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Résumé — Des cultures de riz (var IR60A) ont été menées en phytotron dans des solutions nutritives contenant
différentes concentrations en aluminium (Al) (74, 185, 370 uM), Fer (Fe) (18, 125, 357 uM), et phosphore (P) (28, 70,
140 puM). Les 27 combinaisons de concentrations ont été expérimentées en double. Les vitesses d'absorption
d'ammonium et de P ont été mesurées en cours de culture et notamment au 45¢ jour (tallage) et au 80¢ jour (floraison).
La production de biomasse aérienne et racinaire et le rendement en grains ont été déterminés a maturité. L'addition de
P ne modifie pas la biomasse végétative, mais permet d'augmenter les rendements en grain, ou, en d'autres termes,
de diminuer les chutes de rendement dues a Al et a Fe. Des régressions multiples pas-a-pas montrent que le
rendement en grain est relié de fagon trés hautement significative (/2 = 0,86) aux concentrations en Al3+ et Fe2+
calculées par un programme de spéciation chimique des solutions ; I'addition de P entraine la formation de complexes
ioniques avec Al, ce qui réduit la concentration en Al3+. Le rendement a maturité (108¢ jour) est également étroitement
corrélé (/£ = 0,75) avec la vitesse d'absorption d'ammonium au tallage (45¢ jour), tous traitements Al-Fe-P confondus.

Oryza sativa L = riz / phosphore / aluminium / fer / culture hydroponique / absorption d'ions

Summary — Combined effects of aluminium, iron and phosphorus on ion uptake and yield of rice plants
(Oryza sativa L) in nutrient solution. Rice (var IR60A) was grown in nutrient solutions at different concentrations of
aluminium (74, 185, 370 uM), iron (18, 125, 357 uM), and phosphorus (28, 70, 140 uM). The 27 combinations of
concentrations were tested in duplicate. The uptake rates of ammonium and P were measured at different growth
stages, namely after 45 days (tillering) and 80 days (flowering). Shoot and root biomass and grain yield were measured
at maturity (108 days). Phosphate uptake rate did not affect plant biomass, but increased grain yield, ie, it alleviated the
yield losses due to increased Al and Fe concentrations. Stepwise multiple regression showed that the grain yield was
strongly correlated (12 = 0.86) to the AP+ and Fe2+ concentrations as calculated by a speciation program; increased P
uptake rates result in the formation of Al-P complexes that reduce the AP+ concentration. The grain yield at maturity
was also closely related (2 = 0.75) to the uptake rate of ammonium at tillering: a single relationship was observed for
all Al-Fe-P treatments.

Oryza sativa L = rice / phosphorus / aluminium / iron / solution culture / ion uptake

* Correspondance et tirés a part.




176 Vo Dinh Quang et al

INTRODUCTION

La toxicité aluminique est un facteur souvent
invoqué pour expliquer les chutes de rendement
du riz en sols acides (Fageria et al, 1988 ; Tang
Van Hai et al, 1989, 1993 ; Singh et al, 1991 ;
Tran, 1991). L'augmentation du pH due aux réac-
tions de réduction lors de la submersion des
rizieres peut diminuer la solubilité de 'aluminium,
mais cette opération induit alors une mise en
solution d'ions ferreux dont la toxicité au-dela de
certaines concentrations est également bien
connue (Ponnamperuma, 1972 ; Ottow et al,
1993 ; Vo Dinh Quang et Dufey, 1995 ; Vo Dinh
Quang et al, 1995). En pratique, le potentiel
redox des rizieres submergées varie trés large-
ment dans le temps selon la conduite des irriga-
tions et les périodes ou les parcelles sont exon-
dées ; il varie également a I'échelle du microsite
puisque le riz entretient dans sa rhizosphére des
conditions d'oxydation différentes de celles qui
regnent dans la masse du sol. En conséquence,
comme Moore et al (1990), Moore et Patrick
(1993), Genon et al (1994) I'ont identifié, des
activités élevées en Al et/ou en Fe comptent
parmi les facteurs majeurs limitant les rende-
ments du riz sur sols acides.

Des études ciblées de toxicité aluminique et
de toxicité ferreuse en conditions de plein
champ, et méme en pots, conduisent souvent a
des résultats ambigus, puisqu'il n'est guére pos-
sible d'imposer au sol des traitements menant a
des concentrations en Al et Fe solubles préala-
blement décidées. Il est, de plus, impossible de
faire varier les concentrations de Fe et d'Al dans
la solution du sol indépendamment I'une de
l'autre, la raison principale étant que pH et poten-
tiel redox ne fluctuent pas indépendamment 'un
de l'autre en sols inondés. Cette contrainte inhé-
rente au comportement physicochimique particu-
lierement complexe de I'Al et du Fe dans les sols
renforce l'intérét d'études en solutions nutritives
pour cerner avec plus de précision les conseé-
quences de l'excés d'Al et/ou de Fe sur la crois-
sance du riz. C'est cette démarche qui a été
adoptée dans |'étude que nous rapportons ici.

