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Consequences de mutilations experimentales
sur la croissance, l'anatomie, I'hydratation et la floraison

de quelques especes de lin
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Introduction

Pour reveler les mecanismes immediats ou seconds qui determinent
la morphologie et la physiologie d'une plante, on fait habituellement
varier les conditions du milieu (externe ä la plante).

La plante, tout entiere soumise ä des conditions de temperature, de
lumiere ou de ressources alimentaires differentes de Celles de son cycle
cultural habituel, repond par des reactions d'ordre morphologique ou
physiologique.

Bien que cette methode d'investigation soit loin d'etre epuisee, nous
lui avons prefere une methode dififerente et encore mal connue.

En voici le principe: creer des conditions nouvelles, dues cette fois-ci
non plus ä un desequilibre du milieu externe, mais a un desequilibre du
milieu interne de la plante.

Ce desequilibre est provoque par des mutilations diverses nommees
ici traitements. Ajoutons que la plante traitee se developpe dans les
conditions reputees normales de son cycle cultural habituel.

Les mutilations realisees sont: ablation des rameaux lateraux,
effeuillage de la tige principale, ablation des racines laterales et des
combinaisons de ces operations.

Certains auteurs (L. Blaringhem, 1908; M. C. Cailahjan, 1936 ä
1958; M. Fourcroy, 1937; E.C.Humphries, 1958; B.S.Moshkov,
1936-1956; E. Pellissier, 1944, et d'autres) ont deja procede ä des
experiences de mutilations de plantes, mais en utilisant des methodes
differentes de Celles que nous avons employees. De ces travaux nous
citerons, au cours de notre memoire, ceux qui ont une relation avec nos
problemes. Rappeions des maintenant un memoire important de
L. Blaringhem (1908), «Mutation et Traumatismes» oü l'auteur a mis
l'accent sur les consequences hereditates des traumatismes.

Nous ne pouvons pas dire que les perturbations ainsi obtenues sont
differentes, plus importantes ou plus durables que celles dues aux fluctua-
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tions du milieu externe. Nous pouvons simplement affirmer que ces
perturbations d'origine interne revelent des eomportements inedits du vegetal.
L'analyse de ces derniers fournit des documents qui eclairent certains
problemes de morphogenese, de circulation des seves et de developpement
(floraison).

Ces recherches ont ete effectuees sur le terrain de la Station de
botanique experimentale et au laboratoire de l'Institut de botanique
generale. Elles ont commence des 1956 et se sont terminees en 1959.
La nouvelle technique employee, soit le nouveau type de mutilation, a
mis en evidence plusieurs phenomenes interessant a la fois, comme nous
l'avons cite plus haut: croissance, anatomie, circulation des seves et
floraison. Ces quatre grands problemes ont une relation reciproque et ils
ne peuvent pas etre traites separement. Au cours de ces recherches deli-
cates, nous avons ete dirige par M. le Prof. E. Chodat, doyen de la
Faculte des sciences et directeur de l'Institut de botanique generale, qui
nous a fait profiter aussi bien de sa vaste culture que de sa precieuse
experience, et nous a encourage avec Sympathie. C'est grace a cette aide
importante et aux nombreux encouragements prodigues que nous avons
pu poursuivre passionnement ces travaux. Nous devons mentionner ici
que M. le Prof. P. Chodat est le fondateur de la Station de botanique
experimentale et que nous sommes parmi les premiers ä beneficier de ce

nouveau terrain de recberches scientifiques. Que ce travail soit pour nous
l'occasion de faire une dedicace a la Station et de temoigner notre tres
respectueuse reconnaissance a M. le Prof. E. Chodat.

Nous adressons nos vifs remerciements ä M. le Prof. R. Cortesi, chef
des travaux de l'Institut de botanique generale, pour ses conseils judicieux,
particulierement dans le domaine anatomique.

Nous ne saurions oublier non plus, l'accueil et l'appui que nous avons
trouves aupres de M. le Prof. Ch. Bsehni, directeur du Conservatoire de

botanique, lorsque nous avons eu recours a sa competence.

Nos remerciements vont aussi ä tous les membres de la Station de

botanique experimentale, M. Gagnebin en particulier, et de l'Institut de

botanique generale, soit pour leurs conseils utiles, soit pour leurs aides
techniques. Nous garderons un souvenir inoubliable de l'atmosphere
agreable de travail qu'ils ont creee.

Nous sommes touche de l'obligeance avec laquelle la direction de la
gare frigorifique de Geneve-Cornavin a mis a notre disposition des
chambres froides pour assurer nos recherches sur la vernalisation.

Enfin, nous remercions sincerement M. le Prof. E. Gäumann,
directeur de «Institut für spezielle Botanik» de l'Ecole polytechnique
föderale a Zurich, qui nous fait l'honneur d'accepter d'imprimer ce travail
dans le «Bulletin de la Societe Botanique suisse».
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Description et origine du materiel vegetal utilise

Les experiences exposees ici sont faites avec trois especes de lin:
a) Linum austriacum L.
b) Linum usitatissimum L.
c) Linum angustifolium Huds.

Les deux premieres sont utihsees pour les experiences principales
qui sont completees partiellement par la troisieme espece.

a) Linum austriacum L.

Nom et synonymie

Cette espece a regu plusieurs noms donnes par les anciens auteurs:
Linum angustifolium Lodd.
Linum marginatum Reich.
Linum montanum Lorey et Dur.
Linum tommasinii Nym.
Linum alpinum Pall.
Linum Lorey Jord.
Linum saxicola Jord.
Ces divergences successives et la nature discrete des caracteres qui

distinguent ces «taxa» prouvent le caractere critique de la nomenclature
du genre (ou du sous-genre) Linum. Les observations d'ecologie physio-
logique que nous avons faites, montrent combien l'habitus de ces plantes
peut varier selon les conditions du milieu et par consequent la difficulty
de fournir une diagnose correspondant ä un genome particulier. Peut-etre,
nos recherches contribueront-elles a eclaircir ces points de systematique.

Repartition geographique et ecologie

Selon les renseignements puises dans les ouvrages deH. Lecoq (1856),
de G. Hegi (1924) et G. Bonnier (1935), il s'agit d'une espece danubienne
qui touche la Suisse par l'Engadine. L'extension ä l'Est va du Sud de
la Russie au Caucase, a la Georgie et ä la Perse. La limite occidentale
de cette aire est la Prance. On retrouve encore l'espece en Sicile.

Ces memes auteurs disent de Linum austriacum L. qu'il est disse-
mine, rare, et situe sur des pentes ensoleillees et seches, ainsi que dans
les prairies seches et sur les rochers. L'espece appartient a l'etage mon-
tagnard. A. De Candolle lui assigne une zone de 1000 m dans le Jura,
jusqu'ä 2000 m dans les Alpes.

Cette plante prefere les sols calcaires et les peperites basaltiques; on la
trouve cependant sur les gres dans les Vosges.
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b) Linum usitatissimum L.

Norn et synonymie

Cette espece, comme Linum austriacum L., a regu aussi plusieurs
noms donnes par les anciens auteurs:

Linum arvense Neck.
Linum crepitans Dum.
Linum grandiflorum Hort.
Linum monodelphum Hort.
Linum mucronatum Gilib.
Linum narbonense Hort.
Linum sativum Hasselq.
Linum utile Salisb.

II est cultive pour la blasse et les graines oleagineuses. Sa culture
remonte aux temps prehistoriques. Les varietes qui sont assez riches,
donnent des fleurs bleues ou blanches, des graines rouges et non rouges,
des tailles de la plante grandes ou petites, et presentent encore des
autres morphologies modifiees.

Repartition geographique et ecologie

Cette espece de lin est cultivee ou subspontanee dans les regions
temperees relativement froides d'une grande partie du globe. La culture
est surtout importante en Belgique, dans la Russie septentrionale, l'lr-
lande, la Prusse, l'Autriche, la France et l'ltahe. On le cultive aussi dans
les regions elevees de l'Inde, du Bresil, de l'Australie, de l'Algerie, ainsi
que dans l'Amerique du Nord. II peut atteindre jusqu'a 1500 m
d'altitude.

Le lin cultive prefere les terres sablo-argileuses, profondes etfraiches,
a reaction neutre ou tres legerement acide, d'un ameublissement facile.
II redoute au meme degre les terres lourdes, compactes, a sous-sol
impermeable et les sols pauvres et sees, ainsi que les terres calcaires (R. Sauger,

1952).

c) Linum angustifolium Huds.

Nom et synonymie

Linum pyrenaicum Pourr.
Linum affine Pauz.
Linum agreste Brot.
Linum hispanicum Mill.
Linum Hohenackeri Boiss.
Linum marginatum Poir.
Linum multicaule Hedw.
Linum narbonense Desf.
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Linum perenne Vill.
Linurn usitatissimum Griseb.
Linum tenuifolium With.

Cependant, N. I. Vavilov (1926) le considere comme la forme
sauvage du Linum usitatissimum L.

Repartition geographique et ecologie

Cette espece se trouve dans l'Europe meridionale, Caucase et Afrique
septentrionale.

Elle croit sur les coteaux, dans les prairies et les bois. Elle prefere
les terrains siliceux et sablonneux et reste dans les plaines.

Origine du materiel utilise

Linum austriacum L. et Linum usitatissimum L. que nous avons
etudies, ont ete cultives de nombreuses annees au Jardin botanique de
Geneve, puis controles par nous au cours de trois ans.

L'existence d'une heteromorphie (fleurs brevi et fleurs longistylees)
chez Linum austriacum L., ne semble pas jouer de role dans le problere
qui nous occupe.

Les difficultes pour la determination de la variete chez Linum
usitatissimum L. ne presentent aucun inconvenient pour nos experiences
(voir page 399).

Linum angustifolium Huds. qui est fourni par les Stations centrales
d'amelioration des plantes et de pathologie vegetale a Versailles, France,
est considere comme une race pure.

Culture, traitements et repercussions controlees

Culture

Les cultures auxquelles il sera fait allusion ont ete faites a la Station
de botanique experimental de l'Universite de Geneve, en pots enfonces
en pleine terre. Le sol des pots est une terre tranche, completee par du
sable et de l'humus.

Les semis ont ete faits dans des pots de 12 cm de diametre. Pour
assurer une croissance normale, les plantes ont ete transvasees, au moment
voulu, dans des pots de 17,5 cm. Les plantes ont beneficie des pluies de
la saison et d'arrosages quotidiens si necessaires.

• *< Traitements

Les mutilations ont ete pratiquees systematiquement sur des rameaux
lateraux, sur des feuilles et sur des racines secondaires; nous les resumons
dans les tableaux 1 et 2 (voir pages 354/55).

Les techniques des traitements sont decrites dans chaque experience.
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Repercussions contrölees

Les plantes soumises ä ces traitements ont ete examinees aux points
de vue suivants:
Croissance, exprimee par des mesures d'elongation et de diametre de la

tige, de surface des feuilles et de volume du Systeme radiculaire.
Anatomie de la tige, observee grace a des coupes pratiquees ä des niveaux

comparables.
Hydratation du point vegetatif, exprimee par des etats turgescents ou fanes.
Floraison, cette derniere a ete contrölee au cours d'experiences d'ablation

des rameaux lateraux, d'effeuillage, d'ablation des racines laterales et
des combinaisons de ces operations.

Experience N° 1

Plante utilisee: Linum austriacum L.

Description du developpement de la plante (Linum austriacum L.) dans
les conditions du cycle cultural habituel

Semee ä fin avril ou debut mai, la plante leve (pots en plein air) en
10 ä 14 jours. Une tige principale, porteuse de feuilles, apparemment
opposees ä ce stade de croissance, se developpe au-dessus des cotyledons
pendant 15 jours. A ce moment apparait une paire de bourgeons a
l'aisselle des cotyledons; ces bourgeons developpent, sans delai, des
rameaux lateraux. Un peu plus tard surgit, ä l'aisselle des deux premieres
feuilles, une seconde paire de rameaux lateraux. Ceux-ci, alors au nombre
de 4, eventuellement de 5 ou 6, constituent une sorte de verticille qui
se completera ulterieurement par le developpement d'autres rameaux
lateraux de moindre importance et formes ä peu pres au meme niveau
que les premiers.

A l'epoque de son developpement maximum dans la premiere annee,
la tige principale de la plante atteint une hauteur d'environ 30 a 40 cm
(moyenne 30,87 cm, pot 0 17,5 cm). On note cette premiere annee que
l'espece ne fleurit pas.

II y a lieu ici de rappeler que cette description ne correspond pas
necessairement a celle d'une plante de premiere annee «dans la nature».
Quant a la plante dans la nature, nous savons que ses semences germent
autour d'elle aux mois d'aout-septembre ou d'octobre. Au moment de
l'arrivee du froid, on observe la plantule au stade 4'une tige principale
avec deux petits rameaux lateraux ou avec, encore, deux bourgeons
lateraux. Cette espece donnera des fleurs du mois de mai jusqu'au mois
de juillet de l'annee suivante. On observe egalement que la tige principale

fleurit avant les rameaux lateraux.
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Traitement
Le traitement impose, sorte de mutilation, consiste ä couper aux

ciseaux, les rameaux lateraux des qu'ils apparaissent. La premiere
ablation se fait quand la plante atteint environ 4 cm de hauteur, la
seconde environ 12 jours plus tard.

Le delai necessite pour l'apparition d'une nouvelle ebauche de

rameau lateral, tombe ensuite ä 4 ou 5 jours. Les mutilations sont repetees
jusqu'a la fin de la saison.

On note deux consequences essentielles dans cette experience:
consequence sur la croissance,
consequence sur la floraison.

Consequence de l'ablation des rameaux lateraux sur la croissance de

Linuiii austriacum L.

Le rameau central, demeure seul, s'allonge et s'epaissit par com-
paraison avec celui d'une plante temoin. La surface des feuilles est
visiblement augmentee. Tout se passe, comme si le vegetal compensait
les surfaces transpirantes-photosynthetisantes eliminees par le traitement.
L'importance des racines n'est toutefois pas modifiee.

Figure 1

Linum austriacum L.
A gauche, plante temoin ä Tage de 2 y2 mois;

a droite, plante traitee (au meme age)
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Pour preciser cette consequence, nous aimerions presenter la figure 1

et le tableau 3.
Tableau 3

Consequence sur la croissance (experience N° 1) (pot 0 17,5 cm, age 129 jours)

Condition
Tige Feuilles

Longueur
mm

Diametre
mm

Longueur max.
mm

Largeur max.
mm

Tige
Temoin principale

308,7 12 a, 16 17 2

Ablation des rameaux
lateraux 596,6 17 a23 30 3

Discussion

Nous verrons plus loin que rallongement de la tige est aussi lie a la
floraison qui elle-meme est une consequence de ce traitement, effectue
chez des sujets non vernalises.

L'elargissement des feuilles d'un sujet taille a ete dejä mentionne
par P. Chodat et P. Gagnebin ä propos des tomates (1955).

P. Chodat et F. Gagnebin avouent, dans le memoire precite, qu'ils
ignorent le mecanisme precis de ces augmentations du poids moyen des
fruits (tomates) consecutives a la taille.

La difficulty d'interpretation serait moindre si les auteurs avaient
eu soin de distinguer seve brute et seve elaboree.

Nous proposons ici une explication, valable pour le cas des tomates
taillees et aussi pour les compensations (elargissement des feuilles) men-
tionnees chez des lins ayant subi le traitement N° 1.

L'ablation des rameaux lateraux chez le lin ou la taille chez les
tomates diminue la surface transpirante-photosynthetisante. Or cette
reduction a, on le sait, un effet direct sur la succion des liquides du sol
et par consequence sur la quantite de seve brute circulant au travers de
la plante. Les mutilations determinent done un desequilibre entre les
volumes respectifs des seves brutes et elaborees, compte tenu de la
repercussion des ressources en seve brute sur la formation de la seve elaboree.
La plante est done en possession d'une plus grande quantite de seve
elaboree et la concentre dans un volume reduit de tissus (mutilations!).
Ces reserves inusitees de seve elaboree provoquent l'elargissement des
feuilles. Ces dernieres, a leur tour, contribuent a la production de
substances elaborees. Ce surplus determine l'augmentation du poids des fruits
ou la mise a fleur, dans le cas de lins non vernalises dont les rameaux
lateraux ont ete enleves. Le raisonnement precedent eclaire le probleme
considere comme un bilan global des ressources presentes a un certain
moment dans la plante. A cet egard il rejoint les conceptions analytiques

357



anciennes de Gr. Klebs (1918) sur le mecanisme nutritif de la mise a fleur.
Notre argumentation est en harmonie avee la pretention de Klebs, ä
savoir qu'une quantite forte de substances hydrocarbonees opposee ä
une quantite moyenne de substances azotees minerales, est propice ä
l'etat florifere. Tel est bien le cas lors de la predominance de seve elaboree.
En reprenant ä Klebs son argument principal, nous ne pretendons pas
limiter le probleme ä cette conception simplifiee de bilan. D'autres
substances, les hormones en particulier, sont impliquees dans l'acte de crois-
sance et de mise ä fleur.

Pour interessante qu'elle soit, notre explication ne nous satisfait pas
encore pleinement. Elle neglige l'aspect circulation et translocation des
seves, phenomenes physiologiques hors de la connaissance desquels toute
theorie apparait comme un calcul abstrait.

Consequence de l'ablation des rameaux lateraux sur la floraison
de Linum austriacum L.

L'effet le plus curieux de l'intervention concerne la floraison. Les
plantes temoins, semees le 4 mai 1956, puis le 29 avril 1957 (pot 0 17,5 cm)
ne fleurissent pas au cours de l'annee. Les plantes traitees, semees aux

Figure 2

Linum austriacum L.
A gauche, plante traitee (fleurs); ä droites

plante temoin
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memes dates, fleuriront respectivement au bout de 120 jours a 135 jours.
Le traitement a done pour resultat de declencher la floraison (voir
figure 2).

Les divers essais recapitules au tableau 4 permettent de tirer trois
conclusions relatives a la floraison.

1. Linurn austriacum L. fleurit normalement lorsqu'il germe et leve
au froid (60 jours de vernalisation). Toutefois, ce resultat est atteint ä
condition que la plante se developpe ulterieurement en jours longs (voir
figure 3). En jours courts, la plante reste a l'etat vegetatif.

Legende du tableau 4:
N08 1 ä 20: types d'experiences.
Vernalisation artificielle, e'est-a-dire culture dans des frigorifiques, 3° et 4° C et sous la

lumiere (3500 lux au niveau du pot) de 10 heures par jour (sans lumiere, la plantule
vernalisee sera etiolee1).

Sans vernalisation, e'est-a-dire culture dans la serre chaude, 16° et 18° C pendant
l'hiver, et ensuite a, la lumiere naturelle (jours longs).

Le signe 0 signifie l'intervention controlee de la condition.
Le signe -f signifie la presence controlee de la floraison.
Le signe — signifie l'absence controlee de la floraison.
Le signe (-) signifie 3 a 4 fleurs dans certains rameaux seulement.

1 Le besoin de lumiere au cours de la vernalisation pour les plantules est egalement
confirme dans nos essais de cereales. Cette opinion est partagee par I. J. Korostelev
dans ses observations de grande culture de ble d'hiver (1958).

Figure 3

Linum austriacum L., en jours longs:
A droite, plante temoin; a gauche, plante vernalisee (fleurs)
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2. L'ablation des rameaux remplace la vernalisation, c'est-a-dire que
la plante mutilee non vernalisee lleurit normalement. Ce resultat est
atteint, a condition toutefois, que la plante se developpe en jours longs
(voir figure 2). En jours courts, la mutilation ne suffit pas ä remplacer
la vernalisation.

