell e»  (ou «lampbrush» pour les anglophones) est caractérisé (HALLE et MARTIN,  1 968 )  par l 'absence de toute rythmicité morphogénétique ; les feuil les sont plus petites que celles des hévéas normaux et les entre-noeuds de longueur égale. Cependant l 'anomalie ne se produit pas définitivement : la croissance caulinaire et foliaire . tout d 'abord continue , peut spontanément devenir rythmique. 
Certaines espèces tropicales de pins présentent des anomalies similaires (KOZLOWSKI et GREA THO USE,  1 9 70 ). En 1 97 5 ,  VOGEL signale que sur  des  souches de  cacaoyer , on voit parfois apparaître des  axes  feuillés orthotropes à croissance , caulinaire et  foliaire , continue. 
La petite surface des feuilles des hévéas « chandelle » a incité HALLE et MARTIN à réduire systématiquement toutes les feuilles d 'individus normaux au tiers de leur surface. Précisons que cette réduction commencée alors que la feuille ne mesure que 1 0  mm de long, doit être maintenue durant toute sa croissance , sinon la feuille acquiert une surface triple de la normale. Les auteurs ont pu de cette façon reproduire expérimentalement l 'anomalie qu'ils avaient décrite. Nous commenterons plus loin l ' interprétation qu'i ls ont donnée de ce résultat. 
Dès à présent nous pouvons dire que les expenences de défoliation que nous avons menées sur le manguier nous ont permis de faire un grand pas vers la compréhension des mécanismes fondamentaux du rythme morphogénétique. Les j eunes feuilles s 'avèrent en effet jouer un rôle primordial dans les diverses manifestations de cette rythmicité. Si 
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toutes les feuilles d'une jeune pousse sont sectionnées avant qu 'elles n'atteignent la longueur de 5 mm ,  alors le rythme de morphogenèse dispara ît : la croissance de la tige est continue ; les feuilles initiées à intervalles de temps réguliers , ne se différencient plus qu'en un seul type foliaire. La longueur des entre-noeuds étant alors négligeable ,  voire peut -être nul le ,  peut-on encore parler à ce propos de croissance ? 
Si ,  par contre , la croissance des feuilles est préservée au-del à de 5 mm,  le ry thme morphogénétique persiste mais différemment selon la taille des feuilles amputées : plus les feuilles amputées sont jeunes, plus la durée de la vague de croissance caulinaire et la longueur moyenne des entrenoeuds diminuent et plus la vitesse de dégagement des feuilles hors du bourgeon terminal est rapide. 
Avant d 'aborder l 'étude de ses mécanismes fondamentaux ,  il nous paraît intéressant de comparer la croissance rythmique du manguier avec celle d 'autres espèces arborescentes, tempérées ou tropicales. 

Croissance rythmique chez d'autres espèces arborescentes 

Espèces tropicales. 

La croissance rythmique est très répandue chez les végétaux ligneux des régions tropicales et conduit à la formation de modèles architecturaux caractérisés par la répétition de structures semblables (HALLE et OLDEMAN, 1 9 70  ; OLDEMAN, 1 97 2 ) ,  lesquelles constituent soit des articles, soit des unités de morphogenèse (PREVOST , 1 9 76 ). Il importe de bien distinguer ces deux types de formation , l iés respectivement aux modes de croissance sympodial et monopodial le premier résulte de l 'activité d 'un méristème apical à durée de vie déterminée , le second de celle d'un méristème apical à durée de vie indéterminée. La répétition de ces structures peut aboutir à des architectures identiques , que seule une étude morphogénétique permet de différencier. 
Or ,  par rapport au grand nombre d 'espèces arborescentes à croissance rythmique , très peu ont fai t  l 'objet d 'une telle étude . Néanmoins , parmi les arbres dont la croissance ry thmique est analogue à celle du manguier, nous pouvons citer : 

- l 'hévéa (Hevea brasiliensis MÙLL. - Arg. ) 
La croissance ry thmique de l 'hévéa signalée pour la première fois par HUBER ( 1 89 8 ) ,  a ensuite été décrite par plusieurs auteurs (DUBOIS ,  1 962  ; PEKEL ,  1 962  ; GENER, 1 966 ; NOZERAN et DUPLESSIS ,  1 969 )  et  notamment HALLE et MARTIN en 1 968. L'étude morphogénétique de cet arbre a amené ces deux auteurs à distinguer deux types d 'unité . 
. l 'unité de morphogenèse , édifiée en une vague de croissance mais dont les dernières feuilles finissent de grandir au début de la vague suivante , après avoir cependant interrompu leur croissance durant le stade de repos apparent. 
. l 'unité de croissance ,  qui cro ît en une seule vague ; el le est composée d 'un « tronçon préformé» ,  constitué 
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par les premières Jeuilles dont la croissance a débuté 
dès la vague précédente, et d'un « tronçon néoformé» 
(RIVALS , 1 96 5 ,  1 966 ,  1 967 ) .  

- le cacaoyer ( Theobroma cacao L . )  

Classé dans l e  « modèle de NOZERAN» par HALLE e t  
OLDEMAN ( 1 970)  le cacaoyer est l 'arbre fruitier tro
pical , hormis le manguier, dont le rythme morphogéné
tique a été le plus étudié . Parmi les très nombreux au
teurs qui ont travaillé sur cet arbre, il faut citer GREAT
HOUSE et ses coJlaborateurs ( 1 97 1 )  qui ont démontré 
l 'origine endogène de ce rythme et bien sûr VOGEL 
( 1 97 5 ) ,  dont les travaux ont permis de progresser beau
coup dans la compréhension des mécanismes fondamen
taux des rythmes de croissance.  