Les effets dommageables de I'excés de Fe
et/ou d'Al soluble ont trés souvent été associés a
une perturbation de la nutrition phosphatée, de
sorte que des apports de phosphore constituent
l'une des mesures fréquemment préconisées
pour mitiger la toxicité aluminique et/ou ferreuse
(van Breemen et Moormann, 1978 ; Alva et al,
1986 ; Tang Van Hai et al, 1989 ; Tan et Keltjens,
1990 ; Ottow et al, 1993). En conséquence, il a

paru opportun d'inclure l'effet du phosphore dans
cette étude sur I'Al et le Fe, d'autant plus que la
littérature contient trés peu d'information sur l'in-
teraction Al-Fe—P chez le riz en conditions bien
controlées.

MATERIEL ET METHODES

Les cultures se sont déroulées en chambre climatisée
a 25 °C et 90 % d’humidité relative la nuit, et a 30 °C
et 70 % d'humidité relative le jour. La photopériode
était de 12 h.j-! avec une intensité lumineuse de
250 umol.m—2.s~1. Aprés 7 jours de germination sur
tamis en nylon dans I'eau déminéralisée aérée, cing
plantules de riz de variété IR60A ont été repiguées et
maintenues par du coton dans les orifices de disques
en PVC de 7 cm de diamétre. Les plantules ont ensui-
te été placées, par groupes de 12 disques, sur des
bacs de 20 L contenant une solution nutritive dont ia
composition était la suivante (uM) : NH,NO3 1785, KClI
609, KH,PO, 32, CaCl, 250, MgSO, 206, FeEDTA 18
+ oligoéléments (B, Mn, Zn, Cu, Mo : solution mére de
Hoagland a raison de 1 mL.L-1). Le pH de cette solu-
tion en l'absence de plantes était de 5,15. Les solu-
tions ont été renouvelées tous les 2 jours. Cette pério-
de de préculture destinée a produire de jeunes plantes
vigoureuses a duré 1 mois.

Pour I'expérience proprement dite comportant les
traitements Al-Fe—P, chaque disque de cing plantes
etait placé sur des pots de culture de 1,2 L ou la solu-
tion, préparée le jour méme, était renouvelée quoti-
diennement. Vingt-sept types de solutions (croisement
de trois doses par élément étudié) ont été utilisées.
Les concentrations des éléments différant de celles de
la préculture décrite ci-dessus étaient les suivantes :

— Al-AIx(SO,)3 : 74 — 185 - 370 uM, soit 2 -5 - 10 mg
AlL-1;

— Fe-FeSO, : 18 — 125 — 357 uM, soit 1 — 7 — 20 mg
Fe.L-1;

— P-KH,PO, ; 28 — 70 — 140 pM, soit 0,87 — 2,17 —
4,34 mg P.L1,

La gamme de concentrations en Al est celle qui
avait été expérimentée dans nos études antérieures
(Tang Van Hai et al, 1989, 1993). Le niveau le plus
élevé en Al est de l'ordre de grandeur des concentra-
tions que l'on peut trouver dans les solutions de sols
acides a4 un pH légeérement inférieur a 4
(Ponnamperuma, 1977). Ce méme auteur rapporte
également des concentrations en P qui peuvent s'éle-
ver a 4 mg.L-1 (124 uM) aprés quelques semaines de
submersion. Dans des extraits de pates saturées de
sols acides, Naidu et al (1991) mesurent des concen-
trations en P allant de 0,58 & 10,6 mg.L-? (18 a
330 uM). Méme si des concentrations aussi élevées
en P ne sont pas fréquentes, il a paru utile d'étendre
notre gamme jusqu'a de telles valeurs pour voir com-
ment, dans I'absolu, ce niveau de P pouvait pallier les
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effets de I'excés d'Al. Les concentrations en Fe ont été tions croissantes en P. L'expérience a été réalisée en
fixées sur la base d'essais préliminaires incluant une double.