3. Linum austriacum L., non vernalise et non mutile, donne 3 ou
4 fleurs sur un certain nombre de rameaux dans les conditions suivantes:
semis posterieur ä l'hiver, developpement en plein air jusqu'ä l'arriere-
saison et sejour d'hiver en serre chaude (16-18° C, lumiere 15 h/jour), retour
en plein air au mois de mai: fleurs, en tres petit nombre dans certains
rameaux, apparaissant en juin-juillet de seconde annee (voir figure 4).

Figure 4

Linum austriacum L.
Plante non vernalisee, developpee en plein air jusqu'ä l'arriere-saison et sejour en serre
chaude, retour en plein air au mois de mai: fleurs, en tres petit nombre, dans un seul
rameau, apparaissant en juin-juillet de seconde annee

Des experiences, dont les protocoles ne sont pas resumes ici, montrent
que 33 jours de vernalisation ne suffisent pas chez Linum austriacum L.,
1 plante sur 8 lleurit! Apres 60 jours de basse temperature, toutes les

plantes produisent des fleurs.

Morphologie des lins vernalises

Les plantes traitees par le froid ne developpent qu'une partie de
leurs rameaux lateraux et prennent de ce fait un port plus ou moins
monocaule. Les sujets qui ont subi une vernalisation insuffisante (33 jours)
occupent, ä cet egard, une position intermediaire entre les temoins et les
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sujets completement vernalises. La vernalisation artificielle provoque
done, chez les lins, des modifications organographiques (voir figure 5).

Figure 5

Linum austriacum L.
A gauche, plante vernalisee 60 jours (monocaulie et fleurs); au milieu, plante vernalisee

33 jours; ä droit«, temoin (etat vegetatif et rameaux lateraux)

ia»»

Figure 6

Linum angustifolium Huds.
A droite, plante temoin; ä gauche, plante vernalisee (monocaulie)
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Ajoutons enfin que les plantes temoins de Linum austriacum L.,
devenues monocaules par une destruction des bourgeons de rameaux late-
raux due a la microfaune du sol, ont fleuri sans vernalisation au cours
de leur premiere annee.

Une autre espece de lin, Linum angustifolium Huds., plante annuelle,
non vernalisee, produit des fleurs au sommet de plusieurs rameaux au
cours de la premiere annee. Si l'on vernalise, la plante fleurit precoce-
ment, mais ne donne qa'un seul rameau (les rameaux lateraux ne se

produiront qu'apres la floraison, voir figure 6).

Discussion

Des 1918, G. Gassner, puis en 1929, T. Lyssenko, ont decouvert
le role important du froid pour la mise a fleur des plantes d'hiver. T. Ly s -

senko a donne le nom de vernalisation a ce phenomene et publie en
1935 un ouvrage fondamental sur ce sujet: «Les bases theoriques de la
vernalisation» (editions en langues etrangeres en 1953).

Depuis lors, d'innombrables recherches ont ete faites dans ce do-
maine. Citons, entre autres, en 1948 les travaux de G. Melchers et
A. Lang. Ces auteurs, se fondant sur les resultats d'experiences de gref-
fage de la jusquiame, deduisent l'existence d'une hormone de vernalisation,

la vernaline. On a tente ces dernieres annees beaucoup d'experiences

en vue de remplacer Taction du froid par Tapplication d'acides
gibberelliques et d'autres substances chimiques. Les resultats obtenus a
ce jour sont encore irreguliers.

Les indications que nous avons obtenues sur les besoins thermo-
periodiques des lins sont peu nombreuses. G. Bonnier (1935), puis
F. Plonka (1956) signalent pour Linum usitatissimum L. l'existence de
varietes d'hiver et de printemps. J. Sechet (1953) etudie les effets de la
vernalisation sur un grand nombre de plantes. A propos de Linum
usitatissimum L., plante annuelle, il constate que les sujets vernalises accusent
une hauteur reduite, une ramification florifere augmentee et un poid des

tiges eleve.
Nos resultats se distinguent de ceux de J. Sechet, en ce sens, que

dans nos experiences le froid supprime les ramifications basales chez les
lins naturellement polycaules.

En 1954, S. C. Chakravarti a inhibe la vernalisation chez Linum
usitatissimum L. par certaines auxines synthetiques. Le meme auteur,
en 1958, ne reussit pas a substituer Taction de l'acide gibberellique a
la vernalisation chez Linum usitatissimum L.

Dans la litterature, on trouve beaucoup de descriptions des rapports
de la vernalisation avec la ramification. Par exemple, les cereales d'hiver,
provenant des semences vernalisees, epient au cours de l'annee, mais les

tallages sont fortement reduits. Les plantes, provenant des semences
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non vernalisees, n'epient pas, mais elles ramifient enormement. I. T. Ior-
danov (1957), travaillant sur le ble d'hiver, montre que les plantes
traitees prealablement par la journee courte, se developpent plus rapide-
ment que les plantes d'eclairement naturel (long). D'apres cet auteur, le
tallage du ble est empeche au profit de la croissance de la tige principale
qui utilise ainsi la plus grande partie des substances nutritives.

Les phenomenes precedemment decrits par nous chez Linum austria-
cum L. se resument en une double proposition: la vernalisation determine
une reduction naturelle de l'appareil vegetatif: tendance ä la monocaulie.
Celle-ci est correlative de la floraison. D'autre part, la reduction artificielle
de l'appareil vegetatif (ablation des rameaux lateraux) determine une
floraison de la plante non vernalisee. Un rapprochement s'impose entre
ces deux constatations: quelle que soit l'origine de cette reduction de
l'appareil vegetatif, eile est accompagnee d'un reveil du pouvoir florigene.

Ces faits nous engagent ä penser qu'une concentration des ressources
tropho-hormonales dans un appareil aerien modifie par la mutilation,
est en etroite liaison avec la formation des ebauches florales et l'epa-
nouissement de ces dernieres. La thermophase et la mutilation sont aptes
a produire cette reduction de la masse de l'appareil aerien. Le role du
froid ne serait-il pas, pro parte, de limiter l'expansion d'appareils vegeta-
tifs aeriens dont l'importance tendrait ä faire tomber au-dessous du
seuil necessaire a la floraison, la concentration des ressources tropho-
hormonales requises pour cette floraison On passerait ainsi d'une theorie
postulant l'absence ou la presence ä une theorie plus biologique, fondee
sur des concentrations infraoptimales et optimales de substances flori-
genes.

On retrouvera ä la page 357 (chapitre de l'experience N° 1) des
considerations analogues et relatives ä l'effet de la taille et des mutilations

en general sur la croissance des tissus de la plante traitee.
On verra plus loin (page 410) que Linum usitatissimum L., plante

de jours longs, ne fleurit pas en jours courts mais developpe beaucoup
de rameaux lateraux. K. K. Nanda (1958) montre que Panicum milia-
ceum, plante de jours courts, ne fleurit pas en jours longs, mais se ramifie
considerablement.

Ces exemples illustrent la correlation existant entre la ramification
et la floraison, correlation aussi bien liee ä la vernalisation qu'au photo-
periodisme. Le partage des ressources tropho-hormonales semble jouer
un role capital dans ces phenomenes.

Conclusion

La conclusion essentielle et inedite de ces experiences est la suivante:
un traitement de mutilation remplace chez Linum austriacum L. la
vernalisation.
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Experience N° 2

Plante utilisee: Linum austriacum L.

Traitement et sa consequence sur l'hydratation des tissus

Ce traitement consiste a effeuiller la tige principale, tout en conser-
vant les rameaux lateraux. On coupe tous les jours aux ciseaux les jeunes
feuilles .des qu'elles s'etalent. Dans ces conditions, la tige principale
pousse tres peu et les rameaux lateraux emergent deux semaines apres
la levee. Des que ces rameaux se developpent, on observe la mort, par
deshydratation, de la tige principale demeuree minuscule, ä peine visible.
Ce moment de la mort de la tige est difficile ä fixer par Photographie,
le tout etant trop petit.

On peut realiser un phenomene analogue par une seconde technique:
lre etape: effeuillage et ablation, operations simultanees poursuivies
pour une duree quelconque. 2e etape: effeuillage continu, mais ablation
suspendue. On a, ä la fin de la premiere etape, une petite tige filiforme. Si,
ä ce moment, les rameaux lateraux emergent pendant que l'effeuillage
se poursuit, la tige principale se fane de haut en bas, puis incline sa

portion terminale dans le delai d'une semaine. En fait, on assiste au
meme accident que celui decrit par la technique N° 1 (voir figure 7).

Figure 7

Linum austriacum L.
Traitement d'effeuillage accom-
pagnant le traitement d'ablation
des rameaux lateraux durant 4

mois, puis on laisse les rameaux
lateraux emerger tout en
continuant l'effeuillage. Ce regime ne
dure pas plus d'une semaine,
temps au bout duquel la tige prin¬

cipale se fane

Dans une troisieme technique, on procede comme dans la seconde,
mais on effeuille totalement les rameaux lateraux des qu'ils apparaissent.
On obtient alors une plante a tiges effeuillees. Dans ces conditions, la
tige principale se developpe dans la serre humide, mais eile se fane en
plein air qui est plus ou moins sec.

Les resultats de cette experience sont analogues chez Linum usita-
tissimum L. et chez Linum angustifolium Huds.
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Discussion

Le probleme du transfert des materiaux nutritifs a travers la plante
a fait deja 1'objet de nombreuses etudes. D. M. Bose en a donne une
revue generale en 1956. II a considere les translocations a partir du
Systeme radiculaire et du mesophylle de la feuille, le mode d'absorption au
niveau des racines, le transport avec ou sans modification chimique dans
les vaisseaux du xyleme, le mouvement de l'eau. A l'echelle de la cellule,
il a envisage le role possible des mitochondries. Cette synthese ne suffit
pourtant pas pour comprendre le mecanisme de la circulation des seves.
Nos experiences, faites dans des conditions toutes differentes, apportent
la contribution suivante:

Le degre d'hydratation du tissu mutile ne depend pas uniquement
des ressources en eau offertes par le sol et les racines; ces valeurs sont
pratiquement constantes dans les experiences, ä l'importance pres de
la masse radiculaire. Le degre d'hydratation semble beaucoup plus regie
par 1 'appel de seve brute determine par la surface transpirante: dans
la partie mutilee, ou cette surface est minime, le filet de seve semble
peu important. II est alors facilement devie par l'appel des rameaux
lateraux qu'on laisse se developper. Le tissu mutile echappe ä cette
dessiccation a condition de reserver pour lui tout seul le mince filet de
seve qui l'irrigue: c'est-ä-dire, lorsqu'il y a en meme temps effeuillage
et ablation des rameaux lateraux.

Ces experiences attirent notre attention sur le fait suivant: la
distribution de l'eau dans les diverses parties de la plante ne se fait pas
en vertu d'un principe de partage equitable de la seve brute (poussee!)
entre les divers territoires a irriguer. Ce sont en fait, ces derniers qui,
par la puissance de leur appel d'eau commandent cette repartition. On
doit au premier chef tenir compte de la surface transpirante-photo-
synthetisante et de l'intensite du flot de seve brute permise par la dimension

des appareils conducteurs (xyleme).
Comme toujours il s'agit d'un mecanisme principal, c'est-a-dire qu'il

n'ecarte pas d'autres mecanismes accessoires ou secondaires qui peuvent,
eux aussi, intervenir comme facteurs mineurs (humidite, temperature, etc.,
voir les resultats de la 3e technique).

Sur un plan plus general, les experiences susdecrites nous renseignent
sur l'etat d'irrigation a l'interieur d'un meme sujet vegetal. Or nous con-
naissons dejä des donnees sur les variations de cette turgescence en fonc-
tion du milieu ambiant, en fonction de l'espece experimentee, mais tres
rarement en fonction de territoires distincts d'un meme sujet. II y a done
lä des signes de la circulation de la seve brute et des causes qui peuvent
modifier son sens ou son intensite. Ne pas perdre non plus de vue que
cette hydratation n'est pas qu'une seule arrivee d'eau pure, mais qu'elle
correspond encore ä la nutrition minerale des divers territoires.
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N'oublions pas que le xyleme, tel que nous l'avons envisage avec sa
fonction classique de conduction de la seve brute, est encore un dispositif
anatomique capable d'assurer, dans une certaine mesure, la conduction
de la seve elaboree. Cette fonction mixte, entrevue des 1922 par H. H.
Dixon, 1924 par E. Kastens, doit jouer aussi un role dans les pheno-
menes que nous decrivons.

Nos experiences ont permis d'apprecier, dans diverses circonstances,
le degre d'hydratation de diverses regions de la plante. De ces informations

nous avons alors deduit les mouvements et les partages de la seve.
L'etape suivante sera de contröler cette circulation par des elements
marques comme l'ont fait, dans d'autres circonstances, A. I. Akhro-
mejko, M. V. Zhuravleva (1957), A. L. Kursanov (1957/1958) et
d'autres. La continuity experimentale de la recherche serait ainsi
amelioree.

Conclusion

Dessiccation de la tige principale effeuillee sous l'influence de la
succion operee par les rameaux en voie de developpement (concurrence).

Experiences N° 3 et N° 3bls

Plantes utilisees: Linum austriacum L. et Linum usitatissimum L.

Traitements

Les techniques d'effeuillage et d'ablation des rameaux lateraux ont
ete sommairement decrites a propos de l'experience N° 2. Dans l'expe-
rience N° 3, il y a effeuillage total et continu. Cette troisieme experience
comporte des variantes ou l'effeuillage est continu, mais de moindre
severite.

Ces mutilations diverses ont ete appliquees au Linum austriacum L.
et au Linum usitatissimum L.

On considerera ensuite (experience N° 3Ms) un traitement interrompu
apres un temps ehoisi.

a) Traitement de l'experience N° 3

L'effeuillage integral quotidien est une operation minutieuse et
astreignante lorsqu'il s'applique a 600 plantes par jour. Cultive en pots
en plein air, Linum austriacum L. leve en 12 jours (±2) et etale ses

cotyledons. L'operateur attend encore 3 ou 4 jours pour permettre au
point vegetatif de se developper legerement. Les 2 cotyledons sont alors
enleves aux ciseaux. II reste une tigelle d'environ 10 mm de hauteur qui
fournira, 3 jours apres, la premiere paire de feuilles. Des qu'elles seront
a peine etalees, ces feuilles seront coupees a leur tour, le plus pres possible
de la tige (feuille sessile), en evitant de blesser le point vegetatif au cours
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de ces interventions. La feuille sectionnee a un limbe d'environ 2 mm
de longueur. L'absence de surface cotyledonaire et foliaire reduit conside-
rablement la croissance de la plantule. II faudra done attendre environ
3 jours pour que la seconde paire de feuilles soit prete ä etre coupee. Ce
delai se raccourcit ensuite ä 2 jours, puis apres 2 semaines, a 1 jour. La
plante a acquis, ä ce moment, une intensite de croissance un peu meilleure
qui restera sensiblement la meme au cours de la saison. Toutefois, durant
les mois chauds de juillet et aoüt, il arrive qu'il soit necessaire de section-
ner, chaque jour, jusqu'ä 3 et 4 feuilles. Pour l'effeuillage, les pots sont
places sur une table roulante (voir figure 8). Avec de l'habilete, l'operateur
pourra traiter plus de 100 plantes ä l'heure. Les traitements signales ici
ont ete poursuivis sans interruption d'un seul jour durant 5 mois.

La hauteur atteinte par les sujets mutiles apres 5 mois de croissance
en plein air est de 40 ä 50 mm (temoin 300 a 400 mm). Si etonnant que
cela paraisse, ces minuscules tiges ont manifeste une rusticite etonnante
(voir figure 9).

L'effeuillage susdecrit comporte toujours, aux moments necessaires,
Yablation des rameaux lateraux. Cette mutilation complementaire est
indispensable; si elle n'est pas pratiquee, le rameau central effeuille ne
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tarde pas ä se faner definitivement comme nous l'avous indique dans
l'experience N° 2.

Figure 9

Linum austriacum L.
A droite, plante temoin, age
4 y2 mois; ä gauche, plante
traitee, effeuillage total,

meme age

Mais d'autres sujets ont subi des traitements moins severes que
celui decrit precedemment: chez ces nouvelles categories, l'operateur

Figure 10

Linum austriacum L.
Plantes ä l'äge de 3 mois: ä droite, plante au regime sans feuille; & gauche, plante au
regime ä 10 feuilles; au centre, plantes aux regimes intermediaires, 2, 4, 6 feuilles
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laisse a cote du point vegetatif, 2 feuilles, 4 feuilles, 6 feuilles et 10 feuilles.
Les surfaces transpirantes-photosynthetisantes dont disposent les indivi-
dus de ces categories sont done de plus en plus grandes. Ainsi sont consti-
tues des types intermediaires entre les deux extremes: temoin et effeuillage
total (voir figure 10).

b) Traitement de Vexperience N° •3b,s

L'interruption de l'effeuillage produit des lins dits ä 2 etages: la
partie basse est nue, la partie superieure est feuillee. Les feuilles ne se
reforment jamais sur la partie nue de la tige; cette derniere donne nais-
sance, de temps a autre, a des rameaux lateraux qu'on elimine au fur
et ä mesure de leur apparition.

On distinguera, chez ces plantes ä 2 etages, au moment de l'examen,
deux periodes de leur vie (voir figure 11):

1. periode de mutilation,
2. periode de vie normale (reapparition des feuilles).

Figure 11

Linum austriacum L.
Plante ä 2 etages, age: 4 y2 mois

Consequences provoquees

Les mutilations decrites reduisent au minimum la surface transpi-
rante-photosyntlietisante du vegetal. L'arret de l'effeuillage, a des
moments determines, assure le retour d'une surface transpirante-photo-
synthetisante. Ces deux experiences, N° 3 et N° 3bis, montrent les resul-
tats essentiels suivants:
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1. consequence sur la croissance,
2. consequence sur l'anatomie,
3. consequence sur la floraison.
Etant donne que Linum austriacum Lplante d'hiver, reagit diffe-

remment de Linum usitatissimum L., plante de printemps, aux
experiences N° 3 et X° 3bls, surtout en ce qui concerne la floraison' nous parle-
rons separement de ces deux especes.

A. Linum austriacum L.

Consequence de l'effeuillage continu sur la croissance
de Linum austriacum L. (exp. N° 3)

Methode

La croissance est assimilee ä l'allongement de la tige principale tant
chez le temoin que chez les plantes traitees. Nous savons que cette expression

ne represente qu'une partie du phenomene; toutefois, les resultats
fournis meritent d'etre signales ä cause des indications nouvelles qu'ils
donnent. La hauteur de la tige est mesuree ä partir de la trace cotyledo-
naire jusqu'au point vegetatif. Dans les cas d'une population d'appa-
rence homogene, on mesure 12 plantes comparables. Lorsque les sujets
de la culture presentent des irregularites d'individu ä individu, on mesure
20 plantes. Les valeurs fournies sont done des moyennes. Ces documents
sont encore completes par les mesures du diametre des tiges principales,
la longueur et la largeur maximales des feuilles.

La duree des mesures s'echelonne, pour cette espece, sur 150 jours.
A cet age, Linum austriacum L., s'il a ete vernalise, a dejä produit fleurs
et fruits. C'est-a-dire que l'enquete auxanometrique couvre une large
partie du cycle vital de cette espece.