- Quelques autres espèces arborescentes tropicales ont 
également été étudiées : l 'oranger (REED et  MAC 
DOUGAL, 1 938 ) ,  le théier (BOND,  1 942) , le Tripla
chiton scleroxylon K. SCHUM.  (LOWE, 1 968 ) ,  utilisé 
pour son bois , Je L ilas de Perse (SCARRONE, 1 968 )  
et l e  Gnetum africanum (MIALOUNDAMA, 1 980 e t  
coll .  1 984) . 

Enfin , nous signalerons l 'observation faite par BOR
CHERT ( 1 976 )  selon laquelle la croissance de certaines es
pèces n 'est ni continue, ni rythmique mais «intermédiaire » .  
Pour illustrer ses propos, cet auteur cite l e  cas d e  l 'avoca
tier (Persea americana) qui présente une alternance de 
stades à croissance rapide et de stades à croissance faible 
mais jamais nulle comme chez l 'hévéa , Je cacaoyer ou le 
manguier. 

Espèces tempérées . 

La croissance ry thmique n 'est pas le privilège des arbres 
des régions tropicales . Dans une étude comparée de la crois
sance rythmique de quelques végétaux ligneux des régions 
tempérées (bouleau , saule ,  chêne ,  hêtre , sureau , bourdaine, 
charme ,  châtaignier) LA VARENNE et ses collaborateurs 
ont montré , en 1 97 1 ,  «que toutes les espèces observées , 
malgré la diversité de leurs caractères morphologiques 
naturels ,  entrent en repos et en sortent spontanément 
lorsqu 'eJJes sont maintenues dans des conditions favorables 
à la végétation , à une température constante et sous un 
éclairement continu . L'aptitude à la croissance rythmique 
est donc générale chez la plupart des végétaux ligneux» .  
Mais s i  cela est généralement vrai pour les arbres des régions 
tropicales ou équatoriales ,  c'est plus rare pour ceux des ré
gions tempérées ; les pousses de la Saint-Jean du chêne 
constituent donc une exception (CHAMPAGNAT et coll . ,  
1 9 6 1  ) .  L A  VARENNE e t  ses collaborateurs ( 1 97 1 )  souli
gnent la grande similitude qui existe dans l 'ensemble des 
végétaux ligneux en ce qui concerne la croissance rythmi
que . D 'autre part , ils montrent - comme BORCHERT l 'a 
fait par la suite - que les modalités de celle-ci peuvent être 
diverses : les minimums pouvant aJler du simple ralentis
sement à un arrêt total de la croissance. Certaines de ces 
modalités ont fait récemment l 'objet d 'études plus appro
fondies 

- le chêne (Quercus sp . )  

Son  rythme morphogénétique est particulièrement bien 
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marqué certaines espèces peuvent produire dans la 
nature , en une année . jusqu 'à quatre poussées successi
ves (LA V A RENNE et col l . ,  1 97 1  ). Cependant le chêne 
n'est pas le seul arbre à pouvoir émettre des pousses de 
la Saint-Jean ou des pousses d 'août (LAVARENNE
ALLARY , 1 96 5 ) .  Après avoir mis en évidence ,  en 1 966 ,  
la nature endogène de  c e  rythme par une expérience 
menée en conditions constantes. cet auteur, en 1 9 69 . 
a pu transformer la croissance rythmique des jeunes 
pousses en croissance continue, simplement en les 
transportant de la lumière à l 'obscurité. de l 'obscurité 
à la lumière . ceci à plusieurs reprises et sans faire varier 
la température . 

La description très prec1se que PA YAN ( 1 982)  a faite 
des diverses composantes du rythme morphogénétique 
chez de jeunes pousses de chêne cultivées en salles 
climatisées , nous a amené à constater qu'il existe à cet 
égard de grandes similitudes entre le chêne et le man
guier : en particulier , la croissance par intermittence des 
parties aériennes peut être maintenue durant plusieurs 
mois sans qu'il y ait de baisse notable de la vigueur des 
pousses .  

Une étude approfondie des mécanismes fondamentaux 
du rythme de croissance a été menée chez le chêne : 
abordée par PA YAN en 1 9 82 grâce à des expériences 
de défoliation , elle a été poursuivie par BERTHOLON 
en 1 98 3 .  Nous aurons l 'occasion de revenir sur ces 
travaux dans la  troisième partie de cette discussion .  

- le châtaignier (Castanea sativa) 

Dans la nature , le châtaignier manifeste une croi ssance 
ry thmique analogue à celle du chêne (LA VARENNE et 
coll . . 1 9 7 1 )  et composée de deux vagues de croissance 
annuelles : l 'une au printemps ( 1 0  à 1 1  semaines) , l 'au
tre en été (7 à 8 semaines ) .  En chambres climatisées , SI 
MOHAMED ( 1 983 )  a observé que la croissance des jeu
nes pousses de châtaignier s'effectue par vagues succes
sives de quelques semaines chacune mais séparées par 
des temps de repos très longs - de plusieurs mois - alors 
que ces arrêts de croissance n 'excèdent pas deux semai
nes chez le chêne . 