collection de variétés mentionnées dans un article pré- Les cultures ont été menées jusqu'a maturité, soit
cédent (Tang Van Hai et al, 1993) ; les concentrations au 108¢ jour aprés la germination. Le rendement en
appliguees ne sont pas particulierement élevées par grain a été mesuré, ainsi que la masse de matiére
rapport & ce que l'on peut trouver dans les solutions de séche des racines et des parties aériennes aprés pas-
sols submergés ; une discussion quant a la pertinence sage a I'étuve & 80 °C. Pendant la période de culture,
des concentrations en Fe mesurées in situ est abordée des mesures d'ammonium, de P, et de Fe dans les
dans la section suivante. Les valeurs du pH des solu- solutions aprés un jour de contact avec les plantes ont
tions préparées se trouvaient dans la gamme de 3,1 a été réalisées a divers moments, ces dosages étant
3,8 (tableau I). Ces faibles valeurs résutent principale- également effectués sur des solutions sans plantes
ment de I'hydrolyse des ions aluminigues ; on ren- afin de détecter d'éventuelles évolutions non contrd-
contre fréquemment cette situation dans les sols sulfa- lées. Nous ne rapportons ici que les mesures relatives
tés acides (Dent, 1986), contexte dans lequel la pré- a deux stades critiques de I'élaboration du rendement :
sente étude a été entreprise. La concentration en KCI le tallage (45° jour) et la floraison (80¢ jour).
dans les solutions nutritives a été ajustée en fonction L'ammonium a été dosé par électrode spécifique
du traitement P pour maintenir une concentration de K (modéle Orion 95-12 sur l'ion-analysateur Orion
constante de 641 uM ; FeEDTA a été supprimé. Pour Research 701). Le phosphore a été dosé par la métho-
la simplicité des notations ultérieures, les traitements de de Watanabe et Olsen (1965). Le fer a I'état ionique
seront désignés par les symboles Al1, Al2, Al3 pour réduit Fe2+ dans la solution a été dosé par la méthode
les concentrations croissantes en Al, par les symboles a l'orthophénanthroline (Yoshida et al, 1976). Cette
Fel, Fe2, Fe3 pour les concentrations croissantes en technique de dosage sélectif du fer a I'état réduit a
Fe, et par les symboles P1, P2, P3 pour les concentra- permis de vérifier que I'oxydation du Fe-Il en Fe-lll

Tableau I. Concentrations totales de Fe, Al et P dans les solutions nutritives et formes principales sous lesquelles se
présentent ces éléments, calculées par un programme de spéciation chimique.

Traita Concentration totale (UM) pH Répartition des espéces (WM)
Al Fe P AR+ AISO+ AIHPO,+ Fe2+ FeSO4+ Al-autres Fe-autres P-autres

111 74 18 28 3,83 37 7 27 17 0 3 1 1
112 74 18 70 3,70 5 2 66 17 0 1 1 4
113 74 18 140 3,63 0 0 73 16 0 1 2 67
121 74 125 28 3,77 37 7 27 121 3 3 1 1
122 74 125 70 3,65 6 1 66 121 3 1 1 4
123 74 125 140 3,60 0 0 73 118 3 1 4 67
131 74 357 28 3,76 38 6 27 348 8 3 1 1
132 74 357 70 3,65 6 1 66 347 9 1 1 4
133 74 357 140 3,58 0 0 73 340 8 1 9 67
211 185 18 28 3,63 120 32 27 17 1 6 0 1
212 185 18 70 3,65 87 24 69 17 1 5 0 1
213 185 18 140 3,40 36 10 137 17 1 2 0 3
221 185 125 28 3,61 121 32 27 120 4 5 1 1
222 185 125 70 3,48 89 24 69 120 4 3 1 1
223 185 125 140 3,37 36 10 137 120 5 2 0 3
231 185 357 28 3,59 123 30 27 344 12 5 1 1
232 185 357 70 3,50 90 22 69 344 12 4 1 1
233 185 357 140 3,65 36 9 137 343 12 3 2 3
311 370 18 28 3,63 243 91 27 17 1 9 0 1
312 370 18 70 3,65 212 81 69 16 1 8 1 1
313 370 18 140 3,40 163 64 139 16 1 4 1 1
321 370 125 28 3,58 246 89 27 118 6 8 1 1
322 370 125 70 3,21 214 83 69 118 6 4 1 1
323 370 125 140 3,16 163 66 138 118 6 3 1 2
331 370 357 28 3,45 251 86 27 340 17 6 0 1
332 370 357 70 3,32 220 77 69 339 17 4 1 1
333 370 357 140 3,09 166 60 139 339 17 5 1 1

a Numéro de traitement : les chiffres représentent successivement les niveaux de traitement Al, Fe et P.
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était négligeable dans les solutions de contréle sans
plantes aprés une journée. Les prélévements journa-
liers d'ammonium, de P, et de Fe par le riz ont été cal-
culés par différence entre les concentrations des solu-
tions de départ et les concentrations aprés un jour de
contact, en tenant compte de I'évapotranspiration.

