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Résumé : Des expériences d’effeuillage et d’écimage montrent que la croissance d’une feuille de vigne est limi-
tée, a la fois par le bourgeon terminal et par les jeunes ébauches qui s’étalent au-dessus d’elle. Si on libere une jeune
feuille de ces contraintes, elle réalise une croissance supérieure a la normale qualifiée de « croissance compensa-
toire ». C’est quand une feuille est dans sa phase de vitesse d’extension maximale qu’elle est la plus compétente
pour réaliser cette « croissance compensatoire ». Celle-ci n’est pas due a une croissance prolongée dans le temps
mais a une vitesse d’extension majorée. Des applications exogenes d’auxines empéchent ou limitent cette crois-
sance ; I’acide gibbérellique est sans effet. L’intérét appliqué de ces résultats est discuté.

Abstract : Defoliation and decapitation experiments showed that the growth of a grapevine leaf was inhibited by
both the terminal bud and the younger higher leaves. There is a phenomenon of synergy between these two influences.
A young leaf freed of these two influences showed a higher growth rate than the norm ; this is « compensatory
growth ». It is when a leaf is in its phase of maximal growth that it is most able to realize this « compensatory
growth ». This is not due to a longer growth time, but more to a faster growth rate. This « compensatory growth »
is not the consequence of competition between leaf growth and internodal elongation. Exogenous applications of
auxins prevented or restricted this growth ; gibberellic acid had no effect. These results partly explain those of other
authors who demonstrate that reduction in the leaf area of a vine is accompanied by an increase in photosynthetic
efticiency of the remaining leaves.

Mots-clefs : Vitis vinifera, croissance foliaire, compensation, effeuillages, écimages, auxines,
gibbérelline
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INTRODUCTION

En regard de I’abondance bibliographique dont on
dispose dans le domaine des corrélations entre bour-
geons, les études consacrées aux influences qui régis-
sent la croissance et la morphogenése des feuilles sont
peu nombreuses. Les travaux réalisés par NEVILLE
chez Gleditsia triacanthos (1964, 1970a, 1970b, 1970c,
1974) et AMER et NEVILLE (1977) sont parmi les
plus complets sur ce sujet. Les contraintes subies par
les feuilles dans leur accroissement ont également été
mises en évidence par AVERY (1934) chez le tabac,
GOODWIN (1937) chez Solidago sp., JACOBS et
BULLWINKEL (1953) chez le Coleus, ARIAS (1974)
chez une variété de cerisier et KIGEL (1980) chez
Phaseolus vulgaris. Tous ces travaux démontrent
qu’une croissance foliaire supérieure a la normale est
possible. Ce sont généralement I’excision de I’apex
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et/ou des défoliations qui s’averent étre efficaces.
JACOBS et BULLWINKEL (1953) comparent cette
stimulation de la croissance d’organes végétaux par
I’ablation systématique d’autres organes au phénomene
d’hypertrophie compensatrice courant dans le régne
animal. C’est pour cette raison qu’ils emploient I’expres-
sion de « croissance compensatoire » (« compensatory
growth »). Nous emprunterons cette formulation a ces
auteurs dans la suite de cet article. L’élégance du tra-
vail d’ARIAS (1974) qui met en évidence les phéno-
ménes de compétition qui peuvent exister entre feuille,
entre-nceud et bourgeon axillaire est & souligner. Cet
auteur montre en particulier que, chez le cerisier,
I’accroissement supranormal d’une feuille est une des
expressions de processus concurrentiels entre la feuille
et son propre entre-nceud.

La possibilité pour une feuille de vigne d’effectuer
une croissance additionnelle nous a été révélée par cer-
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taines modalités d’effeuillage réalisées au vignoble
(FOURNIOUX, 1995). Sur la base des données biblio-
graphiques que nous venons d’exposer, cet effet nous
est apparu comme pouvant traduire I’existence de cor-
rélations qui, au cours de I’édification normale du
rameau de vigne, limitent I’accroissement de ses
feuilles. Les expériences qui suivent, entierement effec-
tuées dans une piece climatisée, ont été congues pour
vérifier la réalité de tels phénomenes et en analyser les
caractéristiques.

MATERIEL ET METHODES

I— MATERIEL VEGETAL

Cette étude a été réalisée sur le cépage Pinot noir.
Des boutures a un ceil ont été confectionnées dans la
partie moyenne de sarments prélevés pendant I’ hiver
au vignoble (boutures d’environ 7 cm de longueur et
d’un diametre compris entre § et 11 mm). Apres 2 mois
de culture dans les conditions précisées au paragraphe
suivant, les boutures ont produit des plants bien enra-
cinés parmi lesquels nous avons sélectionné ceux néces-
saires a nos expériences, chaque lot étant constitué
de 30 boutures. Cette sélection s’est faite sur la base
de ia longueur des rameaux, seuls les plants ayant une
pousse comprise entre 50 et 70 cm ont été retenus.
Le nombre de feuilles portées par ces pousses était
de I’ordre de 15 a 20. Dans un souci de simplification
de nos modeles expérimentaux nous avons systémati-
quement supprimé tous les bourgeons anticipés lorsque
ceux-ci manifestaient les premiers signes d’une entrée
en croissance.