Cette différence s 'accentue encore par le fait que la 
vigueur des jeunes pousses décroît fortement d 'une 
vague à l 'autre , ceci queJles que soient les conditions de 
température (25 , 1 8  ou l 2° C).  Or il est possible d 'éviter 
cette « inertie progressive » de la plante , sorte d 'approche 
de l'état de dormance , grâce à un traitement par le 
froid ,  qui est procuré dans la nature par la période 
hivernale . 

- le pommier 

En conditions naturelles , la croissance du pommier s'ef
fectue de trois manières différentes : elle peut être 
continue (durer longtemps ou s'arrêter précocement) , 
ou bien intermittente . En chambres climatisées , à 2 5 ° C ,  
on retrouve ces trois modes de  croissance (ZANETTE, 
1 98 1 )  mais , comme chez le châtaignier , on observe chez 
les jeunes pousses à croissance rythmique une baisse 
progressive de la vigueur au cours des vagues successives ,  
pouvant aller jusqu 'à l ' arrêt définitif de la croissance. 
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Celui-ci peut être évité non par un abaissement de la température mais par une exposit ion simul tanée des parties aériennes e t  souterraines des j eunes pousses respectivement à 2 5  e t  l 2° C .  
- le hêtre (Fagus si!vatica) 

Il est poss ib le à certaines périodes de l 'année d 'observer sur le hêtre des pousses de l a  Saint-Jean et des pousses d 'août , mais el les apparaissen t  de façon moins régulière que chez le  chêne ( KLEBS , 1 9 1 4 ; LAVARENNEALLARY , 1 9 6 5 ) .  Ce dernier auteur confirme en  outre les travaux de WAREING ( 1 95 6 )  montrant l ' importance de la  photopériode dans le débourrement des bourgeons au printemps ceux-ci débourren t  plus précocemen t ,  si une quinzaine de jours avant la  reprise de croissance on soumet les rameaux ,  en  chambres cl imati sées , à des jours longs ( 1 6  h de lumière pour 8 h d 'obscur i té )  ou si on débarrasse les bourgeons de leurs écai l les . 
En condit ions art ific ie l les , FROMARD en 1 98 2  a pu décrire trois types de comportement chez les je unes pousses de hêtre 
. certaines ( 20 p. 1 00 du nombre total d 'individus) ont une croissance quasi -cont inue de type bouleau ou saule ( LA V A RENNE et col l . , 1 9 7 1 )  ; on n 'observe donc j a mais d 'arrêt de croissance avec formation de bourgeons écai l l eux mais se ulement des ralent issements ; le plastochrone apparent varie ry thmiquemen t .  
. d 'autres manifestent une croissance rythmique très marquée de type chêne (PAYAN,  1 98 2 ) ,  ou une croissance rythmique moins régu lière de type châtaignier ( S I  MOHAMED,  1 98 3 )  ou pommier (ZANETTE,  1 9 8 1  ) .  
Le hêtre pourrait constituer par conséquent  un bon matériel pour des essais d 'i n terprétation des différents modes de croissance rythmique rencontrés chez les espèces l igneuses (FROMARD , 1 98 2 ) .  

Hypothèses 

Dans leur étude sur la morphogenèse de l 'hévéa . HALLE et MARTIN ( 1 968 )  rapportent  la  première hypothèse , formulée par OSTENDORF en 1 9 3 3 ,  concernant le mécanisme fondamental  de la croissance rythmique chez les végétaux ligneux .  D 'après cet auteur ,  l 'arrêt de fonct ionnement du  méristème terminal qui  survient chez l 'hévéa au cours de l 'éta lement rapide des feui l les , serait dû à un déséquil ibre entre l 'a l longement de la tige et la différenciat ion des t issus conducteurs : au sommet de l 'élongat ion brutale de l ' axe caul inaire , la d ifférenciat ion des cel lules de cambium l ibero-ligneu x  en vaisseaux fonct ionnels du bois ne serait pas assez rapide pour assurer au méristème apical l 'approvis ionnement en eau que son activité n écessi t e .  Celui-ci n 'étant plus assez al imenté  cesserait de fonct ionner .  Mais cet arrêt de l 'organogenèse induirai t une diminut ion très nette de la  product ion d 'auxine par le méristème , ce qui pourrait provoquer un  arrêt de croissance de la tige . Par la suite , la présence de vaisseaux ligneux en  nombre suffisant permettrait , durant le stade de repos ,  la  réhydratation du méristème et par conséquent la  reprise de la croissance . 
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D'après HALLE et MARTIN ,  BOND a suggéré en 1 942 -indépendamment d 'OSTENDORF - que la croissance rythmique du théier pourrait également être induite par une insuffisance périodique de la vascularisation axial e .  HALLE et MARTIN ( 1 9 68 )  opposent à cette hypothèse deux obj ect ions 
- une étude anatomique seule ne peut permettre de conclure que les vaisseaux  l igneux de pet i t  diamètre , fonctionnels lors de la très forte croissance fo l ia ire , ont  un débit insuffisant d 'autant que l 'on ne sai t r ien des besoins en eau du méristème ,  
- en outre , s i  la vascularisat ion caul inaire e s t  vraiment responsab le de l 'arrêt du fonct ionnement du méristème ,  comment expl iquer que les feui l les puissent  cro ître de manière auss i  spectaculai re , Leur croissance nécessite certainement beaucoup d 'eau .  