Deux méthodes statistiques ont été utilisées pour le
traitement des résultats : d'une part I'analyse de la
variance a trois critéres croisés (Anova, modéle fixe),
et d'autre part la régression linéaire multiple pas-a-
pas. Les calculs ont été réalisés grace au logiciel
Statview (Feldman et al, 1988).

RESULTATS ET DISCUSSION

Rendement en grain, et production
de biomasse a maturité

Une vue globale de l'influence des traitements
est fournie par le tableau Il qui présente l'analyse
de la variance a trois facteurs pour le rendement
en grain et pour la matiére séche de feuilles et de
racines a maturité. Le rendement en grain est
tres fortement affecté (p < 0,001) par les trois
facteurs étudiés : Al, Fe et P. La masse de
racines dépend trés fortement du niveau d'Al
(p < 0,001), et dans une moindre mesure des
doses de Fe appliquées (p = 0,047). La produc-
tion de feuilles est tres fortement liée (p < 0,001)
aux traitements Al et Fe. Les traitements P n'af-
fectent ni les feuilles, ni les racines. On ne note
d'interactions entre facteurs que pour le couple
Al-Fe sur le rendement en grain et sur la produc-
tion de feuilles, ainsi qu'une faible interaction
Al-Fe—P sur le rendement en grain. Afin de facili-

ter la discussion, malgré quelques restrictions de
signification résultant des interactions relevées
ci-dessus, les moyennes observées pour une
concentration donnée de chaque élément étudié
(moyennes de neuf traitements) sont présentées
au tableau Ill, ainsi que les moyennes par combi-
naison de deux traitements (moyennes des résul-
tats obtenus aux trois concentrations de ['élé-
ment non considére).

Effet de I'Al

L'augmentation de la concentration en Al diminue
les rendements moyens en grain. Cette tendance
est observée quels que soient les traitements Fe
et P (fig 1). L'Al diminue aussi la masse végétati-
ve, mais dans une proportion moindre que ce que
l'on observe pour le rendement en grain ; en effet,
alors que, par rapport au traitement Al1, le rende-
ment moyen en grain chute de 50 % au traitement
Al3, cette diminution relative n'est que d'une tren-
taine de pourcent pour les masses de matiére
séche aérienne et racinaire. L'inhibition de la crois-
sance des racines est le symptéme de toxicité alu-
minique le plus fréquemment relevé dans la littéra-
ture (Taylor, 1991 ; Horst, 1995). Les résultats de
notre étude en montrent les conséquences sur la
biomasse aérienne et sur le rendement, ce dernier
parameétre étant tres rarement obtenu dans des
expériences en solution nutritive, pour des raisons
évidentes de lourdeur expérimentale.

Effet du Fe

L'augmentation de la concentration en Fe dimi-
nue les rendements moyens en grain et les

Tableau ll. Résultats de I'analyse de la variance & trois facteurs (traitements Al, Fe et P) pour le rendement en grain et

la matiére séche de racines et de feuilles.

Facteur ddl Grain Racines Feuilles

Y carrés Valeur p 2 carrés Valeurs p Y. carrés = Valeurp
Al 2 50,8 < 0,001 9,63 < 0,001 205,2 < 0,001
Fe 2 39,3 < 0,001 1,37 0,047 167,7 < 0,001
P 2 11,2 < 0,001 0,32 0,455 5,8 0,342
Al x Fe 4 57 < 0,001 0,50 0,646 89,2 < 0,001
Alx P 4 0,4 0,535 0,86 0,388 18,0 0,169
FexP 4 0,1 0,911 0,67 0,509 1,7 0,956
Alx Fe x P 8 29 0,014 0,34 0,986 9,7 0,867
Erreur 27 3,2 5,39 69,7

Y =1134 > =19,08 Y. =566,9




Effets Al-Fe-P sur le riz 179

Tableau lll. Rendement en grain (G), poids de racines (R) et poids de feuilles (F) en gramme de MS pour cing plantes
: moyennes pour deux facteurs variables ou un seul facteur variable. Les symboles A11, A12, A13, Fe1, Fe2, Fe3, P1,
P2, P3 désignent les traitements de concentrations croissantes en Al, Fe et P.