Longueur atteinte au bout de 150 jours (pot 0 12 cm)

Regime sans feuille 4,95 cm
Regime ä 2 feuilles 6 cm
Regime ä 4 feuilles 7,45 cm
Regime a 6 feuilles 8,95 cm
Regime a 10 feuilles 12 cm
Temoin 28,5 cm

La figure 12 montre que l'allongement de la tige est proportionnel
a la severite du traitement: les sujets chez lesquels on laisse 10 feuilles
offrent encore une tige raccourcie par rapport ä celle du temoin. Plus la
severite du regime augmente, plus grande sera la reduction de l'allongement.

Celle-ci affecte non seulement les tiges, mais encore les racines.
Ce rapport est mis en evidence par les resultats obtenus a la suite de traite-
ments de severites differentes: 0, 2, 4, 6, 10 feuilles.
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Figure 12

Linum austriacum L.
Plantes ä l'age de 3 mois;
a droite, plante temoin;
ä gauche, plante au regime
sans feuille; au centre,
plantes aux regimes inter-
mediaires: 2, 4, 6, 10 feuilles

Vitesse de croissance (allongement de la tige)
Des mesures successives, etablies de 10 jours en 10 jours, permettent

d'evaluer l'allure de la croissance pour la periode consideree (150 jours).
Les valeurs obtenues sont exprimees soit par le mode cumulatif (courbe
de croissance, voir graphique A), soit par le mode unitif: etablissement
de l'increment (voir graphique B).

a) Temoin

II s'agit d'une plante semee au printemps, done non vernalisee et
ne produisant point de fleurs au cours de la saison. Cette condition experi-
mentale est legerement aberrante par rapport aux conditions naturelles
oü le semis se fait en automne: l'hiver assure la vernalisation et la plante
fleurit au cours de l'ete qui suit. Notons pourtant que des sujets culti-
ves dans les conditions experimentales susdecrites, mais vernalises, ont
donne, au point de vue de la croissance, des resultats tres semblables ä

ceux des sujets non vernalises.
La courbe de croissance presente la forme classique en S (voir

graphique A). Dans la courbe fournie par la succession des increments (voir
graphique B), du 30e au 90e jour, l'intensite de la croissance augmente
d'une faQon reguliere. C'est durant cette periode que le vegetal allonge
sa tige principale et forme la premiere corbeille de rameaux lateraux.
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Entre le 90e et 110e jour, la courbe accuse un pic evident. Durant
cette periode, l'allongement s'accelere. Ce temps est encore celui qui
precede immediatement la formation des rameaux floriferes et des fleurs,
dans le cas d'une plante vernalisee. On constate done, chez notre temoin
incapable de fleurir, faute de vernalisation, la meme crise de croissance
precedant ou annongant le temps de floraison. Cette observation a son
importance puisqu'elle met en evidence les premices vegetatives de la
mise ä fleur. On separe ici, par l'analyse de l'allongement, la part
vegetative de la floraison, prise au sens large du terme, de la floraison propre-
ment dite. (Si l'on enleve des rameaux lateraux ä ce moment [60, 80,
90 jours], les plantes donneront parfois quelques fleurs au cours de la
premiere annee.)

b) Plantes traitees

Voici les resultats du traitement le plus severe, e'est-a-dire 0 feuille:
la courbe de croissance, etablie sur les valeurs de 13 ordonnees equi-

Graphique A
Longueur de la tige principale de Linum austriacum L. (mesuree de la trace cotyledonaire
au sommet, pot 0 12 cm)
Plante temoin: —o—o—o—
Plantes soumises ä divers regimes d'effeuillage:
Debut de l'effeuillage: [f
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distantes, est un segment de droite rectiligne (voir graphique A). La hauteur
atteinte au bout de 150 jours est environ six fois plus petite que Celle du
temoin. Dans cette courbe cumulative, la figure du S classique a complete-
ment disparu. Si l'on considere, d'autre part, la courbe unitive, on constate

qu'elle est rectiligne et horizontale. Ici encore, l'apparence classique
en profil de chapeau n'existe plus (voir graphique B).

Discussion

Parmi les nombreux phenomenes naturels ou mathematiques aux-
quels on a essaye de comparer la croissance, celui de l'autocatalyse est
l'un des plus appropries. A chaque instant d'une reaction chimique de
ce type, la vitesse de reaction est egale au produit d'une constante (k)
par la valeur de la concentration des masses en presence (A).

v1=lc-(A1)

Graphique B
Allongement de la tige principale de Linum austriacum L.: increments de croissance,
correspondent ä des periodes de 10 jours.
Plante temoin: —o—o—o—
Plantes soumises a divers regimes d'effeuillage:
Debut d'effeuillage: (1
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Graphique C

Hauteur de la tige principale de Linum austriacum L., ä l'äge de 150 jours, en fonction
du nombre des feuilles laissees

Graphique D

Allongement de la tige principale de Linum austriacum L.: increment constant de croissance

(periode de 10 jours), en fonction du nombre de feuilles laissees

Dans cette formule, c'est le terme qui represente la variable,
k, etant par definition constant. Si nous essayons de transposer, en une
formule comparable le phenomene de croissance, nous pourrions ecrire,
en donnant au terme iq le sens de vitesse de croissance:

w1 Jfc-(S.T.P.)

S.T.P.1 exprime la surface transpirante-photosynthetisante de la-
quelle nous faisons dependre, dans les conditions de notre experience,
l'intensite de croissance. Une chose est certaine: le terme S.T.P chez le

temoin est une variable, son importance grandit progressivement, puis
s'attenue. Sur le plan physiologique, la S.T.P. represente, pour nous, le

1 Precisons la notion de S.T.P. chez les plantes mutilees et en particulier dans la
categorie dite ä 0 feuille: en fait, la S.T.P. est une somme des surfaces vertes de la tige,
du point vegetatif et des feuilles. De telle sorte que l'ablation systematique de la premiere
paire de feuilles (regime a 0 feuille) laisse une S.T.P. de point vegetatif et de tige. Le role
de cette derniere sera mentionne a propos de l'inflexion des courbes reconnaissable dans
les graphiques C et D.
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moteur physiologique principal. De la surface depend l'intensite de l'evapo-
ration. Cette derniere commande dans une tres large mesure l'ascension
de la seve, soit en consequence l'hydratation et la nutrition minerale
des tissus. Simultanement, la S.T.P. regle l'importance des syntheses
glucidiques. Or, eau, glucides et aliments non glucidiques (mineraux in-
clus) constituent les materiaux generaux et suffisants au developpement
d'une cellule ou d'un tissu vivant. L'introduction du terme S.T.P. dans
une formule exprimant la croissance est physiologiquement legitime.
Ce n'est d'ailleurs pas la premiere fois qu'une idee semblable est presentee.
La nouveaute sera de lier etroitement ce terme a la formule de croissance
et de fournir une demonstration de cette consideration.

Retournons maintenant aux courbes de croissance du temoin et des
plantes traitees. Chez le temoin, le developpement progressif du feuillage
correspond a la variabilite du terme S.T.P. C'est le terme variable qui
determine, dans la courbe de croissance, les etapes successives: phase de
latence, phase d'acceleration, phase exponentielle, phase de retard, phase
stationnaire, phase de declin de la croissance. La succession de ces phases
se traduit par une courbe en S ou, dans l'expression unitive de la
croissance, par une courbe en profil de chapeau. Ces deux figures sont effec-
tivement celles obtenues sur la base des valeurs fournies par le temoin.

Ces phases correspondent au developpement des rameaux lateraux
et ä l'annonce du temps de floraison, ainsi que nous l'avons vu plus haut.

Chez le vegetal mutile, ou l'on maintient artificiellement 0 feuille,
on rend pratiquement constant, au cours du temps, la valeur du terme
S.T.P. Cette constance se retrouvera d'ailleurs dans des plantes traitees
moins severement, mais qui n'en vivent pas moins toute leur vie sous
le regime de 2, 4, 6 ou 10 feuilles. Des que le terme S.T.P. devient
pratiquement invariant, on obtient une courbe de croissance excep-
tionnelle, figuree par un segment de droite rectiligne et d'inclinaison de-
pendante du nombre de feuilles conservees (voir courbes A et B).

Remarquons une fois de plus, que cette anomalie de la croissance,
due ä l'effeuillage, se produit dans un milieu ecologique inchange; le
nouvel equilibre adopte par la plante est determine par les reductions
de surface qu'on lui impose.

Comparons maintenant les croissances fournies par les plantes ä
0, 2, 4, 6 et 10 feuilles. Dans chacune de ces categories, Vincrement est
constant: horizontalite de la courbe unitive! Cette constance vient de ce que
l'on a maintenu le moteur physiologique (S.T.P.) ä un regime d'intensite
constante tout au cours de l'experience. Les valeurs de l'increment sont
differentes et croissantes lorsqu'on passe du regime a 0 feuille au regime
de 2 feuilles, puis au regime de 4 feuilles, etc. Les graphiques C et D
concernent le facteur nombre de feuilles conservees et l'increment de
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croissance correspondant a chacune de ces categories: 0 feuille, 2 feuilles,
etc. L'inclinaison de la courbe inscrite sur le graphique prouve d'emblee
que l'intensite d'allongement n'est pas directement proportionnelle au
nombre des feuilles. Le nombre des feuilles, element essentiel de ce
rapport, n'est pourtant pas le seul ä considerer. Nous devons tenir compte
ici de facteurs multiples et agissant parfois en sens contraire: concurrence

faite ä la croissance par la differenciation (element negatif) et vrai-
semblablement augmentation de la S.T.P. de la tige qui grandit avec
le nombre des feuilles laissees (element positif).

On s'etonnera de la faible difference existant entre les increments de
la plante ä 0 feuille d'une part et de la plante ä 2 feuilles d'autre part,
par exemple. En d'autres termes, l'allongement de la tige ä 0 feuille
semble excessif par rapport ä celui des plantes bifoliacees.

A l'echelle ou ces phenomenes de croissance sont observes, c'est-
ä-dire ä un stade juvenile, nous pouvons, mieux que plus tard, discerner
dans la croissance ce qui va ä l'allongement proprement dit et ce qui
va aux autres activites de la plante: differenciation en particulier.

Chez la plante a 0 feuille, l'activite vitale se traduit essentiellement
par une multiplication et un allongement cellulaires. Les depenses
relatives a la differenciation anatomique sont encore faibles, comme nous
le montrerons plus loin. Dans ces conditions, l'increment correspond ä
un minimum de base, valeur resultant de l'efficacite d'un moteur S.T.P.
faible et d'une utilisation primitive des materiaux synthetises. Lorsqu'un
nombre de feuilles, superieur ä 0, est tolere et maintenu sur la plante, il
y a necessairement une augmentation de l'efficacite du moteur S.T.P.
Mais, simultanement, il y a des depenses supplementaires relatives ä
l'organisation du vegetal. La preuve en sera fournie par les etudes ana-
tomiques comparees des tiges maintenues ä divers regimes. Le surplus
de puissance attribuable a 2 ou 4 feuilles ne se convertit que partiellement
en allongement de la tige. D'ou l'ecart apparemment excessif entre
l'increment d'une tige ä 0 feuille et celui d'une tige a plusieurs feuilles.

Ces considerations sont valables pour l'epoque ou la plante presente
une structure primaire; elles peuvent s'etendre encore au debut de la
croissance secondaire: c'est alors qu'intervient l'utilisation des materiaux
par le cambium! Nous ferons allusion ä ce dernier point quand nous
decrirons l'allongement consecutif ä l'interruption de l'efifeuillage.

Rappelons, pour conclure, que dans les etudes sur la croissance,
l'usage est de perturber les conditions du milieu ecologique (nutrition,
humidite, temperature, lumieres de diverses longueurs d'ondes, rayons X,
rayons y, ultrasons, etc.) et d'influencer, en consequence, indirectement
les auxines, les gibberellines et les diverses substances chimiques. Les
recherches faites sur les rapports de la croissance et de la surface transpi-
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rante-photosynthetisante comparables ä Celles decrites ici sont tres
rares. Elles appartiennent, comme nous l'avons deja dit plus haut, a la
connaissance des effets d'un desequilibre interne de la plante. Ce dernier
se traduit, non seulement sur la croissance, mais encore, comme nous le
verrons plus loin sur l'anatomie et sur la floraison.

Diametre de la tige

Le diametre de la tige diminue sensiblement du temoin au sujet ä
10 feuilles:

temoin: 1,2 ä 1,6 mm
10 feuilles: 0,6 a 0,75 mm.

Cette reduction ne se poursuit plus quand on augmente la severite
du regime: les diametres des tiges ä 10, 6, 4, 2 et 0 feuilles sont pratique-
ment les memes. La seule conclusion qu'on puisse tirer de ces mesures
est qu'il existe un diametre minimal de la tige. Meme en reduisant la
S.T.P. de 10 feuilles ä 0 feuille on ne reussit pas ä diminuer la valeur
de ce diametre.

Ces diametres egaux ne correspondent pas ä des structures equi-
valentes: la tige ä 0 feuille possede un cylindre central reduit et une
ecorce dilatee. La tige ä 10 feuilles possede un cylindre central de grand
diametre et une ecorce petite. Ces reactions anatomiques aux divers
traitements seront traitees plus loin (voir consequence sur l'anatomie).

Consequence de l'effeuillage interrompu sur la croissance de Liiiuiii
austriacum L. (exp. N° 3bls)

L'interruption de l'effeuillage produit des lins dits ä deux etages. La
plante, qui a perdu temporairement la presque totalite de sa surface
transpirante-photosynthetisante, s'acheminait vers les etats que nous
avons decrits (periode de mutilation). La reapparition des feuilles, soit
le retour d'une S.T.P. ranime la croissance et la differentiation du vegetal
(periode de vie normale).

Les observations qui vont suivre dependent dans une large mesure
des rapports de duree de ces deux periodes.

L'elongation de la tige durant la periode d'effeuillage est tres faible;
l'allongement de la tige, dans sa portion superieure feuillee, augmentera
au fur et ä mesure que les feuilles seront plus nombreuses. Le developpe-
ment du Systeme radiculaire suit la meme regie.

Nous faisons deux lots d'experienees et nous presentons leurs resul-
tats dans la figure 13.
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Figure 13

Linum austriacum L. Plantes ä l'äge de 129 jours: ä droite, plante temoin; a gauche,
plante effeuillee totalement; centre droit, plante du Ier lot 12 jours de levee + 54 jours
de traitement + 63 jours de vie normale; centre gauche, plante du 2e lot 12 jours de

levee + 92 jours de traitement + 25 jours de vie normale

La croissance de la tige, des feuilles et des racines des deux lots de
plantes ä deux etages est inscrite dans le tableau 5.

Discussion

La comparaison des croissances de l'etage feuille de ces deux lots
est difficile, parce que chacun des lots possede des antecedents differents
(inegalite de la duree du traitement). Des commentaires sur l'allonge-
ment de la tige dans les plantes a deux etages seront fournis ä propos
de Linum usitatissimum L., espece pour laquelle nous disposons de
documents plus nombreux (voir page 403).

Pour ce qui est de la dimension des feuilles, dans chacun de ces lots,
on constatera qu'elle est plus grande chez les individus dont la vie
normale fut de 63 jours que chez ceux dont la vie n'a ete que de 25 jours.
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Cette derniere duree n'a pas permis aux feuilles d'atteindre leurs dimensions

maximales.
La figure 13 apporte des indications evidentes relatives au deve-

loppement du Systeme radiculaire dans les conditions des experiences 3

et 3bIs. L'importance de l'appareil radiculaire est proportionnelle ä celle
de l'appareil foliace. Cette regie est particulierement demontree par l'ex-
perience N° 3bls (effeuillage interrompu): la tige, nue pendant la periode
de mutilation, possede un systeme radiculaire tres reduit; il se developpera,
plus tard, proportionnellement au nombre des feuilles reapparues. On voit
en consequence que les plantes ayant beneficie de 63 jours de vie normale
ont des racines beaucoup plus vigoureuses que celles de 25 jours. II ne
faut pas perdre de vue le fait que les plantes des deux lots ont le meme
age! Notons encore que les racines tardivement formees (apres 25 jours
d'effeuillage) developpent, des la reapparition des feuilles, un appareil
vigoureux sinon egal ä celui du temoin. Une croissance energique de

l'appareil aerien a pour consequence le developpement des racines.
La racine des lins a ete l'objet de plusieurs recherches. Citons,

entre autres, celles de J. P. Reuss (1938) etudiant les effets de differents
agents d'excitation, et celles de R. Dostal' (1956) prouvant Taction
stimulante des racines sur la croissance.

Conclusions

La reduction de la surface transpirante-photosynthetisante du vegetal

(experience N° 3) diminue l'appel de la seve brute, la synthese des

hydrates de carbone et supprime en grande partie les microfonctions de

thermo- et photoperception caracteristiques des feuilles. Ces troubles,
desequilibre interne d'un organisme demeure dans un milieu externe in-
change, se repercutent sur la croissance, la circulation des seves et le

developpement (floraison) de la plante experimentee.
L'arret de l'effeuillage ä des moments determines (experience

N° 3bls) permet d'assister au retablissement de certaines fonctions physio-
logiques.

Consequence de l'effeuillage continu sur l'anatomie de Linum
austriacum L. (exp. N° 3)

Histometrie

Les documents qui suivent sont fondes sur la comparaison de coupes
transversales et longitudinales de tiges de lin de meme age, obtenues
ä partir de plantes temoins et de plantes traitees. Analysons tout d'abord
les coupes transversales. Les mesures de surface sont faites au planimetre
de Kern sur des agrandissements (diametre: 50 cm) de microphoto-
graphies, technique appliquee par F. Chodat et R. Cortesi depuis 1941.
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Chaque surface tissulaire consideree est rapportee ä la surface totale
de la coupe, puis exprimee en pour-cent de cette derniere. On compare
ensuite les valeurs fournies par la coupe experimentale ä Celles de la
coupe temoin. On peut aussi quantifier ces comparaisons de la maniere
suivante: diviser la surface tissulaire experimentale X K par la surface
tissulaire temoin. K est le rapport de la surface totale de la coupe temoin
ä la surface totale de la coupe experimentale. La valeur du quotient
fourni par ce deuxieme type d'appreciation peut etre:

Figure 14

Linum austriacum L.
Coupe transversale ä mi-hauteur d'une tige temoin. 1 epiderme, 2 hypoderme, 3 paren-
chyme cortical, 4 cellules amyliferes, 5 fibres, 6 phloeme, 7 cambium, 8 xyleme, 9 moelle.

(Gr. 172 x)
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Figure 15

Linum austriacum L.
Coupe transversale a mi-hauteur d'une tige temoin montrant les proportions tissulaires:
grand cylindre central, petite ecorce, cellules du parenchyme cortical arrondies ou apla-

ties, plages fibreuses abondantes. (Gr. 50 x). (Voir aussi figure 14)

egale ä 1, ce qui signifie que l'effeuillage n'a pas exerce d'effet specifique
sur la surface de la plage anatomique consideree,

inferieure a 1, ce qui signifie que le traitement reduit specifiquement la
surface de la plage anatomique choisie,

superieure ä 1, ce qui signifie que la mutilation augmente specifiquement
la surface de la plage envisagee.

Ni l'une ni l'autre de ces appreciations histometriques n'est ä l'abri
d'une erreur d'origine geometrique provenant de l'megalite des rayons
des cercles consideres.

Les valeurs inscrites au tableau 6 donnent en consequence un ordre
de grandeur aux intensites des morphoses qui vont etre decrites.