Ces auteurs ont alors suggéré une autre hypothèse se lon laquel le  la  vascu larisa tion n 'est plus considérée comme le facteur l imitan t .  Selon eux,  les principaux événemènts qui caractérisen t  la  croissance rythmique de l 'hévéa pourraient  ê t re  exp l iqués ainsi 
- quand el les sont petites . les feui l les a t tiren t relativement  peu  d 'eau ; le méristème e s t  très act if ,  
- en grandissan t ,  les feui l les accaparent de plus en plus d 'eau au détriment du  méristème dont l 'act ivité d iminue , 
- au cours de l 'étalement s imultané des feui l les ,  le déficit hydrique devient s i  important que le méristème cesse de fonct ionner ,  
- les feui l les ayant achevé leur croissance ,  les besoins en eau du méristème sont de nouveaux assurés et ce lu i -c i  reprend peu à peu son activi t é ,  ce qui aboutira à la  formation d 'une nouvelle unité de morphogenèse . 

HALLE et MARTIN s 'appuient sur des résultats expérimentaux pour avancer leur hypothèse . I ls montrent en  effet qu 'i l est possible d 'abol ir toute manifestation du rythme morphogénét ique si par des ablations répétées on  maintient les feui l les au tiers de leur surface normale , dès qu 'el les at teignent  la  longueur de 1 0  mm.  L 'al longemen t  de la  tige devient alors cont inu ; les feui l les in i t iées à in tervalles de temps régul iers sont toutes iden tiques et  séparées les unes des autres par des entre-noeuds de longueur égale . Ces deux auteurs ont  pu , de cette façon , reproduire e xpérimentalement l 'anomalie qu' i l s  avaient  décrite sous le  nom d 'hévéa « chandel le » .  Pour eux la  réduct ion de la  surface fol iaire d iminue les besoins en eau des feui l les ,  permettant ainsi d 'évi ter le d éficit hydrique périodique du méristème apical qui est alors constamment al imenté .  Or ,  les feui l les des hévéas « chandel l e »  sont beaucoup plus petites que cel les des hévéas normaux .  
Ce t te  hypothèse a été adoptée par de nombreux auteurs ,  notamment par BORCHERT ( 1 9 7 3 ) .  Pour expl iquer l 'autoentret ien de la croissance rythmique en condit ions ·constantes celui-ci suggère un  modèle analogue à celui de HALLE et MART IN ,  dont le principe est que la croissance rythmique d 'une plante résul te  d 'un « déséquil ibre » périodique entre ses deux systèmes :;iérien et souterrain .  S i  l e  premier cro ît beaùcoup plus vite que l e  second ,  l 'équi l ibre qui était 



Fruits - vol . 43 , n°5 ,  1988 

initialement établi entre les deux est rompu. L'absorption 
d 'eau par le système souterrain n 'est plus suffisante pour 
alimenter le système aérien alors en pleine croissance . Ce 
dernier cesse donc de cro ître jusqu 'à ce qu'un nouvel équi
l ibre soit établi entre les deux systèmes. BORCHERT 
admet par ailleurs que l 'entrée de la plante en période de 
repos peut dépendre secondairement de substances de crois
sance (ALVIM , 1 975  ; BORCHERT, 1 976 ) .  Cependant ,  
l 'eau est toujours considérée comme le facteur essentiel 
de la rythmicité .  Pour étayer ses arguments BORCHERT 
cite plusieurs travaux ,  en particulier ceux de SALE ( 1 9 70) , 
qui montre que le rythme de croissance de jeunes cacaoyers , 
cultivés en serre , est régulé par les rapports dimensionnels 
existant entre la surface totale de leur système aérien et 
la taille de leur système souterrain . Chez des individus en 
repos prolongé , SALE peut en effet induire une succession 
de poussées végétatives en effeuillant les jeunes arbres ou en 
les transplantant dans des bacs plus volumineux .  

Il peut être intéressant de rapprocher les  deux modèles 
précédents ,  de l'un des modèles mécaniques couramment 
utilisés pour illustrer les phénomènes périodiques (MILLET 
et MANACHERE, 1 98 3 ) .  La façon dont certains rythmes se 
manifestent évoque le fonctionnement simple d 'une chasse 
d 'eau automatique : un réservoir, plein d 'eau ,  se vide par un 
siphon dont le débit est largement supérieur au débit d 'ali
mentation ; une fois rempli , l e  réservoir peut de nouveau se 
vider et ainsi de suite .  Les moments au cours desquels le 
réservoir se remplit correspondent à des arrêts de croissan
ce. 

La croissance rythmique des jeunes pousses de chêne 
est très analogue à celle d 'hévéa ou du cacaoyer (HALLE et 
MARTIN,  1 9 68 ; VOGEL, 1 9 75  ; PAYAN, 1 982 ) .  Or, 
BERTHOLON ( 1 98 3 )  a montré que la consommation en 
eau des jeunes plan ts de chêne est très importante lorsque 
les feuilles s'étalent rapidement ; chacune d 'elles a ses 
besoins en eau multipliés environ par dix durant les deux 
ou trois jours où se produit son maximum de vitesse de 
croissance . De plus , selon le même auteur, l 'eau présente 
dans les feuilles serait sous forme liée , donc difficilement 
utilisable par les autres parties de la plante (HELLER,  
1 977 ) .  Ces  résultats confirment le bien fondé du modèle 
de HALLE et MARTIN ; cependant BERTHOLON y oppo
se trois remarques 