Moyennes par combinaisons de deux facteurs

Moyennes pour un seul facteur

Traitements

Traitements G R F Traitements G R F Traitements G R F G R F
All xFel 502 3,02 14,72 Al x P1 4,14 3,08 15,81 Fetl x P1 3,75 2,62 15,04 Al 4,66 3,00 15,21
Al xFe2 5,23 3,08 16,26 Al xP2 476 3,14 1423 FetxP2 426 2,81 14,75 Al2 3,88 2,66 14,61
Al x Fe3 3,73 2,89 14,65 Al1 x P3 506 2,77 1558 FelxP3 4,73 242 1551 Al3 2,32 198 10,81
Al2xFel 429 266 16,30 Al2 x P1 3,26 265 13,58 Fe2xP1 3,58 2,71 13,97 Fel 425 261 15,10
Al2xFe2 4,33 2,80 1548 Al2xP2 3,86 2,73 1483 Fe2xP2 4,19 2,77 14,58 Fe2 4,20 2,69 14,45
Al2xFe3 3,01 251 1205 AI2xP3 451 259 1543 Fe2xP3 4,82 260 14,79 Fe3 241 2,32 11,08
Al3x Fel 3,43 2,17 1429 AI3xP1 1,79 1,71 10,16 Fe3xP1 1,86 2,11 10,54 P1 3,06 2,48 13,18
Ai3xFe2 3,03 220 11,61 Al3xP2 2,22 2,09 1335 Fe3xP2 2,39 2,38 11,07 P2 3,06 2,48 13,18
Al3xFe3 0,51 1,57 6,53 Al3 x P3 2,96 2,14 10,92 Fe3xP3 299 248 11,62 P3 4,18 2,50 13,98

masses de matiére séche lorsque I'on passe du
traitement Fe2 au traitement Fe3. A nouveau,
comme pour I'Al, cet effet est plus marqué pour
le rendement en grain que pour la production de
biomasse, la diminution de biomasse des racines

étant particulierement faible. La dépression des
rendements induite par le traitement Fe3 est véri-
fiee a tous les niveaux d'Al et de P (fig 2). La
combinaison des effets dépressifs de I'Al et du
Fe conduit a une chute relative de rendement en

6
—O— Fet
51 —@®— Fe2
—{— Fe3
4 O
) 3 _ \D
2
3
5 2]
[To)
g8 17 a
o
= .
E 0 T T T T
5 —O— P3
£ —O— P1
4 O
g : \O
T
3
£ 37
Fig 1. Effet de la 2
concentration en Al dans
la solution nutritive sur le
rendement en grain : a. 14 b
pour les trois niveaux de
Fe (moyenne des trois
traitements P), et b. pour 0 . . .
les trois niveaux de P 0 100 200 300 400

(moyenne des traite-
ments Fe).

Concentration Al - 1M



180 Vo Dinh Quang et al

2N
o

Fig 2. Effet de la concentration en

—O0— AN Fe dans la solution nutritive sur le

rendement en grain : a. pour les
—@®— AlI2 trois niveaux d'Al (moyenne des
—{— AI3 trois traitements P), et b. pour les

trois niveaux de P (moyenne des
trois traitements Al).

Rendement en grain - g par 5 plantes
o

—O— p3
57 O 0 —®— Pp2
—O0— P1
Yo
3
2
g b
0 T T T T T T ¥
0 100 200 300 400

Concentration Fe - uM

grain de l'ordre de 90 % par rapport au rende-
ment le plus élevé ; cette réduction est de I'ordre
de 60 % pour la biomasse aérienne, et de l'ordre
de 50 % pour les racines.

Le seuil de toxicité du Fe observé dans cette
étude (entre les niveaux Fe2, 7 mg.L~1, et Fe3,
20 mg.L~1) est particulierement faible par rapport
aux observations de terrain de van Breemen et
Moorman (1978) et d'Ottow et al (1993) qui fixent
ce seuil a des concentrations en Fe dans la solu-
tion du sol supérieures a 300 mg.L—1. Nos résul-
tats sont en revanche similaires & ceux qui ont
été obtenus par Ishizuka (1961) en solution nutri-
tive. Les causes possibles de désaccord entre
résultats obtenus en solution et sur sol sont nom-
breuses. Par exemple, les concentrations totales
en Fe dans une solution de sol ne peuvent étre
traduites en concentrations en Fe2+ ionique que
moyennant un calcul de spéciation chimique ; ce
calcul suppose que l'on effectue une analyse
détaillée des solutions récoltées, comprenant
non seulement toutes les espéeces inorganiques,
mais également les anions organiques dont le
pouvoir complexant est particulierement élevé. |l
va de soi que le potentiel redox et le pH doivent

étre déterminés dans les conditions prévalant in
situ, ce qui est techniquement difficile, et pose de
toute facon le probléme de la signification physi-
cochimique des mesures potentiométriques
effectuées sur des suspensions de sol. Un autre
probleme est de cerner ce que représentent des
mesures sur échantillons moyens par rapport au
proche environnement de la racine : des concen-
trations moyennes élevées en Fe-ll ne signifient
pas que cette forme persiste au voisinage immé-
diat des racines de riz alimentées en oxygéne
par un aérenchyme. Cette oxydation rhizosphé-
rique qui induit la précipitation du Fe en oxyhy-
droxydes de Fe-lll est considérée comme un
mécanisme d'autoprotection du riz contre la toxi-
cité ferreuse (Ottow et al, 1993).