II — CONDITIONS DE CULTURE

Les boutures ont été cultivées dans des godets (sec-
tion carrée 7 x 7 cm et 10 cm de hauteur) sur un
mélange 50/50 de gravier siliceux (granulométrie 0/4)
et de tourbe neutre. Elles ont été€ arrosées, deux fois par
semaine, par une solution nutritive dont la composi-
tion a été établie par Yves COIC (INRA, Versailles,

station de Physiologie végétale) apres qu’il elit analysé
des échantillons des eaux de la ville de Dijon. La for-
mule de cette solution nous a été aimablement com-
muniquée par Jean LARRUE (INRA Dijon, station de
Physiopathologie).

Le pH de cette solution réalisée avec de I’eau de
ville variait entre 6 et 6,5.

La piece climatisée dans laquelle les expériences
ont été effectuées était régulée de la fagon suivante :
température de 26°C/jour et 22°C/nuit avec des écarts
thermiques n’excédant pas 2°C ; énergie lumineuse de
100 umol.mol-! fournie par des tubes fluorescents
(Philips TL 33, blanc industrie) ; photopériode de 16 h
jour/8 h nuit ; hygrométrie maintenue a 80 p. cent par
un humidificateur DEFENSOR 505 connecté a une
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I — METHODES EMPLOYEES POUR EVALUER

LA CROISSANCE FOLIA

CARBONNEAU (1976a et 1976b) a mis au point
une méthode rapide et fiable d’évaluation de la surface
d’une feuille de vigne. Le parametre utilisé par cet
auteur est la somme des longueurs des 2 premiéres ner-
vures latérales (2 L2) pour lequel il montre qu’il est
en trés bonne corréiation avec la surface réelle du limbe.
Bien que le Pinot noir ait ét€ une des variétés sur les-
quelles CARBONNEAU (1976a) avait testé la fiabi-
lité de son procédé, nous devions en vérifier la validité
sur notre matériel constitué de feuilles développées sur
des boutures en piece climatisée et non, comme dans
le travail de cet auteur, sur des ceps au vignoble.
CARBONNEAU (1976a) invite lui-méme a réviser
I’échelle des surfaces établie pour un cépage donné
chaque fois que les données éco-physiologiques chan-
gent. Sur 30 boutures cultivées a cette fin, dont les
pousses n’avaient jamais moins de 15 feuilles, nous en
avons prélevé 100, au hasard, depuis I’apex des tiges
jusqu’a leur base. Les feuilles récoltées étaient ainsi de
tous ages, de toutes tailles et de formes assez variées.
Ce procédé d’échantillonnage a été emprunté a
CARBONNEAU (1976a), a la différence pres que cet

Macroéléments Microéléments
Ca(NO3), 0,328 gl-! MnSO,4 2 mgl-!
NH,4NO; 0,320 gl-! H;BO; 1,5 mgl-!
KNO3 0,202 gl-! ZnSOy4 0,5 mgl-!
MgSOy 0,123 gl-! CUSO4 0,25 gl-!
KH,PO, 0,122 gl'! (NH4),Mo0,0 0,05 gl'!
K,S0,4 0,043 gl-!

K,HPO, 0,017 gl-! séquestrene de fer (138 Fe)* 10 mgl-!

*Chélate de fer sodique de I’acide EDDHA technique contenant environ 5,9 p. cent de Fe métallique (CIBA-GEIGY)
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auteur ne collectait que 50 feuilles. Si nous avons dou-
blé ce nombre, ¢’est en raison du mode d’évaluation
de I’aire des limbes que nous avons employé, nette-
ment moins précis que celui dont il a fait usage. Apres
récolte, toutes ces feuilles ont été rassemblées, étalées
et soigneusement numérotées sur des cartons blancs
qui ont été ensuite photocopiés sur bristol. Apres avoir
mesuré la somme des L2, chaque image foliaire a été
minutieusement découpée et pesée sur une balance de
précision. Cette facon de faire est certes fastidieuse et
d’une bien moindre précision que des mesures par pla-
nimétrie. Ne disposant pas d’appareillage nécessaire a
la réalisation de telles mesures, elle nous a paru néan-
moins beaucoup moins approximative que tout autre
procédé cherchant a assimiler le contour d’une feuille
aune ou a un ensemble de formes géométriques. La
courbe de régression que nous avons pu ainsi établir,
entre chaque valeur pondérale et le parametre linéaire
L2 correspondant (figure 1) est trés comparable a
celle produite pour exemple par CARBONNEAU
(19764, p. 332) pour le Cabernet sauvignon. Le coef-
ficient de corrélation de 0,971 est en outre supérieur
a celui obtenu par cet auteur chez le Pinot noir (0,944).
Des lors le parametre Y, L2 pouvait trés valablement
rendre compte de I’état de croissance laminaire des
feuilles dans nos conditions de culture. Pour pouvoir
le rapporter & des surfaces, nous avons converti les poids
mis en ordonnées sur la courbe de la figure 1 en cm?.
Il nous a suffi pour cela d’évaluer le poids moyen de
10 carrés de 50 cm? découpés dans le bristol utilisé
pour les photocopier. Nous avons alors établi une échelle
des surfaces que nous avons ensuite utilisée pour I’esti-
mation de I’aire des feuilles dans la plupart de nos essais.