Cette defalcation de la valeur due a l'amplification geometrique a
ete faite pour les tissus epidermiques et hypodermiques. Le tableau
comporte en consequence une valeur apparente et une valeur corrigee,
seule significative (voir aussi figures 14, 15 et 16).
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Figure 16

Linum austriacum L.

Coupe transversale ä mi-hauteur d'une tige totalement effeuillee montrant les proportions
tissulaires: petit cylindre central, grande ecorce, cellules du parenchyme cortical palissa-

diques, plages fibreuses reduites. (Gr. 92 x

Morphoses tissulaires

Epiderme-hypoderme

Le volume des cellules de chacune de ces assises n'est pas modifie

par l'effeuillage. La couronne marginale formee par ces tissus oecupe
dans la coupe traitee un pourcentage de surface plus grand que celui
mesure dans la coupe temoin. Cette majoration a une origine geome-
trique et non biologique (voir figures 15 et 16).

Parenchyme cortical

C'est ä ce niveau anatomique que l'augmentation est la plus
marquee: plante temoin, 10,5%; plante traitee, 42,4%. II faut considerer
ä part le nombre des assises de cellules corticales et la dimension de ces
dernieres. Le nombre des assises dans la plante mutilee est de 2 a 3,
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avec predominance de 2. Chez le temoin, ce nombre est de 3 a 5, avec
predominance de 3. Le traitement a done pour effet de reduire d'une
unite le nombre des assises de cellules corticales. Cette reduction tendrait
ä diminuer la surface de cette plage tissulaire. Par contre, la surface
de toutes les cellules corticales, vues en coupe transversale, est nettement
plus grande chez les plantes traitees que chez les plantes temoins. Cette

Figure 17

Linum austriacum L.
Coupe longitudinale a mi-hauteur d'une tige temoin montrant le parenchyme cortical
(C) compose de cellules en forme de cylindres dresses, endoderme (E), pericyle (P) et fibres

(F). (Gr. 290 x)

augmentation est essentiellement due a l'allongement du cote radial de
ces unites. La dimension du cote tangentiel n'est pratiquement pas
modifiee. Cette particularite compense la reduction du nombre des
assises et determine l'augmentation de surface susnommee (voir figures
15 et 16). La coupe longitudinale revele que, d'une fagion generale, les
cellules corticales de la plante effeuillee ont par contre une hauteur 1 y2
a 2 fois plus petite que celle des cellules homologues du temoin. On
pourrait resumer en disant que dans la plante temoin, examinee suivant son
axe, les cellules corticales sont des cylindres dresses, alors que dans la
plante traitee, examinee egalement suivant son axe, ce sont des cylindres
couches. L'effeuillage reduit done la hauteur des cellules corticales (voir
figures 17 et 18).

Laissons cette description geometrique pour nous attacher mainte-
nant ä l'aspect biologique des cellules corticales de la plante effeuillee.
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Le caractere de son ecorce rappelle celui d'un tissu palissadique foliaire.
On a done ici une modification adaptative evidente de cette partie de la
tige. Tout se passe comme si le vegetal suppleait ä l'absence de tissu
assimilateur foliaire manquant ä la plante traitee. L'ecorce de la tige
fonctionne a la place des feuilles et prend en meme temps les caracte-
ristiques de I 'assise palissadique: cellules allongees et separees par des

Figure 18

Linum austriacum L.
Coupe longitudinale ä mi-hauteur d'une tige totalement effeuillee montrant le parenchyme
cortical (C) compose de cellules en forme de cylindres couches, endoderme (E), pericycle

(P), et fibres (F). (Gr. 290 x)

meats. La densite des chloroplastides est plus grande dans les cellules
corticales de la plante traitee que dans les cellules homologues de la
plante temoin.

II est interessant de comparer cette morphose experimentale ä des
structures naturelles rencontrees chez les Cactus en particulier: en l'absence
de feuilles, la tige differencie un chlorenchyme palissadiforme.

Si l'on examine l'epiderme, on constate que le nombre des cellules
par unite de surface est ä peu de chose pres le meme chez le temoin que
chez la plante traitee. Par contre, le nombre des stomates, par unite de
surface est plus considerable chez la plante mutilee: 1 appareil stomatique
pour 5 cellules, alors que la proportion chez le temoin est de 1 pour 8.

Tout se passe, ici encore, comme si la plante assurait, par un nombre
superieur d'ouvertures les fonctions physiologiques plus importantes de
son ecorce modifiee (voir figures 19 et 20).
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Ces faits tendent ä prouver la plasticite du vegetal qui remplace
l'activite d'un tissu manquant par celle d'un tissu «vicariant». Cette
foliaison retrouvee de la tige repose les problemes de l'origine structurale
des tiges des vegetaux superieurs.

Ces modifications anatomiques de l'ecorce disparaissent des que le
regime d'effeuillage maintient 4 feuilles. Cette surface transpirante-
photosynthetisante, jointe ä celle du point vegetatif, semble süffisante
pour assurer la nutrition carbonee sans suppleance par l'ecorce.

Stomates de la tige temoin, 1 appareil stomatique pour 8 cellules epidermiques. (Gr. 92 x

Les observations anatomiques consignees sont celles que l'on peut
faire chez les lins qui ont subi 4 mois de traitement (äge de la plante:
4% mois). Apres 3 mois de traitement, les tiges ne revelent qu'un debut
de modification: ces dernieres ne sont pas immediatement realisees.

Ajoutons encore que l'importance de la modification depend du
niveau auquel la coupe a ete faite. Un peu au-dessous du point vegetatif,
dans une region ou la differenciation anatomique normale est deja

Figure 19

Linum austriacum L.
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realisee, les modifications sont inapparentes. Par contre, ä mi-hauteur de
la tige, elles sont accentuees.

Assise de cellules amyliferes (endoderme)

Cette assise est plus visible dans la coupe de la plante traitee que
dans celle du temoin. Cette assise n'offre aucune particularity nouvelle;
eile est simplement mieux mise en evidence par le contraste que forme
avec eile l'ecorce modifiee (voir figures 14, 15, 16, 17 et 18).

Figure 20

Linum austriacum L.
Stomates de la tige totalement effeuillee, 1 appareil stomatique pour 5 cellules epidermiques

{Gr. 92 x)

L'existence d'une assise pericyclique chez Linum austriacum L. est
douteuse. K. Esau (1942/1943) ne la mentionne pas dans son etude de
Linum. Les coupes longitudinales faites dans une meme tige, montrent
parfois une assise de cellules amyliferes touchant les fibres; parfois une
assise parenchymateuse de cellules allongees s'intercale entre l'endo-
derme et les fibres. On songe alors ä un pericyte. Ces deux possibilites
se rencontrent aussi bien chez la plante temoin que chez la plante traitee.
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L'existence d'un endoderme double ou non double d'une assise ptricyclique
suggere la notion, chez ces plantes, d'un pericycle intermittent dont la
formation est encore enigmatique. Le cas deLinumaustriacum L. augmente
encore l'incertitude des anatomistes contemporains a l'egard de la notion
du pericycle dans la tige, puisque l'irregularite surgit au sein d'une meme
plante (voir figures 17 et 18).

Fibres

Chez la plante ttmoin, elles sont groupees en plages distinctes situees
entre le liber et l'assise des cellules amyliferes. Chaque plage est constitute
par 3 ou 4 assises se succedant dans le plan radial. Les coupes des sujets
traites (totalement effeuilles) ne presentent plus que 1 ou 2 assises, avec
predominance de 1. Chez la plante a 10 feuilles conservees, la plage fibreuse
est constitute par 1 ou 2 assises avec predominance de 2. Dans une coupe
longitudinale, pratiqute sur le sujet traitt, on remarque que la longueur
de la fibre est 6 a 10 fois plus courte que dans le ttmoin (voir figures
14, 15, 16, 17 et 18).

Cette difference considtrable ne se retrouve pas lorsqu'on compare
les diametres des sections transversales des fibres de la plante traitte a
ceux de la plante ttmoin. L'effeuillage rtduit done le nombre des fibres
et leur longueur, mais n'apporte pas de modification appreciable a
l'tpaisseur des membranes. Le raccourcissement des fibres doit etre mis
en relation avec la rtduction de la longueur de la tige effeuillte.

Ces observations sur l'anatomie pathologique du lin mutilt apportent
quelques tltments nouveaux au probleme si discutt de l'origine tissu-
laire des fibres. Les positions respectives des plages fibreuses et de l'assise
amylifere exttrieure aux fibres tcartent l'hypothese d'une nature corti-
cale des fibres. Le caractere douteux du ptricycle, chez ce lin, rend tout
aussi improbable une origine ptricyclique des fibres (voir figures 17 et 18).

Une remarque analogue a dtjä ttt publite par K. Esau (1943) qui
considere que les fibres du lin proviennent du protophloeme. Ces tltments
conducteurs sans noyau sont petit ä petit tcrasts par les cellules parenchy-
mateuses voisines en voie d'allongement. Cet effacement a re§u le nom
d'oblittration. G. 0. Sakalo (1956) attribue une meme origine aux
fibres du chanvre et consolide ainsi la these d'Esau.

Esau n'explique cependant pas comment pourrait s'organiser, au
cours de la dtgtntrescence du tube criblt la structure si caracttristique
de la membrane fibreuse.

Phloeme

Les mesures montrent que l'effeuillage n'exerce pas d'effet sur l'eten-
due de ce tissu observte en coupe transversale. La proportion de cette
plage libtrienne par rapport ä la surface totale de la section transversale
de la tige, est la meme chez le ttmoin et la plante traitte. U serait premature

de tirer une conclusion gtntrale de cette constatation. Rappelons
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simplement que l'importance des cordons liberiens ne change que peu avec
l'äge de la tige. Cette Constance relative de la section du phloeme est
un phenomene mal connu et, dans bien des cas, contradictoire avec
l'hypothese classique du fonctionnement alternatif des cellules cambiales.
On a, ces dernieres annees, apporte beaucoup d'informations sur la
differentiation des tubes cribles, mais fort peu sur revolution du tissu
pris dans son ensemble (V. I. Cheadle, 1956).

Cambium

Ici, encore, on ne constate point de modification histometrique. II n'y
a la rien d'etonnant puisque la puissance fonctionnelle de cette assise ne
s'estime point par rapport ä elle-meme, mais bien par rapport ä ses

produits.
Xyleme

C'est a ce niveau anatomique que l'effet de l'elfeuillage est le plus
marque: plante temoin, 20,7%; plante traitee, 9,8%. Ces experiences
montrent que l'importance de l'anneau ligneux depend directement du
nombre des feuilles en fonction. Au niveau ou sont faites les coupes,
dans la tige du temoin, l'anneau ligneux est continu. Les anatomistes
du lin ont explique cette continuity comme etant le resultat de la sou-
dure de faisceaux ligneux. (K.Esau, 1942/1943; A. Carton, 1948;
L. Plantefol, 1952, et d'autres). Le nombre de ces derniers est en
rapport avec celui des feuilles. Lorsque la plante est tres jeune, les feuilles
sont encore en nombre limite et les coins ligneux sont nettement separes.
Au fur et a mesure que de nouvelles feuilles se forment, la couronne de
coins s'enrichit en plages ligneuses nouvelles (voir figures 15 et 16).

Ces apports successifs determinent finalement la soudure de tous
ces elements du bois. Cette conception amelioree de la genese de l'anneau
ligneux conduit a l'adoption de quelques principes dont il faudra verifier
experimentalement l'exactitude. La fermeture de l'anneau ligneux marque
une date dans la vie de la plante. Ce seuil etant atteint, les besoins de
conduction necessites par les feuilles formees apres cette date, seront
satisfaits par le mecanisme de la croissance secondaire du bois; on pourrait,
en d'autres termes, lire par le nombre des feuilles, pour une espece choisie,
le niveau a partir duquel s'organise la croissance secondaire.

Chez la plante traitee, le xyleme presente l'apparence d'un anneau
imparfaitement soude. En outre, la peripherie du bois, au lieu d'etre
un cercle regulier comme chez le temoin, montre des irregularites. Le
bord externe de certains secteurs est en retrait par rapport au bord des
secteurs adjacents.

L'imperfection de la soudure de l'anneau ligneux est une figure
anatomique qui correspond ä celle de l'etat juvenile d'un lin temoin. On
peut dire que l'effeuillage continu fait obstacle a l'accomplissement de la
maturite anatomique de la tige.
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L'irregularite de la peripherie ligneuse implique, en premiere approximation,

une irregularite similaire de l'assise cambiale. Cette derniere
s'explique si l'on tient eompte, dans 1'age juvenile d'une plante normale,
des distances inegales auxquelles se trouvent les divers coins ligneux par
rapport au centre de la tige. Des documents anatomiques, relatifs au lin
et a d'autres genres, demontrent cette affirmation. Dans le cas du lin
effeuille nous rencontrons, en depit de l'äge de la plante, une structure
juvenile qui justifie cette irregularite de la peripherie ligneuse.

Les comparaisons qui precedent concernent deux cas extremes:
plante temoin et plante totalement effeuillee. L'etude de plantes qui
ont ete moins severement traitees et auxquelles on a laisse 2, 4, 6, 10
feuilles, apporte une information complementaire; plus il y a de feuilles
conservees, plus le cylindre central s'elargit. Simultanement, l'irregularite
de la peripherie de la zone ligneuse s'attenue pour etre finalement nulle
dans le cas de 10 feuilles conservees. Ces deux constatations sont
evidentes lorsqu'on compare les coupes de tiges de plantes ä 0 feuille et de
plantes ä 10 feuilles. Chez ces dernieres, le diametre du cylindre central
est pourtant encore loin d'egaler celui des plantes temoins.

Signalons enfin que les documents publies par F. Pellissier (1944),
relatifs ä des experiences oü il supprime le primordium foliaire, chez les
Cucurbitacees, sont conformes a ceux que nous presentons ici.

Moelle

La litterature fournit peu d'indications sur revolution de ce tissu.
Chez les lins etudies par nous, la plantule et la jeune plante ont une
moelle sans cavite centrale. Chez la plante adulte, le volume de la moelle
est comparable a celui d'un fuseau: faible au niveau du collet et dans la
region subapicale. Dans la majorite des cas, la moelle des lins adultes
montre une cavite centrale allongee, due a l'accroissement progressif du
diametre de la tige et ä l'absence de divisions chez les cellules medullaires.
Ces dernieres sont frequemment plus volumineuses que les autres cellules
parenchymateuses. Cette hypertrophic pourrait s'expliquer par la faculte
de gonfler osmotiquement dans un espace plus ou moins libre. Chez les
plantes effeuillees, la moelle est de faible importance, cylindrique et peu
ou pas lacuneuse. Ces trois caracteristiques nous semblent resulter du
defaut de dilatation de la tige chez les plantes traitees (voir figures 15 et 16).

Consequence de l'effeuillage interrompu sur l'anatomie de Linum
austriacum L. (exp. N° 3 bis)

L'interruption de l'effeuillage produit des lins dits a deux etages:
1. periode de mutilation, 2. periode de vie normale (reapparition des
feuilles).
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Rappeions que nous avons fait deux lots d'experiences cites plus
haut:
Ier lot: 12 jours de levee+54 jours de traitement+ 63 jours de vie nor-

male=age 129 jours: longueur de la partie nue, 1,83cm; longueur de
la partie feuillee, 17,4 cm.

2e lot: 12 jours de levee+92 jours de traitement + 25 jours de vie normale
=äge 129 jours: longueur de la partie nue, 3,3 cm; longueur de la
partie feuillee, 3 cm (voir figures 11, 13 et tableau 5).

L'etude anatomique se fonde sur l'examen des coupes transversales
faites a mi-hauteur de la portion feuillee et surtout ä mi-hauteur de la
portion nue de la tige.

Le temoin choisi (—plante ä effeuillage total), auquel nous com-
parons les plantes ä deux stages, atteint apres 122 jours d'effeuillage
(age 134 jours), la hauteur de 4,4 cm. La plante ä deux stages produit
apres 92 jours d'effeuillage (=2e lot) une tige nue, haute de 3,3 cm. Le
sujet du Ier lot, apres 54 jours du traitement, fournit une tige nue de
1,83 cm. Les sections etudiees dans chacun de ces trois cas, sont faites
a mi-hauteur de la tige nue. Elles ne sont done pas rigoureusement com-
parables au point de vue de l'äge de la tige. Nous verrons plus loin
l'importance de cette remarque. L'experience nous a appris que l'effeuil-
lage total et continu determine une structure anatomique assez homo-
gene tout le long de la tige (sauf la region subapicale); eile differe en ceci
d'une tige normale.

Chez une plante ä 2 etages, il n'y a pas d'anomalie du profil de la
tige, au niveau de passage de l'etage nu ä l'etage feuille. La continuity est
comparable ä celle d'une tige temoin. Ceci resulte de la normalisation de
la tige nue. L'anatomie de la portion superieure (partie feuillee) est
normale, c'est-ä-dire comparable ä celle d'une plante temoin. Plus la vie
normale de la plante a 2 etages sera longue, meilleure sera la restauration
de la partie inferieure atrophiee. Inversement, les anomalies d'un lin qui
a vecu une courte periode d'effeuillage sont peu marquees; la normalisation

par retour des feuilles y sera d'autant plus facile. En resume, on
dira pour le premier lot: faible anomalie, forte restauration, et pour le
deuxieme lot: forte anomalie, faible restauration.

Description du lot 1 qui a eu 63 jours de Vie normale: l'aspect general
de la coupe transversale (etage nu) est celui d'une coupe pratiquee dans
le temoin: grand cylindre central compact, petite ecorce, cellules corti-
cales ä forme aplatie, plages des fibres tres faibles. Le tout est comparable
ä la figure d'une plante temoin sectionnee au-dessus de la trace des
cotyledons (voir figures 16 et 21).

F. Plonka (1956) a dejä signale chez Linum usitatissimum L. l'obser-
vation suivante: l'importance des fibres est faible un peu au-dessus du
collet; au fur et ä mesure que l'on s'eleve dans la plante, ce cordon fibreux
s'epaissit, alors que le xyleme se comporte inversement.

393



Les coupes pratiquees dans la partie nue de la tige du lot 1 sont
voisines du collet; la croissance pendant la periode de traitement etait
tres faible et la tige ne s'est guere allongee. Nous nous trouvons done bien
au meme niveau que celui decrit par Plonka.

Description du lot 2 qui a eu 25 jours de vie normale. Coupe de l'etage
nu: les modifications causees par l'effeuillage dans l'ecorce et la region
fibreuse ne sont pas encore reparees. Par contre, l'anneau ligneux s'est
ferme et epaissi. La structure juvenile de l'anneau ligneux de la tige
effeuillee, s'efface progressivement au cours de la restauration (voir
figures 16 et 22).

Ces etudes d'anatomie experimentale mettent en evidence le role
decisif des feuilles dans la differenciation des tissus conducteurs. La
restauration d'une anatomie normale, dans la zone apicale, s'explique
partiellement par le phenomene de fermeture de l'anneau ligneux dis-

Figure 21

Linum austriacum L.
Coupet ransversale a mi-hauteur de la portion nue de la plante du Ier lot, montrant
grand cylindre central compact, petite ecorce, cellules corticales a forme aplatie, plages

fibreuses tres faibles. (Gr. 115 x
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continu. Plus difficile est l'interpretation de cette restauration dans les
zones basses, soit distantes de l'apex. L'assise cambiale doit jouer ici le
role reparateur.