Effet du P

Les doses croissantes de phosphore ne modi-
fient pas la production moyenne de biomasse
aeérienne et racinaire. On note, en revanche, une
augmentation trés nette du rendement moyen en
grain avec la concentration en P dans les solu-
tions. Comme illustré a la figure 3, cette observa-
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Fig 3. Effet de la concentration en 6
P dans la solution nutritive sur le
rendement en grain : a. pour les
trois niveaux d'Al (moyenne des 51 /O
trois traitements P), et b. pour les
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tion est vérifiee a tous les niveaux d'Al et a tous
les niveaux de Fe. On note un parallélisme des
variations de rendement, traduisant I'absence
d'interaction statistique entre les traitements P et
les traitements Al et Fe. L'amélioration des ren-
dements par le P se superpose simplement aux
effets depressifs de I'Al et du Fe.

L'analyse de la variance (tableau IlI) montre
que les trois facteurs Al, Fe et P interviennent
pour une part trés importante dans la somme
totale des carrés des écarts (101/113), les inter-
actions entre facteurs et I'erreur n'intervenant
que pour 12/113. On peut donc tenter d'établir
une relation quantitative entre le rendement et
les concentrations des trois éléments étudiés.
L'équation la plus simple est fournie par une
régression linéaire multiple. Une analyse par
régression pas-a-pas donne les équations suc-
cessives suivantes :

Y = 5,28 — 0,0079 Al 2 =0,45

Y = 6,24 - 0,0079 Al - 0,0058 Fe 2 =0,76

Y = 5,47 — 0,0079 Al — 0,0058 Fe + 0,0098 P 2 =0,86

Concentration P - uM

ou Y est le rendement en grain, les concentra-
tions dans la solution nutritive étant exprimées en
micromolarité. La valeur du coefficient de varia-
tion 72 indique qu'une combinaison linéaire des
trois facteurs étudiés rend compte de 86 % de la
variance du rendement.

Spéciation chimique des solutions
et rendements

Les mécanismes par lesquels le P augmente les
rendements, méme en présence de Fe et d'Al,
ou, ce qui est une autre fagon de voir, les méca-
nismes par lesquels le P peut compenser les
effets dépressifs du Fe et surtout de I'Al peuvent,
bien sar, étre d'ordre physiologique. Néanmoins,
l'interprétation du prélévement d'éléments par
une plante suppose la connaissance des formes
sous lesquelles se présentent les espéces étu-
diées dans la solution nutritive et le calcul de leur
activité. Le logiciel Species (Barak, 1990) a été
utilisé a cet effet. Il permet de calculer les
concentrations des ions élémentaires et des
complexes ioniques a partir des concentrations
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totales des éléments et du pH. Les calculs rela-
tifs aux trois éléments étudiés dans les 27 solu-
tions différentes sont présentés au tableau |. On
reléve une interaction chimique Al-P particuliére-
ment importante conduisant a la formation du
complexe ionique AIHPO,*. Cette espéce se
forme systématiquement en une concentration
qui est limitée par la plus faible des deux concen-
trations totales en Al ou P. En conséquence,
d'autres formes d'Al ou de P ne peuvent exister
en concentration dépassant la micromolarité que
pour le solde de concentration dépassant celle
de l'autre espéce. Ainsi, lorsque la concentration
totale en Al dépasse celle de P, I'Al non combiné
avec P se présente essentiellement sous forme
ionique simple AI3+ et sous forme de complexe
ionique AiSO4*, dans un rapport molaire de
l'ordre de 3 a 4. Lorsque la concentration totale
en P dépasse celle de 'Al (dans trois solutions
seulement sur 27), le P non complexé par Al se
présente surtout sous forme d'ion orthophospho-
rique H,PO,4~. Quant au Fe, il est peu impliqué
dans des associations ioniques, du moins dans
les conditions de nos expériences ; la forme
ionique Fe2+ représente toujours plus de 95 %
de la concentration totale en Fe.