L’erreur commise en procédant ainsi ne pouvait
toutefois étre négligée et surtout nous ne pouvions pas
I’estimer avec précision. Aussi, par prudence, avons-
nous mesuré 2 autres parametres : la longueur L, dis-
tance entre le point pétiolaire et le sommet du lobe
médian et la largeur |, distance entre les extrémités des
2 lobes latéraux supérieurs. Ces mesures étant égale-
ment un bon reflet de la surface d’une feuille de vigne
(BAJESCU et al., 1957 ; MANIVEL et WEAVER,
1974), nous les avons jugées suffisantes pour traduire
les résultats de certaines expériences.

RESULTATS

I — MISE EN EVIDENCE DU PHENOMENE DE
« CROISSANCE COMPENSATOIRE »

Sur un lot de 30 boutures le bourgeon terminal est
sectionné juste au-dessus de la derniere feuille déployée.
Sur chaque pousse du lot témoin nous repérons le
niveau d’insertion de cette feuille la plus jeune en nouant
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Fig. 1 - Courbe de régression entre la somme des lon-
gueurs des 2 premieres nervures latérales (XL2) et la sur-
face des limbes foliaires appréciée en valeurs pondérales

lachement un fil de couleur autour de I’entre-nceud
sous-jacent. Dans le méme temps nous mesurons les
parametres 1.2 (converti en surface S), L et 1 sur les
8 feuilles apicales. 20 jours plus tard ces mémes mesures
sont reprises.

Les résultats de cette expérience (figure 2) mon-
trent que les feuilles situées le plus pres du point de
décapitation, surtout celles de rangs 1 et 2, ont réalisé
une croissance nettement supérieure a celle du lot
témoin. La réponse est moins importante pour la feuille
n°3. L’accroissement des feuilles 4 et 5 a aussi été
majoré mais cette fois les écarts par rapport au témoin
ne sont plus significatifs. Plus bas encore (nceuds 6 a
8), la décapitation n’a pas modifié la croissance foliaire.

La « croissance compensatoire », au sens de
JACOBS et BULLWINKEL (1953), existe donc bien
chez la vigne. Le bourgeon terminal exerce un contrdle
sur la croissance foliaire en la limitant. La capacité qu’a
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Fig. 2 - Dimensions moyennes finales atteintes par les 8 feuilles sous-jacentes au point d’excision de I’apex 20 jours
apres la réalisation de cette opération.

Les valeurs témoins (T) correspondent & des moyennes calculées a partir de mesures effectuées sur 30 feuilles adultes de rameaux non écimés, insérées dans
la méme portion d’axe que celle envisagée sur les rameaux décapités. Les traits en pointillé portés sur les histogrammes relatifs  la longueur et 4 la largeur
des feuilles correspondent a leurs valeurs moyennes initiales le jour de I’ablation de Iapex. Les traits verticaux correspondent aux écarts types.

cma2 mm mm
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Ecimage Effeuillage

Fig. 3 - Comparaisons des effets d’une ablation de I’apex (écimage) et d’une excision réguliere des jeunes ébauches
néoformées (effeuillage) sur la croissance des feuilles sous-jacentes. Dimensions moyennes finales atteintes par les 3 feuilles
situées sous le point de décapitation comparées 2 celles des 3 feuilles insérées directement sous la partie défoliée des tiges.
Les traits verticaux correspondent aux écarts types.

Les valeurs témoins (T) correspondent 2 des moyennes calculées a partir de mesures effectuées sur 30 feuilles adultes de rameaux non traités insérées
dans la méme portion d’axe que celle envisagée sur les lots décapités et effeuillés.
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une feuille de réaliser une croissance additionnelle
décroit progressivement avec son éloignement par rap-
port au point de décapitation. Bien que le mot n’ait
jamais été employé apparemment pour des feuilles,
nous croyons pouvoir décrire ce caractére en terme
d’acrotonie.

1I ANALYSE DES CAUSES ET DES
CARACTERES DE CE PHENOMENE

1°) Etude du rdle respectif de 1’apex et des feuilles
néoformées dans le contrble de la croissance des jeunes
feuilles déja mises en place.

Les effets constatés dans I’expérience précédente
sont-ils une conséquence directe de la suppression du
bourgeon terminal ou bien sont-ils dus & I’absence de
formation de nouvelles ébauches au-dessus des feuilles
réactives, suite a la décapitation ? En d’autres termes,
la « croissance compensatoire » résulte-t-elle de la levée
d’une inhibition exercée uniquement par I’apex ou est-
elle la conséquence de la disparition de corrélations
interfoliaires ?

Pour résoudre ce probléme nous avons comparé les
effets de 2 traitements appliqués le méme jour au-des-
sus de la plus petite feuille déployée : section de I’apex
d’une part et, d’autre part, excision réguliere (tous les
2 jours) des jeunes ébauches en respectant le bourgeon
terminal. Seules les 3 plus jeunes feuilles, reconnues
auparavant comme étant les plus aptes a effectuer un
accroissement supranormal, ont &t mesurées, au début
et ala fin (apres 18 jours) de I’expérience.