Conclusions

Les carences dues a la reduction de la surface transpirante-photo-
synthetisante exercent des modifications tissulaires. L'examen critique de
ces changements revele les faits suivants: ni l'epiderme, ni l'hypoderme,
ni l'assise de cellules amyliferes, pas plus que le phloeme et le cambium
n'accusent de profondes modifications. Seules les cellules parenchyma-
teuses corticales ont evolue dans le sens de cellules palissadiques. Ces faits
de plasticite cellulaire (nulle ou positive) font penser que les assises qui
ne se sont pas modifiees sont celles que le traitement n'a point oblige

Figure 22

Linum austriacum L.
Coupe transversale ä mi-hauteur de la portion nue de la plante du 2e lot, montrant que
les modifications causees par reffeuillage dans l'ecorce et la region fibreuse ne sont pas

encore reparees; par contre, l'anneau ligneux s'est ferme et epaissi. (Gr. 147 X)
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a changer leurs fonctions originales. Au contraire, l'effeuillage a impose,
par un mecanisme d'adaptation, une exageration fonctionnelle au paren-
chyme cortical. La diminution de pression exercee par un bois secondaire
peu developpe chez la plante traitee, peut aussi avoir contribue au deve-
loppement de l'ecorce.

On note en outre que l'effeuillage determine, comme repercussion
directe, une reduction de la quantite des fibres et du bois.

Les modifications anatomiques dues a l'effeuillage n'ont pas un
caractere irreversible. L'etude des plantes ä deux etages fournit la
preuve d'une restauration morphologique et fonctionnelle.

Consequence de l'effeuillage continu ou interrompu sur la floraison de

Linum austriacum L. (exp. Nos 3 et 3 bis)

Le tableau 4, relatif ä l'experience N° 1, nous a appris que Linum
austriacum L. est une plante de jours longs. Cette condition indispensable
sera done toujours realisee dans les essais qui suivent. Par ailleurs, ce
tableau 4 nous a renseigne sur les conditions generales de la floraison
de cette espece. II nous reste maintenant ä examiner le role de l'effeuillage
(experience N° 3). Le tableau suivant resume les essais:

Tableau 7

Essai Vernalisation Ablation des
rameaux lateraux Effemllage Floraison

A 0 0 —

B 0 0 0 —

Le signe 0 signifie l'intervention controlee de la condition
Le signe - signifie l'absence controlee de la floraison

L'effeuillage continu et severe (0 feuille), combine ä l'ablation des
rameaux lateraux, empeche la plante non vernalisee de fleurir. Rappelons
que la seule ablation des rameaux lateraux (experience N° 1), provoque
la floraison de sujets non vernalises. Dans les conditions de l'experience,
l'effeuillage supprime l'effet florigene de la simple ablation des rameaux
lateraux (essai A).

Linum austriacum L., espece d'hiver, exige une periode froide pour
fleurir, comme nous l'avons vu plus haut. Donnons ä la floraison toutes
ses chances en vernalisant un lot ä 3-4 °C durant 60 jours et un autre
durant 80 jours. Appliquons ensuite a ces plantes le double traitement
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decrit ci-dessus, effeuillage-ablation: elles ne donnent pas de fleurs. Cette
experience (essai B), montre que l'effeuillage severe et continu, est un
obstacle a la floraison, meme dans le cas de notre experience ou la plante
est doublement incitee ä fleurir: vernalisation et ablation des rameaux
lateraux. Rappelons que ces essais ont ete faits en deux lots: eclairement
naturel et eclairement de 24 heures durant la periode de traitement.
Meme en regime lumineux de 24 heures ces plantes de jours longs n'ont
pas fleuri. L'effeuillage severe fait disparaitre une partie tres importante
de la S.T.P., soit les feuilles. Or, l'on sait le role joue par ces tissus (les
parenchymes chlorophylliens) en tant qu'appareils percepteurs du photo-
periodisme et comme lieux generateurs des impulsions florigenes.

Dans l'experience N° 3l,is, c'est-a-dire celle de reffeniI läge interrompu
(qui produit les plantes a deux etages), nous avons opere cinq essais

figures au tableau 8.

Tableau 8

Essais Pr^vernali-
sation

Ablation
ram. lat.

Dur6e de
l'effeuillage

Eetour des
feuilles

lre florai¬
son

Postver-
nalisation 2e floraison

a 0 54 jours 0 — 0 +

b 0 54 jours 0 — H

c 0 92 jours 0 — 0 9

d 0 92 jours 0 — 9

e 0 0 92 jours 0 — 0

Le signe 0 signifie rintervention controlee de la condition
Le signe + signifie la presence controlee de la floraison
Le signe — signifie l'absence controlee de la floraison
Le signe (—) signifie 3 ou 4 fleurs seulement

De ces cinq essais, considerons tout d'abord les resultats obtenus au
cours du premier cycle de culture, c'est-a-dire a l'automne de la premiere
annee. Le retour des feuilles ne permet pas la floraison tant pour les

plantes qui ont subi un effeuillage de 54 jours, que pour celles qui ont
eu un traitement de 92 jours. Cette constatation est vraie pour les plantes
vernalisees et non vernalisees. On peut done dire, que dans les conditions
de notre experience, la reapparition de feuilles ne corrige pas l'effet de

l'effeuillage anterieur qui empechait la floraison. Toute interpretation de
ces resultats serait hasardeuse, etant donne que les plantes ayant subi
le traitement 3Ms, disposent d'une periode de vie normale (feuillee), peut-
etre trop courte pour parachever le cycle vital.
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Lorsque les resultats precedents fnrent consignes, ces memes plantes
a deux etages furent (novembre), les unes gardees en plein air, les antres
mises en serre chaude (16-18° C), eclairees (1500 lux, chaque jour,
pendant 15 heures). D'une fa§on generale, toutes les plantes qui avaient
subi un effeuillage de 92 jours ont succombe au cours de l'hiver, tant
Celles de plein air que celles mises en serre. Cette decimation s'explique
ainsi: l'etage feuille est encore peu important chez ces plantes; elles ont
en consequence conserve, plus ou moins, la sensibilite des plantes a
0 feuille. On sait pour ces dernieres que le developpement de rameaux
lateraux, desseche la tige principale en peu de temps. Malgre une ablation

a vrai dire relächee des rameaux lateraux, de tels accidents se pro-
duisirent. Par contre, les sujets qui avaient subi un effeuillage de 54 jours,
avaient eu le temps, ä la fin de l'ete, de reconstituer un feuillage assez
important pour redonner ä la plante sa rusticite. Conservees en plein air,
subissant le froid du premier hiver, ces plantes (essai A sans prevernali-
sation) fleurirent normalement au cours de la seconde annee. Conservees
en serre chaude et a la lumiere, ces plantes fournissent, au cours de la
seconde annee, quelques fleurs. Ce phenomene de floraison reduite en
l'absence de vernalisation, mais en presence d'un appoint de lumiere au
cours de l'hiver, a deja ete mentionne pour les plantes temoins (voir
page 360).

Discussion

Le role des feuilles dans le processus des reactions dues au froid et
necessaires a la floraison est etudie par divers auteurs. G. Meie hers et
A. Lang (1948) ont signale, a propos de la jusquiame, l'importance de
l'ablation des feuilles pour l'epanouissement des fleurs de varietes annu-
elles et bisannuelles. Ces memes auteurs ont fait fleurir une jusquiame
bisannuelle non vernalisee, par le greffage d'une feuille, soit de la variete
bisannuelle vernalisee, soit de la variete annuelle. M. C. Cailahjan et
L. P. Khlopenkova (1957) greffent des rosettes de Brassica napus
oleifera d'hiver (sujet non vernalise) sur un Brassica napus oleifera de
printemps en voie de floraison. Ces rosettes greffees donnent des rameaux
fleuris, en condition de jours longs et aux depens des metabolites prove-
nant du porte-greffe de printemps. F. Oehlkers (1956) dans ses etudes
sur Streptocarpus considere que l'effet stimulant de la vernalisation
debute vers le milieu de la feuille, s'etend ensuite vers la base, puis vers
les pousses. Th. A. Hartman (1956), S. J. Wellensiek, J. Doorenbos
et J. A. D. Zeevaart (1956) ont un autre point de vue: ils interpretent
certaines observations faites chez Cichorium intybus en disant que la
vernalisation determine dans le point vegetatif une transformation
irreversible qui s'exprimera par la forme des feuilles ulterieurement produites.
A. K. Efejkin (1957) travaillant sur la betterave fourragere, a montre
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que les processus provoques par un abaissement de la temperature,
indispensable au debut de la floraison, ne se localisent pas dans la zone
de croissance de l'extremite de la tige mais dependent de l'etat de l'orga-
nisme dans son ensemble. Nos experiences apportent une nouvelle contribution

dans ce domaine de recherches. L'effeuillage empeche la floraison
de Linum austriacum L. vernalise ou non vernalise. Meme en regime
lumineux de 24 heures, ces plantes de jours longs n'ont pas fleuri. Le
retour des feuilles retablit, dans les conditions precisees, les fonctions
physiologiques de la plante qui retrouve les caracteres du temoin: floraison

apres le froid.

B. Linum usitatissimum L.

Description de la lignee utilisee

Les plantes que nous avons utilisees proviennent du Jardin bota-
nique de Geneve et appartiennent ä l'espece linneenne usitatissimum.
Cette designation, puisqu'il s'agit d'une plante cultivee, correspond ä
une collection considerable de races ou lignees. Nous n'avons pas identifie
notre souche a cet egard. Voici quelques caracteres de cette lignee:
developpee en pots de 12 cm, la plante developpe, apres un temps de
levee de 6 ou 7 jours, une tige unique qui atteint 45 cm en moyenne et qui
presente peu de ramifications au sommet par rapport ä d'autres varietes

Figure 23

Fleur de Linum usitatissi¬
mum L.

399



de la meme espece. On voit, en coupe transversale de la tige, une plage
fibreuse abondante (voir figure 26). La fleur affecte la forme d'un cornet.
L'etalement des petales est d'ailleurs en grande partie une question
d'eclairement. Les sepales sont sans moucheture et sans anthocyane.
Les petales sont bleu pale, legerement frises et un peu plus longs que
larges. Les etamines sont un peu enroulees. Les stigmates sont situes au-
dessous du niveau des antheres et enroules sur eux-memes. La capsule
est spherique, les graines brunes ä rouge pale ont un bec retourne
(voir figure 23). Ces caracteres qui servent de base ä la determination
des especes et varietes sont tres sensibles a l'influence du milieu. Par
ailleurs, il ne faut pas perdre de vue que le lin cultive est un produit tres
complexe d'une selection operee depuis des milliers d'annees. Pour ce qui
est des conditions culturales et des traitements imposes, nous renvoyons
ä la partie generale (voir pages 352 et 367).

Figure 24
Linum usitatissimum L.

A gauche, plante cultivee en 24 heures (fleurs); au centre, plante cultivee en jours naturels
(bourgeons floraux, puis fleurs); a droite, plante cultivee en jours courts (etat vegetatif

et rameaux lateraux)
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Developpement

Linum usitatissirnum L. est une plante annuelle de jours longs qui
n'exige pas de vernalisation. Semee le 29 avril 1958, cultivee en pots en
plein air, la plante fleurira en 56 jours (plus ou moins 1 ou 2 jours), c'est-a-
dire fin juin. En conditions de plein air, des journees longues de 24 heures
d'eclairement (lumiere d'appoint de 400 ä 500 lux) determinent une
floraison en 51 jours. Des journees courtes de 8 heures (lumiere naturelle
de 9 heures a 17 heures, cage obscure pour le reste du temps) provoque-
ront une ramification considerable, mais une floraison tardive (118 jours)
ou nulle (voir figures 24 et 31). La plante a done un caractere hemero-
periodique.

Figure 25

Linum usitatissirnum L.
A droite, plante temoin; a gauche, plante au regime sans feuille; au centre, plantes aux

regimes intermediaires: 2, 4, 6, 10 feuilles
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Consequence de l'effeuillage continu sur la croisSance de Linum usita-
tissimum L. (exp. N° 3)

Pour cette espece, comme pour la precedente, l'effeuillage est tou-
jours combine ä l'ablation des rameaux lateraux.

Rappelons que Linum usitatissimum L. leve en 7 jours et le traite-
ment commence 3 jours apres, c'est-ä-dire ä l'äge de 10 jours.

La figure 25 qui montre l'elongation de la tige et le developpement
du Systeme radiculaire confirme les resultats obtenus chez Linum austria-
cum L.: ces croissances sont proportionnelles ä la severite de l'effeuillage.
Ajoutons que les mesures d'allongement chez cette espece sont prises
de la trace cotyledonaire jusqu'a la premiere fleur pseudo-terminale de
la tige.

Longueur finale de la tige prinzipale (pot 0 12 cm)

Regime sans feuille 14 cm
Regime ä 2 feuilles 14,7 cm

Regime ä 4 feuilles 15,5 cm
Regime ä 6 feuilles 16 cm
Regime a 10 feuilles 17,6 cm
Temoin 45 cm

Le traitement N° 3 se traduit, au point de vue de l'allongement de
la tige, d'une fayon differente chez Linum usitatissimum L. que chez
Linum austriacum L. (voir graphiques A, B et E, P). Les courbes cumula-
tives de croissance presentent encore le caractere en S chez les lins cultives
{Linum usitatissimum L.) alors qu'elles etaient figurees par des segments
de droites rectilignes chez Linum austriacum L., mutiles de la meme
facon. Parallelement, l'expression unitive de la croissance, valeurs de
l'increment, se presente differemment chez les deux especes: ligne horizon-
tale pour Linum austriacum L., et ligne en chapeau pour Linum
usitatissimum L. L'origine de cette difference est la suivante: Linum austriacum
L. ne fleurit pas quand il est effeuille, Linum usitatissimum L. peut fleurir
dans ces conditions comme nous le verrons un peu plus loin.

La floraison est accompagnee, dans bien des cas, d'un brusque allonge-
ment des rameaux floriferes (R. David, 1952). Dans le cas du Linum
usitatissimum L., cet evenement se greffe sur ceux consecutifs a l'effeuillage

et les modifie. Le cycle vital du lin cultive etant relativement court,
cette influence perturbatrice se marque de bonne heure et masque le
comportement particulier des plantes effeuillees.

402



Graphique E

Longueur de la tige principale de Linum usitatissimum L. (mesuree de la trace cotyledo-
naire au sommet, pot 0 12 cm)
Plante temoin: —o—o—o—
Plantes soumises ä divers regimes d'effeuillage: —•—
Debut de l'effeuillage: 71

Consequence de l'effeuillage interrompu sur la croissance de Linum
usitatissimum L. (exp. N° 3bls)

L'effeuillage interrompu produit une plante dite ä deux etages nue
en bas, feuillee en haut. Rappeions qu'il s'agissait d'un regime a 0 feuille.
Ces plantes totalement effeuillees ont ete divisees en 6 lots:
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cm. 18

29-4

Graphique F

Allongement de la tige principale de Linum usitatissimum L.: increments de croissance,
correspondant ä des periodes de 10 jours.
Plante temoin: —o—o—o—
Plantes soumises ä divers regimes d'effeuillage:
Debut de l'effeuillage:"I

1. L'effeuillage est interrompu ä l'äge de
2. L'effeuillage est interrompu ä l'äge de
3. L'effeuillage est interrompu ä l'äge de
4. L'effeuillage est interrompu ä l'äge de
5. L'effeuillage est interrompu ä l'äge de

45 jours
60 jours
70 jours
80 jours
90 jours

6. L'effeuillage est interrompu ä l'äge de 100 jours

La reapparition des feuilles produit chez tous ces lots la reaction
suivante: l'allongement de la tige et le developpement des racines sont
acceleres au fur et ä mesure que le nombre des feuilles augmente dans la
partie superieure. Tout se passe comme si les fonctions physiologiques
etaient progressivement retablies. Cette restauration s'exprime par les
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courbes de croissance en S (methode cumulative) et en cbapeau (methode
unitive) qui s'apparentent aux courbes de la plante temoin.

Les graphiques G et H montrent toutefois que la plante croit tres
peu durant les premiers 10 jours consecutifs ä l'arret de l'effeuillage.
Les effets de la surface transpirante-photosynthetisante nouvellement
formee sont encore faibles. Une pareille observation avait egalement ete
faite pour Linum austriacum L. soumis au meme traitement. Ce lent
demarrage de la croissance est interprete comme suit: il y a derivation

Graphique G

Longueur de la tige principale de Linum, usitatissimum L. (mesuree de la trace cotyledo-
naire au sommet, pot 0 12 cm).
Plante temoin: —o—o—o—
Plantes dont l'effeuillage a ete interrompu ä l'age de 45, 60, 70, 80, 90 et 100 jours:
Debut de l'interruption de l'effeuillage: |
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des substances nutritives pour reconstituer le cylindre central de la
portion basilaire. Cet etat deficient du cylindre central a ete decrit ä

propos deLinumaustriacum L. (consequence anatomique du traitement 3).
II se retrouve, comme nous le verrons plus loin, chez Linurn usitatissi-
mum L.

Les courbes montrent aussi que ce demurrage est d'autant plus lent
que la plante a vecu plus longuement ä l'etat effeuille.

Graphique H

Allongement de la tige principale de Linum usitatissimum, L.: increments de croissance
successifs (periode de 10 jours), mesures chez la plante temoin et chez les plantes ä deux
etages, dont l'effeuillage a ete interrompu ä l'äge de 45, 60, 70, 80, 90 et 100 jours.
Sur le graphique, l'ordonnee, par exemple, au 65e jour de l'äge de la plante, correspond
ä l'increment de croissance mesure pour la periode allant du 60e au 70e jour et ainsi de
suite.

Plante temoin: —o—o—o—
Plantes a 2 etages: — —

406



Consequence de l'effeuillage continu ou interrompu sur l'anatomie de

Linum usitatissimum L. (exp. Nos 3 et 3llis)

Les modifications tissulaires provoquees par l'effeuillage continu et
l'effeuillage interrompu sont analogues ä celles de Linum austriacum L.,
dont nous avons parle plus haut (voir page 381). Mais ces modifications
sont un peu moins accentuees. Surtout les cellules corticales sont moins
allongees du cote radial (voir figures 15, 16 et 26, 27).

Figure 26

Linum usitatissimum L.
Coupe transversale ä mi-hauteur
de la tige temoin montrant les
cellules corticales aplaties, plages fi-

breuses abondantes. (Gr. 75 x

Figure 27

Linum usitatissimum L.

Coupe transversale a mi-hauteur
de la tige effeui lee totalement
montrant les eel lules corticales
palissadiques, plag?s fibreuses re-

duites. (Gr. 225 x)

L'effeuillage total (0 feuille) a des repercussions a:

marquees chez Linum austriacum L. que chez Linum u
Nous expliquons cette difference par le fait que les feuille:
sont plus grandes que celles du Linum austriacum L. D
periode ou les pousses de feuilles de Linum usitatissimum 1 j
a la tige, elles ont pu produire un effet de differenciation
male plus marque que les feuilles plus petites de Linum a

natomiques plus
sitatissimum L.
s du lin cultive
urant la courte

ont ete attachees
g.natomique nor-
ustriacum L.

Consequence de l'effeuillage continu sin* la floraison de Linum
usitatissimum L. (exp. N° 3)

Cette consequence affecte le temps de la floraison, le nombre de
fleurs et la perfection organographique des fleurs. Par contre, ni la dimension

du perianthe, ni la fertilite ne semblent influencees.
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Retard de la floraison. Le double traitement, effeuillage continu et
ablation des rameaux lateraux, retarde la floraison par rapport a celle
d'une plante non traitee. Pour un regime ä 0 feuille, la floraison a lieu
au bout de 116 jours, temoin 56 jours. La figure 28 montre l'aspect
etrange de ce lin fleuri.