Ces calculs de spéciation chimique suggérent
que la réduction de la toxicité aluminique par le
phosphore puisse étre due, entre autres raisons,
a la formation des complexes ioniques AIHPO,*,
cette association réduisant l'activité d'Al3+ consi-
dérée par de nombreux auteurs comme respon-
sable des effets dépressifs (Wagatsuma et Ezoe,
1985 ; Alva et al, 1986 ; Kinraide, 1991). Pour
étayer cette hypothése, on peut procéder a une
nouvelle régression multiple pas-a-pas ou les
parametres explicatifs du rendement en grain (Y)
ne sont plus les concentrations totales en Al, Fe
et P, mais les concentrations (uUM) des espéces
ioniques établies par le programme species. Les
équations successives suivantes sont obtenues :

Y =4,90 - 0,0126 A3+ 2 =0,56
Y = 5,83 -0,0125 A3+ - 0,0059 Fe2+ 2=0,86

L'introduction de la concentration d'une quel-
conque autre espéce en solution n'améliore plus
le coefficient de détermination. On arrive donc a
expliquer le méme pourcentage de la variance
gue plus haut en considérant les seules espéces
AR+ et Fe2+, sans plus tenir aucun compte du P.
Il est donc tout a fait possible que l'effet béné-
fique du P sur le rendement dans nos solutions
soit explicable dans une trés large mesure par la
complexation Al-P qui diminue l'activité de I'AI3+.
La complexation Al-sulfate joue aussi un réle

analogue dans la réduction de l'activité d'Al3+
(Tanaka et al, 1987 ; Kinraide et Parker, 1987).

Cette interprétation pose toutefois le probleme
de la nutrition phosphatée. En effet, comme dans
la plupart des solutions, tout le P est complexé
par I'Al, il faut admettre que, tout en détoxifiant
I'Al, la forme AIHPO,* est susceptible d'étre
absorbée par le riz et d'assurer la nutrition phos-
phatée ; une décomplexation au sein des parois
cellulaires, dont l'affinité pour I'Al est bien connue
(Taylor, 1991 ; Dufey et al, 1991 ; Horst, 1995},
serait une hypothése a vérifier.

L'effet positif du P sur la réduction de Ia toxici-
té ferreuse ne peut pas étre lié a un effet stricte-
ment physicochimique au sein de la solution
nutritive puisque, comme on |'a montré au
tableau |, le P s'associe peu au Fe, du moins
dans les conditions de nos expériences, ou domi-
ne la complexation Al-P. Selon certains auteurs
(van Breemen et Moorman, 1978 ; Prade et al,
1988 ; Ottow et al, 1993), le P améliorerait le
pouvoir oxydant du systeme racinaire, ce qui
contribuerait a bloguer le Fe a ce niveau et limite-
rait son transfert vers les parties aériennes. Nos
mesures de concentration en Fe dans les solu-
tions avec ou sans contact avec les plantes mon-
trent que, de fait, 'augmentation des doses de P
induisent une disparition croissante de Fe de la
solution (fig 4), mais il n'est pas possible d'en
déduire la part qui est immobilisée au niveau du
systéme racinaire et la part qui est effectivement
absorbée et transportée vers les parties
aériennes. Cette immobilisation, couplée ou non
a la translocation de Fe, est, en revanche, rédui-
te lorsque la concentration en Al augmente. Cela
peut résulter tant d'une compétition Al-Fe sur les
sites d'échange radiculaires localisés principale-
ment dans les parois, que d'une inhibition de l'ac-
tivité des transporteurs membranaires par I'Al.

Absorption d'ions

Le prélevement journalier de P et d'ammonium a
été suivi a différents stades de la croissance des
plantes. Le tableau IV rapporte les résultats de
l'analyse de la variance pour ces prélevements
au tallage et a la floraison qui sont deux stades
critiques pour I'élaboration du rendement. Le pré-
levement de P est toujours le plus influencé par
les traitements P, aux deux stades étudiés. Les
traitements Al affectent également nettement le
prélevement de P au tallage et on note des inter-
actions entre tous les facteurs étudiés. Le préle-
vement d'ammonium a la floraison n'est lié



Effets Al-Fe-P sur le riz 183
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Tableau IV. Résultats de I'analyse de la variance a trois facteurs (traitements Al, Fe et P) pour les préléevements jour-
naliers de P et d'ammonium au tallage (45¢ jour) et a la floraison (80¢ jour).

Facteur ddl P tallage P floraison N tallage N floraison

3 carrés Valeurp Y carrés  Valeurp S carrés Valeurp > carrés Valeursp

Al 2 1,00 < 0,001 0,02 0,698 325,8 < 0,001 17,6 0,069
Fe 2 0,17 0,004 0,02 0,770 485,2 < 0,001 2,0 0,719
P 2 3,86 < 0,001 11,72 < 0,001 67,9 < 0,001 32,6 0,010
Al x Fe 4 0,42 < 0,001 1,58 < 0,001 13,3 0,406 59 0,740
Al x P 4 0,41 < 0,001 0,07 0,660 17,6 0,270 5,1 0,787
FexP 4 0,18 0,014 0,16 0,280 25,2 0,129 4.3 0,835
Alx Fex P 8 0,76 < 0,001 1,29 < 0,001 80,0 0,013 30,3 0,297
Erreur 27 0,33 0,79 76,5 80,3
=713 > =15,65 > =1091,5 > =178,0

qu'aux traitements P ; en revanche, au tallage, le
préléevement d'ammonium est affecté par les trois
facteurs Al, Fe et P. A ce stade de végétation, on
note que les traitements Al et Fe prennent une
part tres importante dans la somme totale des
carrés des écarts, respectivement 325/1101 et
485/1101. L'analyse de la variance des rende-
ments en grain montrait aussi une influence trés
importante des facteurs Al et Fe. Il est des lors
indiqué d'examiner les relations directes entre
rendements et prélevements d'éléments.