Les résultats enregistrés sur le lot écimé (figure 3)
sont tout a fait cohérents avec ceux obtenus initiale-
ment. Le lot effeuillé montre, pour sa part, un fait inté-
ressant (figure 3). L’ablation entretenue des jeunes
ébauches n’a des effets comparables a ceux de la déca-
pitation que sur la feuille de rang 1 insérée directement
sous la partie apicale défoliée de la tige. Pour la feuille
de rang 2, ce traitement est beaucoup moins efficient
que I’ablation du bourgeon. La feuille insérée au nceud
n°3 ne réalise pas de « croissance compensatoire » sur
ces rameaux effeuillés. Cette expérience a été renou-
velée 2 fois en donnant exactement les mémes résul-
tats.

L’augmentation tres significative des dimensions
de la feuille de rang 1 obtenue en détachant, au-dessus
d’elle, toutes les jeunes ébauches des leur déploiement
montre que cette pratique libere cette feuille d’une
contrainte. Des corrélations interfoliaires sont donc en
jeu dans les mécanismes qui régulent I’accroissement
laminaire des limbes chez la vigne. L’emploi de
’expression de « croissance compensatoire » ne s’en
trouve que plus justifié. Le traitement « défoliation »
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qui préserve I’apex s’étant toutefois toujours révélé,
dans nos 3 essais, moins efficace que le pincement
du bourgeon terminal nous en déduisons que ce der-
nier intervient aussi pour limiter la croissance des
feuilles.

Ces premigres conclusions nous permettent d’envi-
sager le devenir des feuilles de rang 2 et 3 de la fagon
suivante. Sur les pousses décapitées, la feuille n°2 ne
reste plus que sous I’influence d’une seule feuille ce
qui ne suffit pas a restreindre notablement son accrois-
sement additionnel. Par contre la feuille n°3 cumule
I’action de celles de rangs 1 et 2, d’ou un déclin sen-
sible de I’intensité de sa réponse. Le fait que Ieffeuillage
ne permette plus qu’une « croissance compensatoire »
trés discréte pour la feuille de rang 2 et nulle pour celle
de rang 3 parait indiquer qu’il y aurait synergie entre
I’influence exercée par I’apex et celle émanant d’une
jeune ébauche,

A la lumiére des résultats de cette nouvelle expé-
rience, la diminution de I'importance de la « croissance
compensatoire » avec la distance par rapport au niveau
d’écimage, notée a I’issue de notre premiere expérience,
peut étre interprétée de trois fagons :

- Perte progressive des capacités d’une feuille a
effectuer un accroissement additionnel au cours de son
vieillissement.

- Feuilles de rangs inférieurs restant sous la
contrainte de celles placées plus haut ; contrainte
d’autant plus grande, si elle est cumulée, que la feuille
est située plus bas.

- Association des deux processus énoncés ci-des-
sus.

Ainsi une autre approche expérimentale était-elle
nécessaire pour étudier précisément les capacités réelles
des feuilles a effectuer cette « croissance compensa-
toire ».

2°) Etude des capacités réelles des feuilles a réali-
ser une « croissance compensatoire » en relation avec
leur état de développement

a - Effets de décapitations réalisées au-dessus de
feuilles d’age croissant.

Cet essai a nécessité 300 boutures avec des pousses
de méme grandeur (60 cm environ) et en pleine crois-
sance. Ces boutures ont été€ réparties en 10 lots :

- 1 lot témoin (T, figure 4) sur lequel on ne fait que
mettre un repére sous la plus jeune feuille de chaque
rameau (feuille notée n°l) ;
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Fig. 4 - Effets de décapitations réalisées au-dessus de feuilles d’ages croissants sur leur accroissement laminaire.
T, : témoin non décapité ; longueurs et largeurs finales des 9 feuilles sous-jacentes a I’apex au premier jour de I’ essai.
T, : autre lot témoin décapité au-dessus de la plus jeune feuille (rang 1) ;
longueurs et largeurs finales des 9 feuilles insérées sous le point de décapitation.
E : ensemble des 8 lots décapités au-dessus des feuilles de rang 2 - 3 - 4 ...9 comptés depuis I’apex ;
longueurs et largeurs finales de la feuille insérée sous le point de décapitation.
Les traits verticaux correspondent aux écarts types.
La condition « décapitation au-dessus de la feuille rang 1 » étant celle réalisée chez le lot Ty, les dimensions moyennes finales de cette feuille sont reportées

a gauche de Ihistogramme relatif 4 I'ensemble E (T, rang 1).
Les traits en pointillé correspondent aux dimensions moyennes initiales des feuilles le jour de la mise en place de I’essai.

- 1 second lot de référence (T,, figure 4) ou les
30 pousses sont, comme dans notre premiere expé-
rience, décapitées au-dessus de la plus jeune feuille
(feuillen®1) ;

- 8 lots « essais » (E, figure 4) correspondant a des
écimages pratiqués au-dessus des feuilles de rangs
2-3-4...jusqu’au rang 9 compté depuis I’apex. Outre
son role de témoin, le lot T, constitue en méme temps
I’essai « écimage au-dessus de la feuille de rang 1 ».

Sur les 2 premiers lots, nous mesurons au début et
a la fin de I’expérience, soit 22 jours plus tard, les

-58 -

9 feuilles apicales (pour le lot témoin, il s’agit de leur
position initiale au départ de I’expérience) Sur les
8 autres lots, nous ne prenons les dimensions que de la
feuille insérée sous la section de I’axe. Etant donné la
lourdeur de cette étude, nous nous sommes limités aux
mesures de L et . Les résultats de nos premicres expé-
riences nous avaient montré la bonne corrélation entre
ces 2 parametres et 3, L.2. Aussi avons-nous pensé pou-
voir nous priver de ce dernier.