- si , en limitant la transpiration foliaire ou l 'absorption 
radiculaire , on modifie la teneur en eau des jeunes pousses 
les divers aspects du rythme morphogénétique ne sont pas 
pour autant perturbés , ceci quel que soit le stade de la 
vague de croissance au cours duquel on intervient (BER
THOLON , 1 98 3 ) ,  

- chez d e  jeunes pousses d e  hêtre les feuilles assimilatrices 
ne s 'étalent pas toutes en même temps , comme chez le 
chêne , mais l 'une après l 'autre selon leur ordre d 'initiation .  
Pourtant ,  ces pousses croissent par vagues successives 
(FROMARD , 1 982 ) .  Un arrêt de croissance de la tige n'est 
donc pas forcément précédé par un étalement rapide et 
simultané des feuilles .  

- les effeuillages pratiqués par PA YAN ( 1 982 )  sur le chêne 
ont montré que les jeunes feuilles agissent sur les diverses 
composantes du rythme morphogénétique (durée des va
gues de croissance ,  hauteur des unités de morphogenèse , 
différenciation des feuilles et des cellules du bois ,  plasto-
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chrone ) .  dès qu'elles atteignent la longueur de 1 0  mm. 
Pourtant à ce stade la croissance des  feuilles n 'est ni rapide ,  
n i  simultanée . Notons que , chez le manguier, l e s  feuilles 
assimilatrices sont «actives» plus tôt ,  dès qu'elles mesurent 
5 mm de long (en fin de croissance , les feuilles de manguier 
sont en moyenne plus longues que les feuilles de chêne 
étudiées par PA Y AN) .  

Ces remarques ont  conduit BERTHOLON, en 1 98 3 ,  à 
suggérer que l 'eau pourrait ne jouer aucun rôle essen tiel 
dans la manifestation du rythme morphogénétique . 

Dans une jeune pousse de chêne ,  le méristème terminal 
au début de la nième vague de croissance a déj à  initié 
environ 60 p. 1 00 des feuilles qui composeront l 'unité de 
morphogenèse n. Or la première feuille de cette unité est 
initiée au cours des deux ou trois jours qui suivent le début 
de la vague n- 1 . Pourquoi les entre-noeuds et les feuilles de 
l 'unité n ,  formés pendant la vague n- 1 , ne peuvent-ils croî
tre pendant cette vague ? 

BERTHOLON a pu apporter quelques éléments de ré
ponse à cette question en administrant aux jeunes pousses 
des substances de croissance à divers stades de la vague n- 1 . 
Si de l 'acide gibbérellique est administré au début de cette 
vague avant que le méristème initie la première feuille de 
l 'unité n, la pousse nouvellement formée peut compter jus
qu 'à 23 feuilles assimilatrices successives au lieu de 7 seule
ment dans l 'unité n-1 des témoins .  A ce stade de la crois
sance , un apport d 'acide gibbérellique empêche donc la 
différenciation des primordiums foliaires en « l imbes avor
tés » ou en « écailles » .  

C e  résultat est corroboré par l 'utilisation d e  l 'antigib
bérelline AMO 1 6 1 8  ; cette substance anticipe en effet la 
formation des «limbes avortés» dans l 'unité n-1 . Bien qu'é
tant une antigibbérelline de synthèse , AMO 1 6 1 8  s 'oppose 
à l 'action des gibbérellines naturelles . 

Un apport exogène d 'acide gibbérellique au stade 
«pleine poussée » provoque presque immédiatement une re
prise de croissance des entre-noeuds de l 'unité n- 1 ,  mais non 
le débourrement du bourgeon terminal .  Ce bourgeon , qui 
contient des feuilles et des entre-noeuds appartenant à l 'uni
té n, semble donc incapable à ce stade de répondre à l 'ac
tion de l 'acide gibbérellique. Il est possible que cette sub
stance de croissance ne puisse pénétrer dans le bourgeon . 

Cette non-perméabilité. si elle est confirmée , pourrait 
concerner aussi d 'autres substances , en particulier l 'eau. 
Nous comprendrions alors pourquoi le rythme morphogé
nétique n 'est riu-llement modifié lorsque l 'auteur fai è  \ aricr 
la teneur en eau des jeunes pousses à divers stades d 'une 
vague de croissance. 

Puisqu 'au moment où l 'acide gibbérellique est adminis
tré , le méristème terminal n 'a pas encore initié toutes les 
feuilles de l 'unité n ,  nous pouvons aussi supposer que le 
bourgeon n'a pas acquis un «degré de maturité» ou un 
développement suffisant pour être en état de produire dès 
ce stade une nouvelle pousse feuillée . 