La figure 5 met en évidence une relation inté-
ressante (2 = 0,75) entre le rendement en grain
et le prélevement d'ammonium au 45¢€ jour (talla-
ge), tous traitements confondus. La vitesse d'ab-
sorption de P au 45€ jour présente aussi une cer-
taine corrélation avec la production de grain (/2 =
0,36). En revanche les vitesses d'absorption
d'ammonium et de P au 80¢ jour (fioraison) ne

montrent aucune corrélation significative avec le
rendement. Les conséquences pratiques de cette
observation sont particulierement intéressantes :
les effets dépressifs prévisibles de I'Al et du Fe
pourraient étre diagnostiqués, avec une fiabilité
élevée, a un stade précoce de la culture, en l'oc-
currence au tallage. Cette suggestion conforte
des études antérieures, telles que celles
d'Uwasawa et al (1988), Ottow et al (1993) et de
Tang Van Hai et al (1993), qui ont mis en éviden-
ce le réle particulierement critique de la phase de
tallage dans I'élaboration du rendement.

CONCLUSIONS

Cette étude a permis de bien différencier les
effets de I'Al, du Fe, et de P sur la biomasse et le
rendement du riz a maturité. De fagon générale,
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Fig 5. Relation entre le rendement en grain et les prélevements journaliers d'ammonium et de phosphore au tallage (45¢ jour, a et b)

et a la floraison (80¢ jour, ¢ et d).

les effets sont nettement plus marqués sur le
rendement en grain que sur la biomasse : cette
observation est particulierement valable pour le P
qui ne provoque pas d'augmentation de biomas-
se aérienne et racinaire, mais qui diminue effica-
cement les chutes de rendement dues au Fe et a
I'Al. L'augmentation des concentrations en Fe,
dans la gamme étudiée, modifie peu la biomasse
racinaire, mais elle diminue la biomasse aérienne
et le rendement en grain au-dela d'une concen-
tration en Fe de I'ordre de 10 mg.L~! en solution.
Enfin I'Al diminue les biomasses racinaires et
aériennes surtout au-dela d'une concentration de
l'ordre de 5 mg.L—1, alors que la chute de rende-
ment est manifeste dans toute la gamme étudiée
(2210 mg.L™).

Selon une analyse par régression multiple, les
seules concentrations en Al3+ et Fe2+ en solu-
tion, calculées par un programme de spéciation
chimique, permettent de prédire, avec un tres
haut niveau de fiabilité, les chutes de rendement

en grain observées dans les conditions de nos
expériences. Le calcul des concentrations des
espéces chimiques en solution permet aussi
d'avancer I'hypothése de l'assimilabilité du P
sous forme de complexe avec I'Al, c'est-a-dire
sous forme AIHPO4*. La formation de ce com-
plexe ionique contribuerait a expliquer la diminu-
tion de la toxicité aluminique par I'addition de P.

Enfin, il est utile de noter que le rendement en
grain & maturité est corrélé a l'absorption ionique
de P et surtout d'ammonium a un stade végétatif
précoce (45¢ jour, c'est-a-dire au tallage). Cette
corrélation ne se retrouve plus aux stades ulté-
rieurs, bien que ceux-ci soient plus rapprochés
de la maturité.

La transposition de ces données en conditions
de champ est, bien entendu, malaisée pour les
raisons énoncées dans l'introduction. En sol, la
solution peut étre réalimentée en Al et en Fe par
les constituants solides, de sorte que l'effet posi-
tif des processus de complexation ionique peut
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étre mitigé par une dissolution accrue au départ
des minéraux. Toutefois, des progrés dans la
compréhension des mécanismes de nutrition
minérale peuvent manifestement étre obtenus
par une spéciation chimique fine des solutions.
Dés lors, les résultats d'études en solution nutriti-
ve trouveront leurs prolongements en sol dans la
mesure ou des progres paraliéles seront effec-
tues dans la modélisation des processus
d'échange et de dissolution/précipitation qui gou-
vernent la composition de la solution du sol.
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