Les résultats de cette étude sont transcrits dans la
figure 4. Ils montrent que les véritables aptitudes d’une
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feuille a s’accroitre plus que la normale ne se réve-
lent que quand la tige est sectionnée directement au-
dessus d’elle. Avec cette fagon d’opérer, il apparait en
outre qu’il existe deux gradients dans ces aptitudes :
en augmentation du rang | au rang 3 avec réponse opti-
male pour les feuilles insérées a ce niveau, en diminu-
tion a partir du nceud n°4 pour devenir nulles chez les
feuilles qui ont déja achevé leur croissance au moment
du rognage (rangs 8 et 9).

b - Effets comparés d’une décapitation et d’une
défoliation réalisées au-dessus de feuilles d’age
croissant

Les effets de ces 2 types de mutilations ont été ana-

lysés a 4 niveaux : feuilles de rang 1 - 3 - 5 et 7 sous
I’apex. Nous n’avons pas jugé utile pour cette expé-
rience d’envisager tous les rangs successifs de 1 2 9
comme précédemment. Cela aurait nécessité une quan-
tité de plants beaucoup trop importante. L’évolution
des capacités d’une feuille a faire une « croissance com-
pensatoire » en fonction de son 4ge se manifeste de
la méme fagon avec les deux traitements (figure 5). Les
feuilles insérées au nceud n°3 apparaissent a nouveau
comme privilégiées pour réaliser une telle croissance.
On notera que les écimages sont, cette fois encore, plus
efficaces que les effeuillages, ce qui renforce I’idée que
le bourgeon terminal est un des éléments contraignants
de I’accroissement foliaire.
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150 -150
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- 100 100 EE
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T T
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Fig. 5 - Effets comparés d’un écimage et d’un effeuillage, réalisés au-dessus de feuilles d’Ages croissants, sur leur accroisse-
ment laminaire (dimensions moyennes finales des limbes, les traits verticaux correspondent aux écarts types).

Les rangs I - 3 - 5 et 7 correspondent a la position initiale des feuilles par rapport & I’apex au premier jour de I’expérience. Les traits en pointillé indiquent
qu’elles étaient alors leurs dimensions. Les valeurs témoins (T) correspondent & des moyennes calculées 2 partir de mesures effectuées sur 30 feuilles
adultes de rameaux intacts insérées dans la méme portion d’axe que celle envisagée sur les rameaux décapités.
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¢ - Conclusions et discussion

Au contraire de ce que laissaient penser les résul-
tats de la premiere expérience, ce ne sont pas les feuilles
les plus jeunes qui sont les plus réactives. Celles qui
présentent cette propriété ont atteint environ 25 p. cent
de la surface définitive d’une feuille normale pour nos
conditions de culture.

Au vu des résultats de cet essai, nous pouvons affir-
mer maintenant que, sur une tige uniquement privée
de son bourgeon terminal, la feuille supérieure de rang 1
exerce une véritable dominance sur les feuilles sous-
jacentes. L inhibition exercée par cette jeune ébauche
est particulierement intense. En effet, des feuilles poten-
tiellement plus aptes qu’elle a réaliser un accroisse-
ment additionnel, celie de rang 3 notamment, non
seulement ne peuvent exprimer cette capacité mais font
méme une « croissance compensatoire » inférieure a
cette feuille sommitale.

Dans la portion la plus élevée de I’axe caulinaire
(les 3 premiers nceuds pour les rameaux sur lesquels
nous avons expérimenté), I’acrotonie de croissance
foliaire consécutive & une décapitation résulte unique-
ment de corrélations interfoliaires. Plus bas, a partir du
4¢ neeud sous I’apex, les cumuls des inhibitions basi-
petes qui proviennent des jeunes ébauches sus-jacentes,
liés a la baisse de I’ aptitude des feuilles a effectuer une
croissance supranormale expliquent qu’elles ne dépas-
sent pas les dimensions habituelles.

A la lumiere de ces données nouvelles, il convient
de revenir sur certains faits constatés dans notre confron-
tation des effets d’un écimage et d’un effeuillage opé-
rés au-dessus de la derniere ébauche dégagée du
bourgeon terminal. La synergie évoquée alors entre
I’action de I’apex et celle exercée par les jeunes
ébauches pour expliquer les différences importantes
notées dans les dimensions finales des feuilles de rangs
2 et 3 selon qu’il y avait eu excision de I’apex ou défo-
liation se confirme parfaitement. Nous disposons en
effet maintenant de tous les éléments pour apprécier
I’importance relative des influences exercées par le
bourgeon apical et les jeunes ébauches. Il nous suffit
pour cela de comparer les performances de la feuille
de rang 3 dans les situations suivantes : rognage et
effeuillage réalisés directement au-dessus de cette feuille
(figure 5) ou 2 feuilles plus haut (figure 3). Il en ressort
que le bourgeon terminal seul n’a qu’une action modé-
rée (« croissance compensatoire » un peu plus faible
avec un effeuillage de la portion d’axe supérieure a la
feuille n°3 qu’avec une suppression totale de cette par-
tie du rameau - figure 5) telle qu’elle ne réussit pas a
masquer les aptitudes particulieres de cette feuille a
réaliser une « croissance compensatoire ».
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Les plus jeunes feuilles du rameau (rangs 1 et 2)
ont par contre un pouvoir inhibiteur plus important que
I’apex puisque, au contraire de celui-ci, leur maintien
(écimage au dessus de 1’ébauche n°1 - figure 3)
empéche cette fois la feuille sous-jacente de rang 3
d’exprimer ses capacités privilégiées a effectuer une
croissance compensatoire. L’empéchement total d’une
croissance compensatoire de cette méme feuille
lorsqu’il y a coexistence de I’apex et des 2 ébauches
sus-jacentes (effeuillage au-dessus de la plus jeune
feuille de rang 1 - figure 3) prouve la synergie entre ces
2 catégories d’organes.