Mais cette idée est en contradiction avec le fait suivant 
si l 'auteur administre une cytokinine ,  par exemple de la 
BAP, au lieu de l 'acide gibbérellique le bourgeon terminal 
débourre, alors que les entre-noeuds et les feuilles de l 'unité 
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n- 1 n 'ont pas achevé leur croissance .  Ce résultat indique 
que le bourgeon terminal est «mûr» physiologiquement 
pour débourrer à ce stade de la vague de croissance,  cepen
dant il ne peut le faire car il serait inhibé .  L'auteur observe 
également que les primordiums foliaires de l 'unité n, qui 
chez les témoins auraient dû évoluer spontanément en 
cataphylles écailleuses ou foliacées ,  se transforment dans 
l 'unité « anticipée » en feuilles assimilatrices. Sous l 'action 
de la cytokinine la croissance de la jeune pousse devient 
donc continue . D 'après BERTHOLON , on pourrait considé
rer la différenciation des primordiums foliaires en «limbes 
avortés» ou en « écailles » ,  et par suite les arrêts de crois
sance de la tige comme la conséquence d 'une déficience en 
gibbérel line ou en cytokinine à certains stades. L'auteur a 
constaté également que l'adjonction de streptomycine au 
milieu de culture abolit toute rythmicité morphogénétique : 
les dimensions des pousses traitées sont réduites environ 
aux deux tiers par rapport aux témoins mais tous les pri
mordiums foliaires initiés par le méristème se transforment 
en feuilles assimilatrices, la croissance de la tige et du feuil
lage est continue et le plastochrone constant .  Cependant 
les effets de la streptomycine , comme ceux induits par les 
substances de croissance , ne sont que temporaires .  

Il nous para ît intéressant de faire un rapprochement 
entre les travaux de BERTHOLON et l 'étude que CHAM
PAGNAT et ses collaborateurs ont menée sur la dominance 
apicale chez de jeunes pousses de sureau . 

En général ,  après la levée d'une telle dominance , la re
prise de croissance d 'un bourgeon jusqu 'alors inhibé est 
très rapide ,  parfois déj à  décelable au bout de quelques 
heures seulement .  La croissance des entre-noeuds et des 
feuilles préformées s'accompagne alors de la néoformation 
de primordiums foliaires par le méristème terminal . Or, si 
des pousses de sureau formées dans l 'année sont décapitées 
en juin, c 'est-à-dire avan t que les bourgeons axillaires ne 
soient entrés en dormance , ceux qui sont situés à la base 
des pousses ne donnent des signes de reprise de croissance 
qu 'une semaine environ après la levée d 'inhibition. Pour 
expliquer la durée très longue de ce temps de latence , les 
auteurs ont proposé l 'idée suivante : «au moment de la dé
capitation ,  les bourgeons d 'une poussée herbacée du végé
tal ligneux n'ont pas acquis un développement (ou un «de
gré de maturité» )  suffisant puisqu'ils n'évoluent en pousse 
feuillée qu'au printemps suivant » .  En effet ,  les bourgeons 
axillaires ne contiennent lors du traitement que 4 des l 0 
feuilles qu'ils possèdent en automne. Ces feuilles man
quantes pourraient justement être initiées durant le temps 
de latence . 

Cependant les auteurs soulignent l 'incompatibilité de 
cette hypothèse avec le fait que les pousses émettent des 
« rameaux anticipés » .  Pourtant les bourgeons qui produi
sent de tels rameaux sont encore moins différenciés que 
ceux situés à la base des pousses . En outre , les rameaux 
issus au printemps de bourgeons axillaires témoins, pos
sèdent en moyenne à leur base 5 écailles alors qu'on en 
trouve seulement 2 à la base des rameaux provenant de 
bourgeons dont on a levé l 'inhibition . Certains primor
diums foliaires , qui évoluent en écailles sur les rameaux 
témoins , se transforment en feuilles assimilatrices sur les 
rameaux produits par décapitation. 

Les bourgeons axillaires d 'une pousse de sureau , comme 
les très jeunes feuilles contenues dans le bourgeon terminal 
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d'une pousse de chêne ,  sont plus ou moins fortement sou
mis à une inhibition corrélative . Dans le cas du chêne , 
cet te dominance est exercée par les jeunes feuilles en 
croissance , de longueur au moins égale à 1 0  mm, et dans 
le cas du sureau par l 'ensemble ou une partie du bourgeon 
terminal . I l  semble que les mécanismes physiologiques qui 
règlent ces deux types de corrélations , apparemment très 
différents , présentent quelques similitudes. 

Un des caractères morphogénétiques qui font l 'origina
lité du manguier est que toutes les feuilles de l 'unité n sont 
déj à  initiées au stade «pleine poussée » de la vague de crois
sance n- 1 . L'hypothèse avancée par BERTHOLON d 'une 
éventuelle immaturité physiologique du bourgeon terminal 
chez le chêne serait donc dans ce cas sans fondement.  A 
quels moments les feuilles de l 'unité n se différencient-elles 
les unes des autres ? 

Nos expériences de défoliation ont montré que les di
verses composantes spatiales et temporelles du rythme 
morphogénétique sont conditionnées par le développement 
hétéroblastique des jeunes pousses. Or ,  celui-ci est induit 
par les jeunes feuilles assimilatrices en croissance . dont la 
longueur est au moins égale à 5 mm. En effet si les feuilles 
d 'une pousse de manguier sont sectionnées avant qu'elles 
n'at teignent cette taille , tous les primordiums foliaires 
initiés par le méristème terminal se transforment en feuil
les assimilatrices. 