Figure 28

Linum usitatissimum L.
Plante effeuillee totalement (fleur!)

Si l'effeuillage est moins severe avec conservation au sommet de
2, 4, 6 et 10 feuilles, le retard de floraison est de moins en moins grand.
Le tableau 9 resume ces constatations:

Tableau 9

Effeuillage continu laissant Nomtre de jours
pour la mise ä fleur

Toutes les feuilles (— temoin)
10 feuilles

56
75
89
97

105
116

6 feuilles
4 feuilles
2 feuilles ;
0 feuille

Semis le 29.4.1958
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La figure 29 montre des sujets ä regime severe qui n'ont pas encore
fleuri et d'autres a regime moins severe qui ont fleuri (äge de la culture
au moment de la Photographie 100 jours).

Linum usitatissimum L.
A droite, plante temoin (fruits); ä gauche, plante au regime ä 0 feuille (etat vegetatif);
au centre, plantes aux regimes intermediaires: 2, 4, 6, 10 feuilles (bourgeons floraux ou

fleurs)

Nombre de fleurs. Dans le regime a 0 feuille, 2, parfois 3 fleurs se

produisent. Pour 4 feuilles conservees, 5 ou 6 fleurs normales se produisent.
Le nombre des fleurs se reduit done avec la severite du regime.

Dimension des fleurs. Leperianthe des fleurs produites dans le regime
ä 0 feuille, est quelque peu reduit (%) par rapport ä celui d'une fleur de
la plante temoin. La reduction de l'appareil floral est minime si on la
compare ä celle de l'allongement de la tige. Cette difference souligne
l'independance relative du territoire floral par rapport au territoire
vegetatif (voir figure 28).

Ces trois fleurs dans le regime severe se distinguent pourtant par
leur degre de perfection. Si l'operateur conserve les deux premieres fleurs
formees, l'une des deux, soit la premiere, soit la seconde montre, au
moment de la fructification, une reduction de la capsule (voir figure 30).
D'autre part, la troisieme fleur qui se forme a cote des deux premieres,
montre alors une malformation des carpelles, veritable atrophie par
carence nutritive.

Figure 29
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Figure 30

Linum usitatissimum L.
Plantes au regime de 0 feuille: a gauche, le premier fruit reduit; a droite, le second fruit

reduit

Fertilite. Les graines fournies par les deux premieres fleurs sont par-
faitement fertiles. Leurs descendants sont des plantes normales, chez
qui nous ne trouvons pas des nouveaux caracteres hereditaires provo-
ques par le traitement, comme dans le cas du mais, bien etudie par
L. Blaringhem (1908).

D'autre part, nous avons vu auparavant que Linum usitatissimum L.,
qui est une plante de jours longs, fleurit au 51e jour pour la culture sou -
mise ä 24 heures de lumiere, c'est-a-dire 5 jours plus tot que la plante
soumise ä la lumiere naturelle (56e jour). La plante au regime de 0 feuille,
soumise ä la lumiere de 24 heures, fleurit au 102e jour, et au 116e jour ä
la lumiere naturelle. Cette constatation montre un caractere hemero-
periodique de cette espece, non seulement pour la plante temoin, mais
aussi bien pour les plantes traitees.

Rappelons que Linum usitatissimum L. cultive en jours courts de
8 heures, se ramifie considerablement; la plante donne une floraison
tardive (118 jours) ou nulle. La figure 31 montre un aspect curieux: ä
gauche, la plante cultivee en jours courts (hauteur 85 cm), ä l'äge de
116 jours est encore a l'etat vegetatif, tandis qu'ä droite, la plante
totalement effeuillee, cultivee ä la lumiere naturelle (jours longs),
epanouit une fleur au sommet d'une tige minuscule (hauteur 14 cm).

Le nombre de jours pour la mise a fleur, varie legerement d'une
annee a l'autre et d'une saison ä l'autre. Le resume du tableau 9 concerne
les resultats du semis pratique le 29 avril 1958. En 1957, semis en meme
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date, la floraison est relativement retardee: 61 jours pour la plante
temoin, 121 jours pour la plante au regime de 0 feuille, et 4 a 6 jours
de retard pour les autres plantes traitees.

L'annee 1958 est consideree comme bonne dans la plupart des
cultures dans la region de Geneve. Cette condition climatique joue un role
important pour la floraison.

Les resultats de cet expose, concernant Linum usitatissimum L.,
sont continues par Linum angustifolium Huds., plante printaniere, forme
sauvage de la plante de Linurn usitatissimum L.

La plante temoin de Linum angustifolium Huds. fleurit au 73e jour
en lumiere naturelle (1957). La plante au regime de 0 feuille fleurit au
91e jour, et les plantes aux regimes de 2, 4, 6, 10 feuilles fleurissent respec-
tivement au 90e, 88e, 86e, 84e jour. L'ecart est moins grand que pour
Linum usitatissimum L.

Figure 32: ä droite, plante temoin; ä gauche, plante au regime de
10 feuilles; au centre, aux regimes plus severes. On voit que la plante
effeuillee totalement est encore a l'etat de bourgeons floraux, tandis
que les autres sont dejä en fructification. Cette figure montre encore

Plantes ä Tage de 116 jours: ä gauche, plante
cultivee a la lumiere de 8 h (etat vegetatif, beau-

coup de rameaux lateraux); ä droite, plante
effeuillee totalement, soumise ä la lumiere natu-

Linum usitatissimum L.

Figure 31

relle (fleur!)
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que le nombre des fruits, celui des ramifications floriferes, la hauteur des
tiges et le volume des racines sont proportionnellement augmentes quand
les traitements sont de moins en moins severes. La plante temoin est
nettement plus vigoureuse que les plantes traitees.

Figure 32

Linum angustifolium Huds.
A droite, plante temoin; ä gauche, plante au regime de 10 feuilles; au centre, plantes

aux regimes a severites diverses

Discussion

Des 1912 (J. Tournois), puis en 1918-1920 (W. W. Garner et
H. A. Allard) ces auteurs ont deeouvert independamment une reaction
de la plante vis-ä-vis de la duree de la periode d'eclairement (longueur
du jour) qui alterne avec la periode d'obscurite (nuit); cette reaction
commande la mise a fleur. Ce phenomene a re9u, plus tard, le nom de
photoperiodisme.

Au cours des quarante dernieres annees bien des travaux ont ete
faits en vue de comprendre le role particulier du feuillage ou de la feuille
dans cette reaction. Nous avons parle plus haut du probleme analogue
concernant la vernalisation. Nous n'y revenons pas et nous limitons ici
aux questions de photoperiodisme.

Les experiences les plus variees et les interpretations les plus diffe-
rentes ont ete entreprises et donnees a ce sujet. L'unite d'opinion etant
loin d'etre faite, nous passerons en revue les principaux travaux pour
donner un apeiyu aussi fidele que possible de l'etat de la question.
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Pour rejoindre nos propres experiences, nous insisterons sur les
essais anterieurs concernant le role d'une seule feuille ou d'une fraction
de feuillage dans le phenomene de mise ä fleur. Cette technique implique
presque toujours l'effeuillage auquel nous avons consacre nos recherches.

M. C. Cailahjan (1936-1958) a longuement experiments sur Perilla
nankinensis et d'autres plantes. II en I eve ou cache certaines feuilles ou
certaines parties de la feuille soumises ä des inductions lumineuses appro-
priees. La greife complete ces techniques experimentales. Ce savant a
etabli des 1936 la theorie hormonale du florigene. Ses recents travaux, en
1958, montrent que des feuilles de Perilla nankinensis isolees, sans racines
et privees de toute nutrition azotee, se sont montrees sensibles a la
perception de Faction photoperiodique et ont accuse une accumulation de
substances specifiques necessaires ä la floraison.

K. C. Hamner et J. Bonner (1938), travaillant sur Xanthium
pennsylvanicum, plante de jour court ne fleurissant pas en 16 heures de
lumiere, ont montre qu'une seule feuille exposee en jours courts (moins
de 15 heures de lumiere) suffit pour declencher la floraison d'un sujet
dont les autres feuilles ont re9u plus de 15 heures d'eclairement. Cette
feuille unique suffit encore pour induire la floraison d'un second sujet,
soumis ä plus de 15 heures d'eclairement et mis en communication par
une greffe d'approche des tiges.

Parallelement, K. C. Hamner et A. W. Naylor (1939) etudiant
Anethum graveolens, plante de jours longs ne fleurissant pas en jours de
9 heures de lumiere, ont montre qu'une seule feuille plusieurs fois pen-
natisequee, exposee en jours longs (18—19 h), fait fleurir la plante dont toute
les autres parties sont exposees aux jours courts (9 h).

C. Sironval (1952-1956) dans ses etudes sur le fraisier des quatre
saisons, a observe le changement de la forme des feuilles et les variations
de la teneur en chlorophylles de phase ä phase. II a constate egalement
qu'une seule feuille adulte de la plante mere suffit pour induire la floraison

de la plante fille.
Les auteurs precedemment cites envisagent tous la creation de

substances formees dans la feuille, sous l'influence d'un photoperiodisme
approprie. lis apportent done des contributions positives ä la theorie
hormonale de la floraison.

L'hypothese de l'antiflorigene a ete defendue par K. C. Hamner
et J. Bonner (1938, Xanthium pennsylvanicum) et par F. Lona (1948,
1950, Chenopodium amaranticolor) et d'autres. Le principe general de
ces essais est le suivant: cultiver en jours longs des plantes de jours
courts. Dans ces conditions il n'y a pas de mise ä fleur, ä moins qu'on
enleve les feuilles ägees. L'idee est nee que les feuilles chez les plantes
soumises ä une mauvaise condition lumineuse, ne sont pas passives: elles
sont le siege d'une inhibition de la floraison. Selon Hamner et Bonner
(1938) les jeunes feuilles sont, au contraire, utiles ä la floraison. Ces
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considerations sont renforcees recemment, en 1958, par R. G. Lincoln
et K. C. Hamner ä propos de l'effet de l'acide gibberellique sur la florai-
son de Xanthium.

Une autre consideration est faite par S. J. Wellensiek, J. Dooren-
bos et D. De Zeeuw en 1954. lis citent un travail de De Zeeuw (1954)
d'apres lequel les jeunes feuilles retardent la floraison chez certaines
especes considerees comme indifferentes a la photoperiode. Ces auteurs
insistent sur le role de l'auxine pour la mise ä fleur.

A.Lang (1952) a enonce le principe suivant: les feuilles non in-
duites empechent le transport de l'hormone florigene venant des feuilles
induites.

M. C. Cailahjan et R. G. Butenko ont utilise, en 1957, la methode
des traceurs pour suivre le cheminement des produits de la photo -

synthese (C14) chez des plantes de Penlla soumises a des regimes photo-
periodiques differents. Ces auteurs constatent une correspondance
complete entre le developpement des ramifications et la circulation des
substances assimilees. Celle-ci s'effectue au moyen des memes tissus conduc-
teurs; toutefois, la destination des metabolites varie suivant l'emplace-
ment des feuilles par rapport aux ramifications.

Les idees de B. S.Moshkov ont ete faussement presentees par suite
de traductions imparfaites du russe. De 1936 a 1956, cet auteur a travaille
sur le Chrysantheme et d'autres plantes. Un memoire important est con-
sacre ä des experiences oü interviennent des inductions lumineuses va-
riees, diverses techniques d'effeuillage, d'annelation de la tige et de
greffage. II interprete ses resultats en s'appuyant sur la theorie stadiale
de T. Lyssenko et critique vivement la theorie hormonale et les
experiences de M. C. Cailahjan. En 1950 deja il conclut: «La rapidite de la
transformation photoperiodique de la feuille d'une plante prete a la
floraison, depend de sa situation physiologique et avant tout de son age
et de sa situation morphologique sur la tige. Dans ce sens, meme les
feuilles d'une seule tige sont de signification differente.»

H. Zieriacks (1952), procede, lui, ä l'ablation tardive des feuilles
de diverses plantes annuelles, au moment oh les ebauches florales com-
mencent a se former. Cette technique est differente de la notre, effeuillage
precoce et continu au cours de la croissance. Rudbeckia bicolor et Kalan-
choe Blossfeldiana ne fleurissent pas quand l'effeuillage ne conserve qu'une
ou deux feuilles autour du bourgeon. Si l'on a, par contre, conserve une
ou deux feuilles primordiales, la floraison a lieu. Pour Kalanchoe, plante
a jours courts, la feuille active doit avoir au moins une surface de 100 mm2!
Pour d'autres plantes, ajoute Zieriacks, la floraison exige, en plus du
mouchet de feuilles situees autour du point vegetatif, une surface mini-
male de feuilles specifiques (cotyledons et feuilles primordiales). Pour
Phaseolus multiflorus les ebauches florales s'epanouissent aussi bien ä
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l'obscurite qu'a la lumiere. La encore l'anteur constate qu'une surface
foliaire minimale ou critique est necessaire pour faire apparaitre la
quantite minimale de substances necessaires a l'epanouissement des

bourgeons floraux. D'apres cet auteur, la rapidite de l'epanouissement
d'une fleur depend de la surface des feuilles laissees, surtout de celle des

cotyledons et des feuilles primordiales. Ces organes photosensibles sont
capables ä eux seuls d'induire la floraison.

E. Bünning (1936-1958), en etudiant les mouvements periodiques
des feuilles, a pu constater l'alternance des phases photophile et scoto-

phile qui s'installent ä des moments determines pour les plantes de jours
courts, ainsi que les plantes de jours longs. II presente alors une hypo-
these de rythme endogene pour interpreter les phenomenes du photo-
periodisme. Au point de vue du metabolisme general, il semble que les

phases photophile et scotophile correspondent ä des phases d'un cycle
de l'activite photosynthetique et du metabolisme se deroulant dans les

feuilles: predominance des syntheses dans la phase photophile et des

hydrolyses dans la phase scotophile. La periode du rythme endogene
diurne est independante de la temperature, ainsi que des autres facteurs
susceptibles d'intervenir directement sur la vitesse du developpement
(auxines, sucres, etc.).

A vrai dire, face a des experiences faites par divers chercheurs dans
des conditions tres differentes, il est difficile d'etablir pour le moment, une
doctrine du role exact du feuillage dans la mise ä fleur. II est meme
temeraire de soupconner une contradiction essentielle entre des donnees

en apparence contradictoires. Tout ce que nous pouvons faire est d'appor-
ter une contribution nouvelle et quelques remarques utiles.

Les experiences que nous venons de decrire ä propos de Linum
usitatissimum L. et de Linum angustifolium Huds., revelent le pheno-
mene suivant: l'effeuillage ou diminution de la surface transpirante-
photosynthetisante retarde la floraison. Ce retard est proportionnel a

l'importance de l'effeuillage comme l'ont montre nos essais avec des

regimes intermediaires.
Retard de la floraison: tout se passe, dans les conditions de nos

experiences, comme si la disparition des feuilles determinait une diminution
des metabolites utiles a la floraison. Plus cette reduction est considerable,
plus tardive est la floraison. Toutefois, nous n'avons pas franchi le seuil
ä partir duquel la floraison devient impossible chez ces deux especes. Le
retard de floraison correspond ä une diminution de la puissance du vegetal,

diminution qu'expriment tres visiblement les courbes de croissance.
La reduction de la surface transpirante-photosynthetisante agit sur la
floraison comme elle le fait sur l'allongement de la tige.

Cette diminution de vitalite due a l'effeuillage se traduit encore par
la reduction du nombre des fleurs et celle du nombre de semences.
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Nos experiences attirent l'attention sur un phenomene qui a ete
jusqu a present neglige. Dans les essais relatifs ä 1'effeuillage, les auteurs
parlent toujours de l'organe feuilles. Or, trois especes de lins nous montrent
une compensation chez la plante ayant subi un effeuillage severe (0 feuille).
Un tissu assimilateur s'organise dans l'ecorce de la tige. Cette sup-
pleance joue un role pour le maintien des fonctions vegetatives et repro-
ductrices. L'element nouveau de nos recherches est de supprimer la notion
organographique de feuilles et de la remplacer par la notion tissulaire de pa-
renchyme assimilateur chlorophyllien.

Ajoutons enfin une relation qui a ete meconnue dans les systemes
experimentaux decrits. Prenons, par exemple, le cas d'un eclairement
de jours longs sur des plantes de jours courts, munies de leurs feuilles ou
depourvues de leurs feuilles. L'effet de cet eclairement antiecologique ne
sera pas le meme sur la plante feuillee et la plante effeuillee. Cette derniere,
ä qui 1 on a supprime sa surface transpirante-photosynthetisante est
capable de fleurir, tandis que la plante feuillee ne l'est pas (Chrysantheme
par exemple). Le rapport entre l'energie lumineuse incidente et la surface
foliaire disponible est determinant.

H. Zieriacks (1952) a deja tenu compte de ce principe de surface
minimale. Nous ne croyons cependant pas que cette surface est liee a des
feuilles specifiques (cotyledons et feuilles primordiales). II s'agit d'une
surface minimale de tissu assimilateur repartie dans la plante tout entiere
et non necessairement localisee dans les feuilles.

Les conclusions precedentes etablissent un lien, de caractere tro-
phique, entre 1 importance de la S.T.P. et la puissance de floraison.
Cette causalite directe peut etre effacee ou masquee dans des conditions
d'un photoperiodisme antiecologique: en jours courts Linum usitatissi-
mum L. ä feuillage pale, allonge anormalement sa tige, se ramifie et ne
fleurit pas. Ici, la S.T.P. est pourtant considerable!

La conclusion generale a tirer de l'experience N° 3 est qu'une cer-
taine surface de tissu assimilateur placee n'importe ou, est necessaire a la
floraison.

Consequence de 1'effeuillage interrompu sur la floraison de T imim
usitatissimum L. (exp. N° 3bis)

Si 1 on permet aux feuilles de se developper a partir d'un moment
determine sur des plantes totalement effeuillees, on obtient les lins dits
a deux etages. L arret de 1'effeuillage a ete fait ä 7 ages differents. Pour
chacun de ces lots, l'epoque de floraison a ete notee. Le tableau 10 resume
ces essais:
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Tableau 10

Nombre de jours pour la mise ä fleur
Effeuillage interrompu

k l'äge de jours
A partir du semis A partir de l'interruption

de l'effeuillage

45 84 39
60 93 35
70 99 29
80 105 25
90 115 25

100 131 31
110 116 6

Remarque
Semis le 29.4.1958, plante temoin fleurit apres 56 jours, plante totalement

effeuillee fleurit apres 116 jours

Le temps pour la mise ä fleur, compte ä partir du semis, est un temps
composite: avant et apres l'interruption de l'effeuillage. Ce temps sera
pourtant utile pour comparer l'äge de mise ä fleur de la plante a deux
etages ä celui des temoins choisis.

Le temps pour la mise a fleur, compte a partir de l'interruption de
l'effeuillage, permet d'etablir des relations entre la croissance et le deve-
loppement dans le systeme experimental 3bls.

Considerons d'abord ces relations: une interruption preeoce de
reffeuillage (45e jour) est suivie d'une periode de mise ä fleur longue:
39 jours. Une interruption tardive de reffeuillage (110e jour) est suivie
d'une periode de mise ä fleur courte: 6 jours. Ces faits se comprennent
quand on se rappelle que la mise a fleur depend du titre en facteurs flori-
genes (sensu lato) de la plante. Ce titre est faible chez une plante jeune
et grand chez une plante ägee.

D'autre part, un travail de croissance a lieu plus longtemps chez la
plante dont reffeuillage a ete suspendu tot que chez eelle dont l'effeuillage
a ete suspendu tard.