3°) Analyse des caracteres particuliers de I’ accrois-
sement du limbe d’une feuille qui réalise une « crois-
sance compensatoire »

Par cette expérience, nous avons voulu mettre en
évidence les particularités des courbes d’accroissement
d’une feuille qui fait une « croissance compensatoire »
et,en méme temps, voir dans quelle mesure ces courbes
différent en fonction des variations des capacités
foliaires vis-a-vis de ce phénomene. Aussi, pour satis-
faire a ces deux objectifs, nous avons conduit cette ana-
lyse a 3 niveaux différents : rang 1, feuille n’ayant pas
encore acquis 1’aptitude maximale a effectuer un

clbblUlbDClllCllL addltlUllllC} - 1aug J fCulllC pUbbCUdllL
cette propriété - rang 5 : feuille ayant déja perdu une
partie de ces potentialités. Apres section de 30 pousses
au-dessus de chacun de ces noeuds, nous avons suivi
quotidiennement la croissance laminaire des feuilles
insérées a ces 3 niveaux en mesurant seulement L et 1.
Les feuilles occupant originellement les mémes situa-
tions sur 30 rameaux non traités, repérées au départ
selon notre procédé habituel, ont fait I’objet des mémes
mesures.

Les courbes réunies dans la figure 6a appellent les
commentaires suivants.

Celles relatives au rang 1 du lot témoin méritent
d’étre regardées en premier dans la mesure ou elles
nous montrent comment grandit normalement une
feuille dans nos conditions de culture. On y voit que,
tant dans le sens de la longueur que dans celui de 1a lar-
geur, I’accroissement foliaire présente le profil clas-
sique d’une courbe sigmoide. Leur tracé général est le
méme que celui des courbes de croissance de surfaces
foliaires reproduites par HUGLIN (1986, p. 79) d’apres
des mesures faites a ’'ENA de Montpellieren 1917 ou
de celles, beaucoup plus récentes, établies par
CARBONNEAU (1976b) et BERNARD (1980).

Concernant maintenant la « croissance compensa-
toire », on notera qu’elle n’est pas due a une prolon-
gation de la période de croissance du limbe mais a des
modifications de sa cinétique. Pour les 3 niveaux consi-
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dérés, les feuilles atteignent des dimensions supérieures
a lanormale parce que, entre le temps ot elles sont libé-
rées des contraintes qui limitent naturellement leur
croissance et celui ot celle-ci doit normalement s’ ache-
ver, leur vitesse de déploiement est accélérée.

L’examen attentif de ces courbes indique que les
capacités d’une feuille a2 amplifier sa croissance ne sont
peut-Etre pas sans relation avec la période d’accrois-
sement dans laquelle elle se trouve. En se référant aux
courbes témoins on observe en effet que les feuilles de
rangs 1, 3 et 5 au-dessus desquelles la tige est excisée

O,

sont alors a 3 étapes différentes de leur accroissement.
Les feuilles n°3 sont a I’apogée de leur vitesse de crois-
sance. Celles de rang 1 n’en sont qu’a la premiere
période d’accélération. Les dimensions initiales des
feuilles de rang 5 indiquent qu’elles sont, au moment
de I’écimage, déja trés proches du point d’infléchisse-
ment de leur vitesse d’extension. Doit-on en conclure
que c’est lorsque la vitesse de déploiement d’une feuille
est maximale qu’elle est capable de faire la plus grande
« croissance compensatoire » ? L’idée nous semble
pouvoir au moins étre suggérée.

O,
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Fig. 6 — Analyse des caracteres particuliers de I’accroissement du limbe d’une feuille
qui réalise une « croissance compensatoire »

Fig. 6a - Croissances moyennes cumulées (en longueur et en largeur), en fonction du temps, des feuilles de rangs 1 - 3 et 5
(comptés depuis I’apex) effectuant une croissance compensatoire (CC) comparées a celles des feuilles de mémes rangs sur
des tiges non décapitées (T). JO indique le jour des écimages pratiqués au-dessus des feuilles de rangs 1 - 3 et 5.

Les traits verticaux correspondent aux écarts types.

Fig. 6b - Ecarts entre les longueurs finales (L) des feuilles des 3 rangs ayant réalisé ou non une « croissance compensatoire »
comparés aux écarts entre les largeurs finales (1), en valeurs absolues (mm) et relatives (%).
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L

Fig. 7 - Démonstration

feuille inférieure : rang 3

Longueur de
I’entre-nceud

e ’absence d’un effet de la « croissance compensatoire » foliaire sur I’élongation internodale.