En réponse à la question que nous avons posée plus 
haut nous proposons l 'hypothèse suivante : les premières 
feuilles de l 'unité n, alors contenues dans le bourgeon , se 
différencieraient en cataphylles écail leuses et foliacées 
aussitôt que les jeunes feuilles assimilatrices de l 'unité n- 1 
atteindraient 5 mm de long ,  soit au début de la vague de 
croissance n- 1 . Les cataphylles seraient d 'autant plus folia
cées que la distance qui sépare les feuilles émettrices des 
feuilles réceptrices du stimulus inhibiteur est grande. Quant 
aux feuilles abortives ,  leur différenciation pourrait être 
induite au début de la vague de croissance n,  par les pre
n'lières feuilles assimilatrices de l 'unité à laquelle elles 
appartiennent ,  dès que leur longueur serait égale à 5 mm. La 
ressemblance entre les feuilles abortives et les jeunes feuilles 
assimilatrices pourrait s'expliquer par le fait que les futures 
feuilles abortives sont , au moment de leur inhibition , à un 
stade trop avancé de leur différenciation pour pouvoir se 
transformer, comme certains primordiums foliaires plus 
jeunes , en cataphylles, écailleuses ou foliacées ; en effet ,  
tout primordium foliaire non-inhibé évolue spontanément 
en feuille assimilatrice. 

Notre hypothèse , si elle s 'avérait exacte , entra înerait 
trois conséquences : 

- le temps qui s 'écoule entre la différenciation des cataphyl
les écailleuses ou foliacées et celle des feuilles abortives 
appartenant à la même unité équivaudrait à la durée d 'une 
vague de croissance , 

- les futures feuilles abortives de l 'unité n percevraient un 
signal « changement de voie de différenciation » au même 
moment que les futures cataphylles écailleuses ou foliacées 
de l 'unité n + 1 ,  

- ce signal serait émis par les jeunes feuilles assimilatrices de 
l 'unité n ,  aussitôt que leur longueur égalerait 5 mm. C 'est 
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d 'ailleurs ce qui est suggéré par les résultats expérimentaux : l 'ablation totale des feuilles de cette unité, avant qu 'elles n 'atteignent 5 mm de long, a déj à  pour conséquence que les premières feuilles de  l 'unité n+ 1 ne se transforment pas en cataphylles écailleuses ou foliacées mais en feuilles assimilatrices .  La limite supérieure d 'une unité de morphogenèse est donc bien fixée par ses propres jeunes feuilles .  
I l  reste cependant une question : pourquoi les feuilles de l'unité n, et en particulier les futures feuilles assimilatrices dont certaines sont initiées dès la vague de  croissance n-2 , demeurent-elles au sein du bourgeon terminal j usqu'au début de la vague n ? Bien que la séquence de différenciation des futures feuilles assimilatrices ne soit en rien modifiée , il s'avère que leur croissance comme celle des autres feuilles de l 'unité est très fortement inhibée durant un temps d 'autant plus long qu'elles sont initiées plus tôt. I l  semble que les feuilles d 'une unité de morphogenèse soient soumises à deux types d 'inhibition corrélative : les futures cataphylles écailleuses ou foliacées et les futures feuilles abortives réagiraient à un signal « changement de voie de différenciation » et à un signal « arrêt de croissance » ,  alors que les futures feuilles assimilatrices ne percevraient que le dernier de ces signaux .  Or, les cataphylles écailleuses ou foliacées et les feuilles abortives ont leur croissance arrêtée bien avant qu'elles ne se différencient des futures feuilles assimilatrices . 

Perspectives 
Une étude minutieuse de l 'ontogenèse foliaire nous permettrait de déterminer très précisément le moment où deux primordiums foliaires successifs ,  appartenant à deux unités de morphogenèse contiguës ,  se différencient le premier en feuille abortive , le second en cataphylle écail leuse. I l  nous paraît en effet important ,  avant de pousser plus loin la recherche sur les corrélations inhibitrices entre les feuilles, de situer histologiquement les étapes successives du développement foliaire par rapport aux divers stades morphogénétiques déj à  mis en évidence dans la plante entière .  Nous pourrions alors analyser les effets de l 'administration de substances de croissance à certains stades particuliers du rythme ,  comme ce la a été fait sur le chêne. La comparaison de nos résultats avec ceux obtenus par BERTHOLON ( 1 98 3 ) ,  en tenant compte du fait que chez le manguier les feuilles sont initiées plus tôt , nous ferait certainement beaucoup progresser dans la  compréhension des processus fondamentaux qui régissent la croissance rythmique .  
I l  serait également intéressant de faire , sur des individus 
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un peu plus âgés , une étude plus complète du rythme morphogénétique dont la période égale 4 ou 5 unités de morphogenèse et d'observer quelles conséquences ce rythme peut avoir sur l e  développement général de l 'arbre . 
Différents travaux ont mis en évidence , chez le manguier adulte ,  des interactions étroites entre le rythme végétatif et la séquence floraison-nouaison-fructifi cation .  On sait que le manguier a besoin d'une très longue période de repos végétatif pour fleurir (SCARRONE , 1 969 ; AUBERT et LOSSOIS ,  1 972 ) .  Or ce repos ,  bien que souvent prolongé par des conditions climatiques limitantes , pourrait avoir la même origine que les arrêts de croissance périodiques , propres au rythme végétatif (SCARRONE , 1 969 ) .  A l 'appui de son hypothèse , SCARRONE signale que sous certaines conditions climatiques, uniformes et non-limitantes ,  la floraison peut se produire sans qu'i l  y ait prolongation de la durée du repos qui la ·précède .  On observe dans la production des vergers de manguiers des fluctuations très importantes qui préoccupent depuis longtemps les producteurs (CHACKO et RANDHAWA, 1 97 1  ). Certaines variétés , dites alternantes et dont la fructification est souvent abondante , ne donnent que très peu ou même pas du tout de pousses végétatives durant l 'année de production , ce qui a pour conséquence l 'année suivante une absence de floraison car les bourgeons floraux ne sont généralement initiés que sur des pousses âgé_es d'un an. La fructification moins abondante des variétés non-alternantes permet au contraire la  formation pendant l 'année de récolte de pousses végétatives qui pourron t fleurir l 'année d 'après. 
Ce travail montre qu'une meilleure connaissance des processus de floraison du manguier doit nécessairement passer par une analyse détaillée de son rythme de croissance . Il constitue la première étape d 'un programme qui pourrait en compter trois : la deuxième consisterai t ,  comme la première , en une approche des mécanismes fondamentaux du rythme morphogénétique en relation avec le milieu ,  mais cette fois sur  des  systèmes p lus  complexes (arbres monocaules d 'abord puis de plus en plus ramifiés) ; la troisième ,  serait une analyse des interactions qui lient le rythme de croissance aux processus de floraison et de fructification.  On aboutirait de cette façon à une certaine maîtrise de la séquence floraison-nouaison-fructification ,  qui permettrait l a  mise a u  point d e  règles rationnelles d e  conduite agronomique (tai l le ,  traitements florigènes ,  irrigation ,  adaptation de divers génotypes ,  etc . )  et par voie de conséquence une amélioration sensib le du rendement des vergers de manguiers . 
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ESTUDIO DEL CRECIMIENTO RITMICO EN JOVENES 
MANGOS (MANGIFERA INDICA L.) .  
Cuarta parte : Modificaciones experimentales del ritmo de 
crecimiento y desarrollo .  Hipotesis sobre su deterrninismo . 
E . PARISOT . 
Fruits, May 1988, vol .  43, no 5, p. 293-312. 