Ces deux phenomenes conjugues: titre en facteurs florigenes et
competition vegetative, satisfont aux resultats obtenus.

La question posee par le titre du paragraphs est celle de l'influence
du traitement 3bis (plante ä deux etages) sur le moment de la floraison.

Deux references sont possibles: la plante temoin (non traitee) et la
plante dont l'effeuillage est continu.

La floraison des plantes ä deux etages est toujours en retard par
rapport ä celle des plantes temoins, quelle que soit l'epoque ä laquelle
l'effeuillage a ete interrompu. L'effeuillage continu determinait dejä un
retard de floraison par rapport au temoin; le retour des feuilles ne corrige
pas ce retard.
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Comparons maintenant, an point de vue de la floraison, la plante
ä deux etages ä la plante ä effeuillage continu.

Le tableau suivant nous indique les avances et les retards de cette
floraison.

Tableau 11

Effeuillage interrompu
ä l'äge de jours

Avance
jours

Retard
jours

45 32
60 23 - —
70 17 —
80 11 —
90 1 —

100 — 15
110 nulle nul

Comme l'indique le tableau precedent, la plante ä deux etages
(interruption de l'effeuillage au 100e jour) fleurit 15 jours plus tard que la
plante totalement effeuillee (116e jour). Un retard similaire de 20 jours
est egalement enregistre en 1957. La figure 33 montre a gauche une
plante effeuillee dejä porteuse d'un fruit et ä droite une plante a deux
etages encore ä l'etat vegetatif.

Figure 33

Linum usitatissimum L.
Plantes k Tage de 121 jours: k

gauehe, plante ä effeuillage total
(fruit); k droite, plante a 2 etages

(faits au 100e jour) (etat vegetatif)

418



Enfin, l'interruption de l'effeuillage au 110e jour n'exerce plus d'in-
fluence sur le temps de la floraison. En fait, ä ce moment, l'ebauche est
deja formee.

Discussion

Nous interpretons les donnees du tableau 11 comme suit: l'inter-
ruption de l'effeuillage tend ä ramener la plante dans les conditions
normales. Si cette interruption est faite de bonne heure (45 jours), la plante,
fortifiee par son nouvcau feuillage, fleurira plus tot que la plante mainte-
nue sans feuille: 32 jours d'avance! Plus tardive est cette interruption,
moins efficace est le retour des feuilles: faite au 90e jour, l'interruption
de l'effeuillage ne determine plus qu'un jour d'avance. Pratiquement, on
se trouve dans l'etat d'une plante a effeuillage continu. L'arret de
l'effeuillage au 100e jour provoque, au contraire, un retard de floraison de
15 jours. Cette constatation paradoxale nous semble s'expliquer ainsi:
a cet age, la plante atteint un seuil, celui de l'organisation de ses boutons
floraux. Organographiquement, c'est-ä-dire de visu, rien n'est encore
perceptible. La formation des feuilles, permise ä ce moment precis,
devie la puissance creatrice vers l'appareil vegetatif. Cette competition se

fait au detriment des fleurs, dont Veclosion est alors retardee.

En reprenant l'interpretation developpee ä propos de l'ablation des
rameaux lateraux (voir experience N° 1), on peut ici encore fournir une
explication relativement simple: le retour des feuilles assure une
circulation de plus en plus importante de seve brute dans la plante. II y a en
quelque sorte «dilution» de la seve elaboree produite. Cette disproportion
est alors defavorable ä la mise ä fleur.

Enfin, l'arret de l'effeuillage pratique au 110e jour, n'a plus de sens:
les bourgeons floraux se sont dejä formes et la competition de l'appareil
vegetatif surgit trop tard.

Nous avons note, plus haut, une competition du meme ordre: ralen-
tissement de l'allongement de la tige pendant les 10 premiers jours ou
les feuilles reapparaissent. C'etait alors la restauration anatomique de
la tige qui deviait a son profit une partie de l'energie creatrice. Ici, ce
sont les feuilles en formation qui accaparent une partie des forces destinees
aux fleurs.

Au premier abord, ces observations paraissent des details. En fait,
elles nous conduisent a un phenomene important et souvent mal compris:
celui de la reversibilite des Stades dans le developpement. A la lumiere
des experiences precedentes, la reversibilite momentanee nous apparait
comme le resultat d'une competition entre deux tendances. Ce caractere
de competition a echappe ä plus d'un auteur parce que rares sont les
cas oü l'etude du phenomene reversible a ete faite parallelement avec
celle de la croissance.
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Le phenomene de la reversibilite a ete examine par divers auteurs:
F. G. Gregory et 0. N. Purvis (1937) ont pu devernaliser des semences
de cereales dejä traitees par le froid. A. A. Avakian et M. T. Jaskreb
(1949) et d'autres auteurs, champions de la theorie stadiale de T. Lys-
senko, defendent la these de l'irreversibilite de la transformation pha-
sique. P. Chouard (1949) a observe des plantes annuelles hemeroperio-
diques comme la pensee des champs, le plantain des sables, le mouron
rouge qui reviennent a l'etat vegetatif peu de temps apres qu'elles ont
ete ramenees en jours courts, si toutefois tous leurs bourgeons n'ont pas
ete deja transformes en boutons. L'auteur montre encore qu'une sca-
bieuse d'Ukraine, traitee en jours longs, developpe des rameaux longs
ä bractees etroites, signes de l'engagement vers l'etat reproductif. Mais
si l'on fait alors retour en jours courts, l'allongement cesse immediate-
ment et au lieu d'un capitule de fleurs, l'extremite du rameau forme une
rosette perchee de feuilles divisees, c'est-a-dire manifeste une reversion
complete ä l'etat vegetatif. Chouard, en 1957, a obtenu chez le mouron
rouge des fleurs proliferes en variant la duree de l'illumination. C. Siron-
val (1952—1956) travaillant sur les fraisiers des quatre saisons, a prouve
que ces plantes de jours longs qui sont deja en fleurs ne cessent jamais
de fleurir en jours courts. L'auteur conclut que le developpement ne
retourne pas en arriere vers la phase vegetative. II est irreversible. Cepen-
dant cet auteur montre que l'isolement et le bouturage de hampes flo-
rales de fraisier provoque la croissance vegetative du bourgeon de la
feuille preflorale pendant un certain temps. H. M. Cathey et H. A.
Borthwick (1957), experimentant sur le Chrysantheme, ont trouve que
les ebauches florales sont nettement reduites par une exposition d'une
minute a la lumiere rouge filtree et sont completement inhibees par une
exposition de 16 a 27 minutes. Ces ebauches reprennent leur cours normal

apres une exposition de quelques minutes aux rayons infrarouges.
J. D oorenbos (1954) a montre que les branches floriferes de Hedera
helix, porteuses de feuilles cordees, fourniront, ä la suite d'une greffe de
Hedera a l'etat vegetatif, des feuilles de forme pentagonale, caracte-
ristique de l'etat vegetatif de cette espece. L'auteur croit qu'il y a un
rajeunissement. J. A. D. Zeevaart (1957) procede a des greffes de
feuilles de Perilla et de Xanthium provenant de plantes ayant beneficie
d'un photoperiodisme a jours courts. Ces feuilles, greffees sur des sujets
ayant beneficie d'un photoperiodisme inapproprie, determinent la florai-
son de ces sujets. L'auteur considere l'induction photoperiodique comme
un phenomene irreversible.

Ajoutons quelques observations faites sur des plantes de Linum
usitatissimum L. cultivees en lumiere continue. Ces plantes donnent
precocement des fleurs normales par leur structure et leur situation sur
l'inflorescence. Plus tard quelques fleurs se forment a l'aisselle de feuilles
de la tige principale, au bas des rameaux floriferes. Jusqu'ä present rien
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d'anormal, sinon la precocite. En general, ees plantes jaunissent et
meurent apres la fructification. Certains sujets, dont les racines sont
sorties du pot et qui ont rencontre dans le sol de nouvelles ressources
nutritives, developpent tardivement, apres la fructification, une serie de
fleurs anormales ou proliferes (voir figures 34 ä 37). Dans beaucoup de
cas on note le developpement d'un rameau feuille ne dans la fleur ou ä la
place de la fleur anormale. Nous sommes ici en face d'un reveil de l'appa-
reil vegetatif chez une plante qui, en temps ordinaire, avait acheve son
cycle vital. Ce reveil des tissus foliaires est, dans nos experiences, en
relation avec une alimentation privilegiee.

L'interet de ces observations reside dans l'etat intermediaire de ces
appareils mi-fleur-mi-feuille. Un changement des conditions du milieu
provoque ici un retour de la vie vegetative, soit une reversibilite con-
ditionnee par le milieu ambiant. Ces observations confirment celles publiees
recemment (1957) par P. Chouard.

Soulignons, pour conclure, que nos observations sur l'epoque de
floraison des plantes ä deux etages mettent en evidence le moment a partir
duquel la reversibilite n'est plus possible.

Serie de fleurs anormales ou proliferes de Linum usitatissimum L.

Figure 34. Sepales geants, petales verdätres et reduits, etamines reduites, presence gyno-
phore allonge, ovaire beant

Figure 35. Sepales geants, petales verdätres et nombreux, etamines absentes, carpelles
geants, ovaire beant
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Figure 36. Bouquet de fleurs foliacees enveloppe par 5 sepales geants
Figure 37. Fleurs foliacees superposees

Experiences Nos4, 5 et 6

Plante utilisee: Linurn usitatissimum L.

Traitement pour Vexperience N° 4. On procede sur certaines plantes
a un effeuillage unique a un moment determine, avec conservation de

quelques feuilles au sommet de la tige (voir figure 38, a droite).
Traitement pour I'experience N° 5. On procede a une ablation des

racines laterales.
Dans le genre Linum, les racines sont fasciculees. Chez l'espece

usitatissimum que nous avons utilisee, la racine principale ne porte que
des racines laterales greles. L'ablation a ete pratiquee a un moment
determine. On sort la plante de son pot, on la debarrasse des fragments de
terre qui restent adherents et toutes les racines laterales (secondaires)
sont coupees aux ciseaux au ras de la racine principale: on ne conserve
que cette derniere longue de 15 cm. La plante aussitöt remise dans son
pot, arrosee, est gardee 3 jours a l'ombre. Elle est ensuite replacee
dans les conditions culturales ordinaires (voir figure 38, au centre).

Traitement pour I'experience N° 6. On pratique simultanement ces
deux mutilations: effeuillage unique et ablation des racines laterales
(voir figure 38, a gauche).

Ces trois types d'operation ont ete faits une fois le 30e jour et une
autre fois le 35e jour.
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Figure 38

Linum usitatissimum L.

Operation faite au 35e jour:
ä droite, plante ä effeuillage
unique (exp. N° 4); au
centre, plante ä ablation des
racines laterales (exp. N° 5);
ä gauche, plante ä operations

combinees (exp. N° 6)

Portee de ces operations

Experience N° 4. L'effeuillage unique provoque une disparition
brusque de la surface transpirante-photosynthetisante. Ceci correspond
a l'arret momentane du moteur physiologique: l'appel de seve brute
diminue et il y a reduction des metabolites respirables. Mais il y a peu
de perte des substances accumulees dans les racines et la tige, avant
l'intervention.

Experience N° 5. L'ablation des racines laterales reduit les ressources
en eau et les aliments mineraux de la plante ainsi que la matiere orga-
nique des racines eliminees. Dans le cas de la simple ablation des racines,
sans effeuillage, la S.T.P. reste la meme. II en resulte un desequilibre
momentane qui conduit ä la deshydratation du vegetal. L'experience
montre en effet que les feuilles formees avant l'operation se fanent pro-
gressivement et definitivement. La plante retablira son equilibre au fur
et ä mesure que de nouvelles racines se forment. En bref, il s'agit d'un
trouble du bilan de l'eau. Les substances accumulees avant l'intervention
sont utilisees partiellement pour former de nouvelles racines.

Experience N° 6. L'effeuillage unique ou la simple ablation des
racines laterales ne menacent pas la vie de la plante.

423



Par contre, les deux operations combinees provoquent parfois la
mort de la plante. La surface transpirante-photosynthetisante joue un
role important pour la formation de nouvelles racines, ce qui a dejä ete
confirme par J. Gorter (1957) dans son travail de bouturage.

Consequences sur la croissance

L'effeuillage unique n'a pas beaucoup d'elfet par rapport au temoin.
L'ablation des racines laterales produit une diminution plus accentuee
de la croissance (allongement de la tige et developpement des racines).
La reduction est encore plus forte chez les plantes qui ont subi les doubles
mutilations. Voir figure 39, plantes operees au 30e jour et photographiees
a l'äge de 65 jours.

Figure 39

Linum usitatissimum L.
A droite, plante de l'exp. N° 4

(fleurs); au centre, plante de
l'exp. N° 5 (bourgeons floraux);
ä gauche, plante de l'exp. N° 6

(etat vegetatif)

\

Nos experiences rejoignent Celles de E. C. Humphries (1958) qui a
deja note chez le seigle et l'orge que l'ablation d'une partie du Systeme ra-
diculaire diminue de maniere proportionnelle la croissance de la tige.
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Consequences sur la floraison

Ces trois traitements retardent la floraison, voir tableau suivant:

Tableau 12

Operation
an Tomoin

Nombre de
mise

A partir du
semis:

56 jours

ours pour la
i fleur

A partir de
l'operation

30e jour

Effeuillage unique (exp. N° 4)

Ablation des racines laterales (exp. N° 5)

Effeuillage et ablation simultanes (exp. N° 6)

65

68

72

35

38

42

35e jour

Effeuillage unique (exp. N° 4)

Ablation des racines laterales (exp. N° 5)

Effeuillage et ablation simultanes (exp. N° 6)

63

66

68

28

29

33

Les donnees precedentes nous apprennent que les trois traitements
retardent l'epoque de la floraison, comparee ä celle de la plante temoin.
Le retard du a l'effeuillage unique est moindre que celui du a l'ablation
des racines laterales. Le cumul des deux traitements determine un retard
plus marque encore (voir figure 39).

L'operation pratiquee au 35e jour est moins funeste, au point de vue
de la floraison, que celle pratiquee au 30e jour. Si l'operation est pratiquee
peu avant la floraison, au 50e jour par exemple, on ne remarque pas un
grand effet de retard. Ce dernier depend done du capital nutritif et hormonal

accumule dans la tige avant l'intervention.
M. C. Cailahjan (1956) supprime tardivement toutes les racines de

Perilla nankinensis et cultive ensuite le vegetal dans de l'eau de fontaine:
la plante fleurit. Eudbeckia bicolor traite de la meme maniere ne donne
pas de fleurs. L'auteur ne mentionne pas Page de la plante au moment
du traitement et attribue ces comportements divers ä des questions
d'especes.

E. C. Humphries (1958) provoque par ablation des racines avant
la fin du tallage une augmentation du nombre des epis, augmentation
qu'il attribue ä une derivation des glucides vers la tige.
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Resume et conclusions

Un desequilibre du milieu interne, chez la plante de lin, est cree par
diverses mutilations: ablation des rameaux lateraux, effeuillage de la
tige principale, ablation des racines laterales et des combinaisons de ces
operations. Les plantes traitees se developpent dans un milieu ecologique
normal. Le nouvel equilibre adopte par la plante lui impose des com-
portements physiologiques et morphologiques inedits dont voici le resume
succinct:

A. Croissance

a) Tige. Chez Linurn austriacum L., l'effeuillage continu, combine
a l'ablation des rameaux lateraux si c'est necessaire (experience N° 3),
reduit l'allongement de la tige. Cette reduction est proportionnelle ä la
severite du traitement, ainsi que le prouvent les variantes experimen-
tales ä 0, 2, 4, 6 et 10 feuilles. La courbe cumulative de croissance des
plantes effeuillees est un segment de droite rectiligne; la figure du S

classique a completement disparu. La courbe unitive de croissance des
plantes effeuillees est rectiligne et horizontale; l'apparence classique en
profil de chapeau n'existe plus. Ces documents nous permettent de con-
siderer la surface transpirante-photosynthetisante comme le moteur
physiologique de la plante (voir page 374).

La reapparition des feuilles (effeuillage interrompu= experience
N° 3bls), reveille l'allongement de la tige dont le rythme de croissance
s'accelere au fur et ä mesure que le nombre des feuilles augmente dans la
partie superieure. Les 10 premiers jours consecutifs ä la suspension de
l'effeuillage sont cependant caracterises par une croissance tres faible.

Si la mutilation se borne ä l'ablation des rameaux lateraux (experience

N° 1), la tige s'allonge et la surface des feuilles est augmentee.
Tout se passe comme si le vegetal compensait la surface transpirante-
photosynthetisante eliminee par le traitement.

Simultanement, le traitement favorise la floraison de cette espece
d'hiver {Linurn austriacum L.); done l'allongement de la tige est lie au
phenomene de floraison.

Une autre espece de lin, Linurn usitatissimum L., plante qui peut
fleurir quand elle est totalement effeuillee, ne presente pas les memes
courbes de croissance que Linum austriacum L. effeuille, decrites ci-
dessus (experience N° 3). La floraison est accompagnee d'un brusque
allongement des rameaux floriferes. Cet evenement se greffe sur ceux
consecutifs ä l'effeuillage et les modifie.

b) Racine. L'importance de l'appareil radiculaire est proportionnelle

a celle de l'appareil foliace (experience N° 3). Cette regie est parti-
culierement demontree par l'effeuillage interrompu (experience N° 3bls).

426



La tige, nue pendant la periode de mutilation, possede un Systeme
radiculaire tres reduit; il se developpera, plus tard, proportionnellement
au nombre des feuilles reapparues.

L'ablation des rameaux lateraux (experience N° 1) ne modifie pas
l'importance des racines, puisqu'il y a une compensation de la surface

transpirante-photosynthetisante dans la partie aerienne.
L'ablation des racines laterales (experiences Nos 5 et 6) reduit

momentanement les ressources provenant du sol et supprime ä la plante
toute la matiere organique liee aux racines eliminees. La plante retablira
cet equilibre au fur et a mesure que de nouvelles feuilles se formeront.

B. Anatomie

L'effeuillage severe (0 feuille) et continu exerce des modifications
tissulaires (experience N° 3). La coupe transversale faite ä mi-hauteur
d'une tige temoin, a l'äge de 4 Vi mois, montre les proportions tissulaires
suivantes: grand cylindre central, petite ecorce, cellules du parenchyme
cortical arrondies ou aplaties, plages fibreuses abondantes. La coupe
transversale d'une tige totalement effeuillee (meme äge et meme niveau)
revele: petit cylindre central, grande ecorce, cellules du parenchyme
cortical palissadiques, plages fibreuses reduites. Si l'on examine une

coupe longitudinale d'une tige temoin, on constate que le parenchyme
cortical est compose de cellules en forme de cyhndres dresses; celui de la
plante traitee est compose de cellules en forme de cylindres couches. On
a done une modification adaptative evidente de cette partie de la tige.
Tout se passe comme si le vegetal suppleait ä l'absence du tissu assimila-
teur foliaire manquant ä la plante effeuillee. L'ecorce de la tige fonctionne
ä la place des feuilles et prend en meme temps les caracteristiques de

l'assise palissadique: cellules allongees et separees par des meats.
Le nombre des stomates, par unite de surface, est plus considerable

chez la plante traitee: 1 appareil stomatique pour 5 cellules epidermiques,
alors que le rapport chez le temoin est de 1 pour 8. Tout se passe ici
encore comme si la plante assurait, par un nombre superieur d'ouvertures,
les fonctions physiologiques plus importantes de son ecorce modifiee.