Dimensions moyennes finales (longueur L, largeur I et surface estimée S du limbe) atteintes par les feuilles de rangs 2 et 3 (par rapport a I’apex)
sur les tiges décapitées au-dessus de la feuille de rang 2 (E) et sur les rameaux témoins non écimés (T)
et longueurs moyennes comparées de I’entre-nceud correspondant. Les traits verticaux correspondent aux écarts types.

La figure 6 permet de faire un autre constat. Les
courbes d’extension (figure 6a) d’une feuille qui effec-
tue un accroissement majoré se démarquent plus du
tracé des courbes témoins pour la croissance en largeur
que pour celle en longueur. Cela est particulierement
net & ’examen des courbes obtenues feuilles
de rang 3 les plus réactives. Il en résulte que, en valeurs
absolues, les écarts entre les dimensions finales d’une
feuille témoin et celles d’une feuille qui a réalisé€ une
croissance additionnelle sont plus grands dans le sens
de la largeur que dans celui de la longueur (comparer
les valeurs exprimées en mm des différences calculées
pour L - longueur - | - largeur - dans la figure 6b). En
se reportant aux résultats des essais antérieurement
exposés, on constatera que ce caractere est une constante
du phénomene de la « croissance compensatoire ».
Si maintenant, comme nous I’avons par ailleurs aussi
représenté sur la figure 6b, nous exprimons ces écarts
en pourcentage par rapport aux dimensions normales
de la feuille, on remarque qu’ils sont strictement iden-
tiques pour L et 1. Autrement dit, la croissance supra-
normale d’une feuille n’est pas plus amplifiée dans une
direction que dans une autre ; elle se fait de maniere
parfaitement homothétique en respectant les propor-
tions relatives de la longueur et de largeur du limbe.

pour les

4°) Recherche de corrélations éventuelles entre la
« croissance compensatoire » foliaire et I’élongation
internodale

Bien que, dans nos investigations antérieures, nous
n’ayons pas constaté de modifications flagrantes de
I’allongement des entre-nceuds, nous nous devions de
vérifier avec précision si le grandissement supranor-
mal des feuilles avait ou non des répercussions sur la
croissance de leurs mérithalles. Les observations
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d’ ARIAS (1974), déja évoquées, étaient un motif suf-
fisant pour que ce point soit éclairci.

Du fait des inégalités de développement des entre-
neceuds de vigne en relation avec leur position dans la
série discontinue des vrilles (BOUARD, 1966, 1967),
nous avons trié les boutures de telle sorte que le second
mérithalle de leur pousse (entre-nceud compris entre
les feuilles 2 et 3) soit de type N; N,. 30 d’entre elles
ont été amputées de leur partie apicale sus-jacente a la
feuille n°2 et 30 autres conservées comme témoin.
Apres achévement de leur croissance, nous avons éva-
1ué les dimensions moyennes (L, 1 et L2 converti en
surface S) des 2 feuilles apicales et la longueur de leur
entre-nceud. Les mémes mesures étant réalisées sur les
pousses du lot témoin.

La figure 7 rend compte de ces résultats. Chez la
vigne, la « croissance compensatoire » foliaire ne modi-
fie pas I’élongation internodale. Elle ne s’effectue donc
pas, comme chez le cerisier (ARIAS, 1974), au détri-
ment de I’accroissement de I’entre-nceud.

5°) Effets d’apports hormonaux exogenes sur la
« croissance compensatoire » foliaire

L’ensemble de ces essais a été réalisé au niveau
de la feuille la plus compétente, celle de rang 3. Les
phytohormones testées (auxines et acide gibbérellique)
ont été apportées sous forme de pates lanolinées titrant
différentes concentrations (1-10-100 mg et 1gI'!), dépo-
sées sur la section de la tige. Ces traitements ont été
renouvelés 2 fois en cours d’expérience. Deux lots de
référence ont été constitués : ’un de 30 pousses éci-
mées au-dessus de la feuille n°3 avec recouvrement du
point de décapitation par la lanoline imbibée d’eau dis-
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tillée, I’ autre de 30 rameaux non décapités. Les mesures
suivantes ont été faites 20 jours apres les traitements :
longueur (L) et largeur (1) de la feuille, élongation de
I’entre-nceud sous-jacent.

a - Apports d’auxines

Les accroissements réalisés par la feuille et I’entre-
noeud des pousses traitées avec des doses croissantes
(1002 10-3) d’ ANA et d’ AIA sont représentés dans la
figure 8. On peut y voir que I’ ANA aux concentrations
10# et surtout 103 entraine une diminution de la « crois-
sance compensatoire » sans toutefois 1’annuler totale-
ment. L’ AIA 2 10-3 a un effet similaire mais plus discret.

L’élongation de I’entre-nceud n’est modifiée dans
aucun de ces essais.

b - Apports d’acide gibbérellique (GA3)

La gamme des concentrations est la méme que pour
les auxines. Aucune d’entre elles n’a affecté la « crois-
sance compensatoire » de la feuille (figure 8). Le seul
effet que nous notions dans cet essai consiste en un
allongement légerement augmenté du mérithalle par
rapport aux témoins chez les pousses traitées avec les
2 doses les plus élevées (figure 8, graphique « Longueur
de I’entre-nceud », traitements GAj).