RESUMEN - En la segunda y tercera parte se ha descrito una orga
nizacion espacio .temporal del ritmo de crecimiento en jovenes man
gos .  Este ritmo morfogenético se inscribe en fenomenos notables 
como la edificacion de unidades de morfogénesis, construidas todas 
segun un mismo modelo , en el transcurso de olas de crecimientos 
sucesivas, la alternancia de entrenudos cortos con entrenudos mas 
largos ,  el polimorfismo foliar, un ritmo de mas largo perfodo igual a 
4 o 5 unidades de morfogénesis, y también en fenomenos menos 
aparentes como la iniciaci6n de las hojas a nive! del brote terminal 
y la diferenciacion de las células de la madera. 
En esta cuarta parte, se mostrarâ c6mo reaccionan los di versos as
pectos de este ritmo a ciertos factores externos (temperatura, luz) 
o internos (ablaciones foliares ) .  Asf, la ablacion sistematica de las 
hojas, en cuanto alcanzan la longitud de 5 mm, perrnite suprimir 
toda ritmicidad y obtener solo plantas con crecimiento y desarrollo 

continuos .  Tras un comentario de los resultados y de los experimen
taciones, y de una comparacion de mango con otras especies arbo 
rescentes, tropicales y templadas se discutiran diversas hipotesis ade
lantadas actualmente sobre los mecanismos fundamentales del creci
miento dtmico en los ârboles ; una hip6tesis que concierne aquéllà 
mas ,especffica del mango se formulara entonces . 
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STUDIUM DES RHYTHMISCHEN WACHSTUMS BEIM JUNGEN 
MANGOBAUM (MANGIFERA INDICA L.) .  
Vierter Teil : Experimentell herbeigeführte Weriinderungen im 
Wachstums- und Entwicklungsrhythmus. Annahmen zu seinen 
Bestimmungsgréissen. 
E. PARISOT. 
Fruits May 1988, vol. 43, n° 5, p. 293-312 . 

KURZFASSUNG - Der zweite und der dritte Teil galten der Schilde
rung des riiumlich zeitlichen Verlaufs des Wachstumsrhythmus beim 
jungen Mangobaum. Dieser morphogenetische Rhythmus wird von 
bemerkenswerten Vorgiingen getragen wie Aufbau morphogenetischer 
Einheiten nach ein und demselben Modell wiihrend aufeinander
folgenden Wachstumswellen, Wechsel von kurzen und liingeren In
ternodien, Blatt Polymor-phismus, Rhythmus liingerer Dauer von vier 
oder fünf Morphogenese-Einheiten sowie von weniger auffiilligen 
Phiinomina wie Blattbildung an der Endknospe und Differenzierung 
der Holzzellen. 
lm vorliegenden vierten Teil wird aufgezeigt, wie dieser Rhythmus 
in seinen Einzelaspekten auf manche externe Faktoren (Temperatur, 
Lichteinwirkung) bzw. interne Faktoren (Blattabléisung) reagiert. 
So erméiglicht die systematische Abléisung der Bliitter ab einer Lange 
von 5 mm den Entfall jeglichen rhythmischen Verlaufs, wodurch 
nur noch Jungpflanzen mit kontinuierlichem Wachstum und Ent
wicklungsverlauf entstehen. Nach einer Diskussion der Ergebnisse 
und Experimente und einem Vergleich des Mangobaums mit anderen, 
tropischen oder gemiissigten Baumarten, werden die bis jetzt ge
machten Annahmen zum Grundmechanismus des Baumwuchses 
erliiutert. Eine spezifische Hypothese zum Wachstumsrhythmus des 
Mangobaums wird forrnuliert . 