La coupe faite dans la tige du temoin montre un anneau ligneux
continu. Chez la plante effeuillee, le xyleme presente l'apparence d'un
anneau imparfaitement soude. En outre, la peripherie du bois, au lieu
d'etre un cercle regulier comme chez le temoin, montre des irregularites.
L'imperfection de la soudure de l'anneau ligneux est une figure anato-
mique qui correspond a celle de l'etat juvenile d'un lin temoin. On peut
dire que l'effeuillage continu fait obstacle a la realisation de la maturite
anatomique de la tige; 1'importance de l'anneau ligneux depend done
directement du nombre des feuilles en fonction.

L'effeuillage reduit le nombre des fibres et leur longueur, mais

n'apporte pas de modification appreciable ä l'epaisseur des membranes.
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Les tissus qui ne sont pas profondement modifies par le traitement
sont: l'epiderme, l'hypoderme, l'assise de cellules amyliferes, ainsi que
le phloeme et le cambium. Ces constatations font penser que le traitement

n'a pas oblige ces regions anatomiques a changer leurs fonctions
initiales.

L'arret de l'effeuillage (tige nue en bas et feuillee en haut
experience N° 3bls) met en evidence le role decisif des feuilles dans la differen-
ciation des tissus conducteurs: la reapparition des feuilles assure une
restauration du xyleme, atropine durant la periode d'effeuillage.

C. Hydratation des tissus

Une tige minuscule, obtenue par effeuillage integral continu, combine

ä l'ablation des rameaux lateraux, a manifeste une rusticite eton-
nante (experience X° 3). Par contre, si l'on ne pratique pas l'ablation
des rameaux lateraux, la tige principale effeuillee ne tarde pas a se faner
deftnitivement (experience X° 2). Cependant, si l'on procede comme dans
1 experience 2, mais qu'on effeuille totalement les rameaux lateraux des
qu'ils apparaissent, on obtient alors une plante a tiges effeuillees. Dans
ces conditions, la tige principale se developpe dans la serre humide, mais
eile se fane en plein air qui est plus ou moins sec.

Ces trois resultats attirent notre attention sur la distribution des
seves a l'interieur de la plante; eile semble etre reglee par la surface
transpirante-photosynthetisante. La tige totalement effeuillee echappe
ä toute dessiccation a condition de reserver pour eile seule le mince filet
de seve. Ce dernier est facilement devie par l'appel puissant des rameaux
lateraux ou celui des feuilles basilaires.

D. Floraison

1. Linum austriacum L.

a) L'ablation des rameaux lateraux chez cette espece qui exige
dans son cycle ecologique le froid de l'hiver (voir les demonstrations
experimentales au tableau 4) suffit pour declencher la floraison de
sujets non vernalises, qui se developpent en jours longs. Le temoin,
plante non mutilee, ne fleurit pas, faute d'avoir ete vernalise (voir
experience N° 1).

D'autres experiences montrent que la vernalisation empeche la
croissance des rameaux lateraux. Le meme phenomene est egalement
observe chez Linum angustifolium Huds., plante annuelle, et chez d'autres
plantes. Une correlation existe done entre l'absence des rameaux
lateraux, qu'elle soit due au froid ou ä l'ablation, et la floraison. L'ablation
des rameaux supprime un volume appreciable du tissu vegetatif, diminue
la competition interne des tissus ä l'egard des metabolites disponibles
et concentre ces derniers au profit de la tige centrale (voir page 357).
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b) Si l'on pratique l'effeuillage total, combine ä l'ablation des ra-
meaux lateraux (experience X° 3), la plante ne fleurit pas, qu'elle soit
vernalisee ou non. Meme en regime lumineux de 24 heures, ces plantes
de jours longs n'ont pas fleuri. Or, 1'on connait le role joue par les paren-
chymes chlorophylliens en tant qu'appareils percepteurs du photo-
periodisme et comme lieux generateurs des impulsions florigenes.

La reapparition des feuilles (experience N° 3bis) retablit, dans les
conditions precisees, les fonctions physiologiques de la plante qui re-
trouve les caracteres du temoin: floraison apres le froid, en conditions
de jours longs.

2. Linum usitatissimum L.

a) Nos experiences ont montre que cette espece annuelle exige des

jours longs pour fleurir. Le double traitement, effeuillage et ablation des

rameaux lateraux, retarde la floraison par rapport ä celle d'une plante
non traitee (experience N° 3). Si l'effeuillage est moins severe, le retard
de floraison est de moins en moins grand. La reduction du nombre des
fleurs et du nombre des semences, chez les sujets soumis au double
traitement, depend de la severite de l'intervention. Remarquons toute-
fois que l'effeuillage total n'inhibe pas la floraison. Le tissu assimilateur
cortical, forme par compensation, remplace la surface foliaire minimale
necessaire pour assurer la mise ä fleur. Ces constatations sont confirmees
par Linum angustifolium Huds., plante printaniere, forme sauvage de
la plante de Linum usitatissimum L. A cet egard, les especes annuelles
usitatissimum et angustifolium se distinguent de l'espece vivace austriacum.

L'element nouveau de ces recherches est la suppression de la notion
organographique de feuille, remplacee par celle de parenchyme chloro-
phyllien, situe en un organe quelconque de la plante et assurant la
floraison.

Les semences fournies par ces plantes traitees sont parfaitement
fertiles: leurs descendants sont des plantes normales.

b) La floraison des plantes ou l'interruption de l'effeuillage determine

deux etages (tige nue en bas et feuillee en haut experience N° 3bls),
est toujours plus tardive que celle des temoins.

Une interruption precoce de l'effeuillage est suivie d'une periode de
mise ä fleur relativement longue. Une interruption tardive de l'effeuillage
est suivie d'une periode de mise a fleur relativement courte. Ces faits se

comprennent lorsqu'on rappelle que la mise ä fleur depend du titre en
facteurs florigenes de la plante. Ce titre est faible chez une plante jeune
et grand chez une plante ägee. D'autre part, un travail de croissance a lieu
plus longtemps chez la plante dont l'effeuillage a ete suspendu tot que
chez celle dont l'effeuillage a ete suspendu tard. Ces deux phenomenes
conjugues: titre en facteurs florigenes et competition vegetative contri-
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buent aux resultats obtenus. Ces constatations, susceptibles d'etre lo-
giquement interpretees, sont valables pour toute une periode de l'expe-
rience. Une epoque surgit, ä la fin, ou se manifeste une reaction paradoxale:
la plante dont l'effeuillage est interrompu au 100e jour fleurit au 131ejour.
Le temoin choisi (effeuillage integral et continu) fleurit au 116e jour.
Ilya done 15 jours de retard chez la plante ä deux etages. L'explication
probable est la suivante: a l'äge de 100 jours, la plante effeuillee atteint
un seuil, celui de l'organisation des boutons floraux. La formation des
feuilles, permise ä ce moment precis, devie la puissance histogene vers
l'appareil vegetatif. Cette competition se fait au detriment des fleurs dont
l'eclosion est alors retardee.

La possibility d'une augmentation de la seve brute, due a la reappa-
rition des feuilles, a egalement ete envisagee: cette disproportion de la
seve brute par rapport ä la seve elaboree pourrait etre a l'origine du
retard de floraison.

Enfin, l'arret de l'effeuillage, pratique au 110e jour, n'a plus de
sens: les bourgeons floraux se sont dejä formes et la competition de
l'appareil vegetatif surgit trop tard.

c) L'effeuillage unique (experience N° 4) ou l'ablation des racines
laterales (experience N° 5) ou les deux operations combinees (experience

N° 6) retardent la floraison. Le retard du a l'effeuillage unique est
moindre que celui du a l'ablation des racines laterales. Le cumul des deux
traitements determine un retard plus marque encore. D'autre part, on
note que si l'une ou l'autre de ces mutilations est pratiquee tot, le retard
de la floraison est grand. Si l'intervention est faite peu avant la floraison,
on ne remarque pas un grand effet de retard. Ce dernier depend done du
capital nutritif et hormonal accumule dans la tige avant l'intervention.

Les hypotheses concernant le temps de la floraison sont nombreuses;
l'unite d'opinion est loin d'etre faite. Nos experiences apportent des
contributions nouvelles aux problemes de la vernalisation, du photo-
periodisme et de la reversibilite. Bien que nous ne puissions pas trancher
la question de la presence ou de l'absence d'une hormone florigene, nos
experiences nous conduisent ä penser que la concentration des substances
tropho-hormonales doit jouer un role important dans la mise a fleur.

En conclusion, les mutilations se presentent comme une methode
feconde d'investigation de la vie vegetale. Cette analyse, encore peu ex-
ploitee, a souleve dans nos recherches de nombreux problemes. Ceux
que nous avons abordes sont essentiels. Nos documents permettent de
dire qu'il y a encore d'autres phenomenes interessants qui feront l'objet
de nos recherches futures.
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Summary
A disequilibrium of the flax plant's internal medium is created by

various mutilations: ablation of the lateral branches, defoliation of the
main stem, ablation of the lateral roots, and combinations of these
operations. The treated plants are developped in a normal ecological
medium. The new equilibrium adopted by the plant imposes some
hitherto unstudied physiological and morphological behaviours of the
plant itself, which may be summarised as follows:

A. Growth

a) Stem. In Linum austriacum L. the continued defoliation,
combined if necessary, with ablation of lateral branches (experiment No. 3),
reduces the lengthening of the stem. This reduction is proportional to
the strictness of the treatment as it is proved by the experimental
variants with 0, 2, 4, 6 and 10 leaves. The cumulative curve of the
growth of the defoliated plants is a slanting rectihnear line; the form
of the classical S has completely disappeared. The unitive curve of
growth of the defoliated plants is rectihnear and horizontal; the classical

appearance of a hat's profile does not exist any more. These documents
permit us to consider the transpiring-photosynthesizing surface as the
physiological motor of the plant (see page 374).

The reappearance of leaves (discontinued defoliation =experiment
No. 3bls), provokes the lengthening of the stem, the growth-rythm of
the latter is accelerated as the number of leaves increases at the upper
part. The ten first consecutive days of defoliation suspension are
characterised however by a very limited growth.

If the mutilation is limited to the ablation of lateral branches
(experiment No. 1) the stem is lengthened and the surface of the leaves is
increased. All happens as if the plant compensates the transpiring-photosynthesizing

surface eliminated by the treatment.
At the same time this treatment favours flowering of this winter

species (Linum austriacum L.); therefore elongation of the stem is related
to the flowering phenomenon.

Another species of flax, Linum usitatissimum L., which can flower
when it is completely defoliate does not present the same curves of
growth as Linum austriacum L. defoliate, described above (experiment
No. 3). The flowering is accompanied by an abrupt elongation of the
flowering branches. This phenomenon is superimposed upon those due
to the defoliation and modifies them.

b) Root. The importance of the radicular system is proportional
to that of the foliaceous system (experiment No. 3). This rule is particularly

demonstrated by the discontinued defohation (experiment No. 3bls).
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During the mutilation period the naked stem possesses a rather
reduced radicular system; later it will be developped proportionally to
the number of leaves reappeared.

The ablation of the lateral branches (experiment No. 1) does not
modify the roots degree of development as there is a compensation of the
transpiring-photosynthesizing surface in the aerial part.

The ablation of the lateral roots (experiments Nos. 5 and 6) reduces
momentarily the resources coming from the soil, and eliminates from the
plant all the organic matter pertaining to the roots removed. The plant
will re-establish this equilibrium gradually as new leaves are formed.

B. Anatomy

The absolute and continued defoliation (0 leaves) exerts some tissular
modifications (experiment No. 3). The transverse section made halfway
up a control stem, at the age of 4 y2 months, shows the following tissular
proportions: big central cylinder, small bark, rounded or flattened cortical
parenchyma cells, abundant fibrous strands. The transverse section of a
totally defoliated stem (same age and same level) reveals: small central
cylinder, well developed bark, palisade-type cortical parenchyma—cells,
reduced fibrous strands. Ifa control stem's longitudinal section is examined,
it is found that the cortical parenchyma is composed of cells in the form
of erect cylinders; that of the treated plant is composed of horizontal
cylinders. One has thus an evident adaptive modification of this part of
the stem. All happens as if the plant makes up the deficiency, due to
the absence of assimilatory foliar tissue lacking in the defoliated plant.
The bark of the stem functions in the place of the leaves and takes up
at the same time the characteristics of a palisade tissue: elongated cells
and separated by the meatus.

The number of stomata, per unit surface, is more considerable in the
treated plant: One stomatic system for 5 epidermal cells whilst the
proportion in the control is 1 for 8. Here still all happens as if the plant
insures, by a superior number of openings, the more important physiological

functions of its modified bark.
The cross-section made in the control stem shows a continued

ligneous ring. In the defoliated plant the xylem takes on the appearance
of an imperfectly welded ring. Besides the periphery of the wood, instead
of being a regular circle as in the control plant, shows irregularities. The
imperfection of the ligneous ring's welding is an anatomic figure which
corresponds to that of the juvenile stage of a control flax. One could say
that the continued defoliation impedes the realisationofanatomic maturity
of the stem; thus the importance of the ligneous ring depends directly on
the number of functioning leaves.

The defoliation reduces the number of fibres and their length but
does not modify appreciably the thickness of the membranes.
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The tissues which are not deeply modified by the treatment are:
the epidermis, the hypodermis, the range of amyliferous cells, also the
phloem and the cambium. These observations show that the treatment

does not force these anatomic regions to change their initial
functions.

The halting of the defoliation procedure (stem naked below and
foliated above, experiment No. 3Ms) proves the decisive role of the leaves
in the differentiation of the conducting tissue: the reappearance of the
leaves insures the restoration of the xylem atrophied during the period
of defoliation.

C. Water equilibrium of the tissues

A small stem, obtained by continued total defoliation, combined
with the ablation of lateral branches, has shown an astonishing rusticity
(experiment No. 3). On the contrary, if the ablation of the lateral branches
does not take place, the principal defoliated stem does not take long to
wither completely (experiment No. 2). However if one proceeds as in the
second experiment but defoliating the lateral branches totally as soon
as they appear, then a plant with defoliated stem is obtained. Under
these conditions the principal stem is developped in the green house,
but it would wither in the open air which is more or less dry.

These three results draw our attention to the distribution of the sap
in the plant; this seems to be regulated by the transpiring-photosynthe-
sizing surface. The totally defoliated stem would be exempt from all
desiccation on condition that the entire meagre supply of sap is reserved
for it alone. This supply is easily deviated by the powerful suction of
the lateral branches or that of the basal leaves.

D. Flowering

1. Linum austriacum L.

a) The ablation of lateral branches of this species which requires
wintry cold in its ecological cycle (see the experimental demonstration
in table 4), is sufficient to start the flowering of non-vernalised stock.
The flowers develop when the plant is subjected to a long-day illumination.
The control, a non mutilated plant, does not blossom because of having
not been vernalised (see experiment No. 1).

The same phenomenon is also observable in the case of Linum
angustifolium Huds., an annual, and in other plants. A correlation
exists then between the absence of lateral branches, due either to the
cold or to ablation, and the flowering. The ablation of branches eliminates
an appreciable volume of vegetative tissue, diminishes the internal competition

regarding the available metabolites and concentrates the latter to
the benefit of the central stem (see page 357).
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b) If total defoliation, combined with ablation of lateral branches,
takes place (experiment No. 3), the plant does not blossom whether it is
vernalised or not. Even under light treatment (24 hours) these long-day
plants do not blossom. However one knows the role played by the
chlorophylle parenchyma as sensory apparatus for photoperiodicity and
as the generating centre of florigeneous impulses.

The reappearance of leaves (experiment No. 3bls) re-establishes, under
certain limited conditions, the physiological functions of the plant which
regains the characteristic of the control plant. These are: flowering after
a cold period in a long-day sequence.

2. Linum usitatissimum L.

a) Our experiments have shown that this annual species demands
a long-day illumination blossoming. The double treatment, defoliation
and ablation of lateral branches, delays the flowering in comparison to
a non treated plant. (Experiment No. 3). If the defoliation is less complete,
the delay in flowering is less and less significant. In plants under the
double treatment, the reduction of the number of flowers and of seeds
depends on the completeness of the intervention. Nevertheless it is noted
that total defoliation does not inhibit flowering. The cortical assimilatory
tissue, formed in compensation, replaces the minimum necessary foliary
surface required in order to insure flowering. These observations are
confirmed by Linum angustifolium Huds., vernal plant, wild form of
Linum usitatissimum L. In this respect the annual species usitatissimum
and angustifolium differ from the perennial austriacum.

The new element from these researches is the elimination of the
organographic notion of the leaf and is replaced by that of a chlorophylle
parenchyma, situated in any organ of a plant, and insuring the flowering.

The seeds produced by these treated plants are perfectly fertile:
they give rise to plants whose generations are perfectly normal.

b) The flowering of plants, in which the interruption of defoliation
determined two areas (naked stem below and foliated above experiment
No. 3bls), is always later than that of the control plants.

A precocious interruption of defoliation is followed by a relatively
long period of blossoming. A tardy interruption of defoliation is followed
by a relatively short period of blossoming. These facts are understood
as one recalls that the blossoming depends on the quantity of florigeneous
factors in the plant. This quantity is small in a young plant and large
in an aged plant. On the other hand the effect of growth lasts for a longer
period in the plant wherein the defoliation has been suspended early
than that wherein the defoliation has been suspended late. These two
conjugated phenomena: quantity of florigeneous factors and vegetative
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competition, contribute to the results obtained. These remarks, susceptible

of being logically interpreted, are valid for a whole period of the
experiment. A time arises at the end where a paradoxal reaction is
manifested: the plant wherein the defoliation is interrupted on the 100th day,
blossoms on the 131st day. The chosen contral plant (continued total
defoliation) blossoms on the 116th day. They are then 15 days late in
the plant at two stages. The probable explanation is as follows at the
age of 100 days the defoliated plant reaches a critical stage, that of the
organisation of floral buds. The leaf formation, permitted at this precise
moment, deviates the histogeneous power towards the vegetative system.
This competition takes place at the expense of the flowers of which the
blooming is then delayed.

The possibility of an increase of water-solutes, due to the reappearance

of the leaves, has also been considered: this disproportion of water-
solutes in relation to the elaborated sap may by the reason for the delay
in flowering.

Finally the stop of defoliation, carried out on the 110th day is not
of any importance: the floral buds have already been formed and the
competition of the vegetative system is too late.

c) The unique defoliation (experiment No. 4) or the ablation of
lateral roots (experiment No. 5) or the two operations combined (experiment

No. 6) delay flowering. The delay due to the unique defoliation
is less than that due to the ablation of lateral roots. The combining of
the two treatments determines a still more marked delay. On the other
hand, one remarks that if the one or the other of these mutilations is
made early, the delay in flowering is great. If the intervention is made a
little before flowering, one does not notice a great effect of delay. The
latter depends then on the nutritive and hormonal supply accumulated
in the stem before intervention.

There are so many hypotheses concerning the time of flowering,
that an uniform opinion is still far from being obtained. Our experiments
bring out some fresh data on the problems of vernalization, of photo-
periodism and of reversibility. Although we cannot give a clear answer
to the question of the presence or absence of a flowering hormone, our
experiments lead us to think that the concentration of tropho-hormonal
substances should play an important role in flowering.

In conclusion, the mutilations are presented as a fecund method
of investigation of a plant's life. This analysis, still little studied, has
raised many problems in our research. The ones which we have approached
are essential. Our documents permit us to say that there are still other
interesting phenomena which will be the object of our future researches.
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