DIMENSIONS DE LA FEUILLE

LONGUEUR Tt T2 ANA AlA

100 T-lL

104
105
104
102
104
10&
104

T

CONCLUSIONS ET DISCUSSION

Les résultats de ce travail nous renseignent d’abord
sur des corrélations de croissance jusqu’alors mécon-
nues chez la vigne et enrichissent, par 1a méme, la
connaissance de la physiologie de cette espéce en
démontrant que :

- La croissance d’une feuille de vigne est sous le
contrdle a la fois du bourgeon terminal et des jeunes
ébauches qui se déploient au-dessus d’elle. Le premier
n’a qu’une action assez modérée par rapport aux
secondes. Il s’établit par contre une synergie entre les
deux.

-Ily a, dans la partie sommitale de I’axe, un double
gradient, d’abord croissant puis décroissant, des capa-
cités a la réalisation d’une « croissance compensatoire ».
Il semble que ce soit la vitesse initiale d’extension a
laquelle la feuille est parvenue quand elle est libérée
de ses contraintes qui détermine cette aptitude. Une
feuille qui a achevé naturellement son étalement ne
peut plus réaliser un accroissement additionnel.

- Cette « croissance compensatoire » se fait sur une
méme durée que celle d’une croissance normale mais
avec des vitesses majorées.

LONGUEUR DE
L’'ENTRE-NOEUD

104
10&
104
102

ﬂ

L 150
mm

LARGEUR

oty

Fig. 8 — Effets d’apports exogenes d’auxines (A.N.A. et A.LA.) et de gibbérelline (GA3)
sur la «croissance compensatoire foliaire» et sur I’élongation intermodale.

Ftude réalisée sur la feuille de rang 3 sous I’apex et I’entre-nceud sous-jacent a cette feuille. T1 : dimensions moyennes finales de la feuille et longueurs
moyennes de I’entre-nceud mesurées sur le temoin non décapité. T2 : mémes mesures effectuées sur les rameaux décapités au-dessus de la feuille de rang 3
sans apports hormonaux A.N.A., A.L.A. et GA3 : mémes mesures effectudes sur les lots décapités au-dessus de la feuille de rang 3 avec apports hormonaux
sur la section de la tige aux 4 concentrations indiquées (en valeurs pondérales). Les trais verticaux correspondent aux €carts types.
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- Elle n’est pas due a des processus concurrentiels
entre la croissance de la feuille et I’allongement de son
entre-nceud.

- Chez la vigne, comme chez le cerisier (ARIAS,
1974), la « croissance compensatoire » foliaire peut
étre limitée par des applications d’auxines. La meilleure
efficacité de I’ ANA est sans doute due au fait que cette
molécule est plus stable que I’ ATA. Avec toute la pru-
dence dont il est recommandé de faire preuve pour
I’interprétation de telles expériences, nous pouvons
malgré tout avancer que I’auxine est peut-étre le ou
I'un des médiateurs mis en jeu dans le contrdle de la
croissance foliaire. Cette hypothese est cohérente avec
le fait que les organes identifiés comme responsables
de ce controle, le bourgeon apical et les jeunes feuilles
néoformées, sont connus comme étant des lieux de
synthese et d’exportation privilégiés d’auxine.

- Les relations entre les gibbérellines et I accrois-
sement foliaire sont plus complexes que pour I’auxine.
Cela tient a la multiplicité de ces molécules (voir
GOODWIN et ERWEE in Dale et Milthorpe, 1983).
En ce qui conceme les effets d’applications exogenes
de gibbérelline, la croissance foliaire peut y répondre
de trois facons différentes (WAREING et PHILLIPS,
1978, p. 116) : inhibée MAKSYMOWYCH et al.,
1976 ; TONECK]I, 1979), stimulée (ARIAS, 1974) ou
inchangée (DICKS et ABDEL-KAWI, 1979). Nous
pouvons seulement dire ici que, au moins vis-a-vis
de GAj; et dans nos conditions expérimentales, la vigne
se place dans cette derniere situation.

La démonstration de I’existence de ce phénoméne
de « croissance compensatoire » chez la vigne a en
outre le mérite d’apporter un nouvel éclairage aux nom-
breux travaux qui montrent qu’une réduction de la sur-
face foliaire d’un cep de vigne s’accompagne d’une
augmentation de I’efficience photosynthétique des
feuilles restantes (BUTTROSE, 1966 ; STOEY, 1966 ;
YANIN, 1966 ; MAY et al., 1969 ; KLIEWER et
ANTCLIFF, 1970 ; KRIEDEMANN, 1977 ;
HOFACKER, 1978 ; JOHNSON et al., 1982 ;
HUNTER et VISSER, 1988a,1988b). L’amplification
de la croissance laminaire des feuilles que nous consta-
tons dans cette série d’expériences peut expliquer ce
phénomene. Nous pensons devoir insister ici, comme
certains des auteurs précités I’on fait avant nous
(STOEV et YANIN notamment), sur ces processus de
compensation. Ils ne sont en effet peut-&tre pas tou-
jours suffisamment pris en compte dans toutes les expé-
rimentations appliquées ou des restrictions du feuillage
sont pratiquées. Nous pensons en particulier aux nom-
breux essais relatifs aux effets du rognage.
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