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sur la croissance, ’anatomie, I’hydratation et la floraison
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Introduction

Pour révéler les mécanismes immédiats ou seconds qui déterminent
la morphologie et la physiologie d’une plante, on fait habituellement
varier les conditions du milieu (externe & la plante).

La plante, tout entiére soumise & des conditions de température, de
lumiére ou de ressources alimentaires différentes de celles de son cycle
cultural habituel, répond par des réactions d’ordre morphologique ou
physiologique.

Bien que cette méthode d’investigation soit loin d’étre épuisée, nous
lui avons préféré une méthode différente et encore mal connue.

En voici le principe: créer des conditions nouvelles, dues cette fois-ci
non plus & un déséquilibre du milieu externe, mais & un déséquilibre du
malien interne de la plante.

Ce déséquilibre est provoqué par des mutilations diverses nommées
ici traitements. Ajoutons que la plante traitée se développe dans les
conditions réputées normales de son cycle cultural habituel.

Les mutilations réalisées sont: ablation des rameaux latéraux,
effevillage de la tige principale, ablation des racines latérales et des
combinaisons de ces opérations.

Certains auteurs (L. Blaringhem, 1908; M. C. Cailahjan, 1936 &
1958; M. Fourcroy, 1937; E.C. Humphries, 1958; B.S. Moshkov,
1936-1956; F. Pellissier, 1944, et d’autres) ont déja procédé a des
expériences de mutilations de plantes, mais en utilisant des méthodes
différentes de celles que nous avons employées. De ces travaux nous
citerons, au cours de notre mémoire, ceux qui ont une relation avec nos
problemes. Rappelons dés maintenant un mémoire important de
L. Blaringhem (1908), «Mutation et Traumatismes» ou I'auteur a mis
laccent sur les conséquences héréditaires des traumatismes.

Nous ne pouvons pas dire que les perturbations ainsi obtenues sont
différentes, plus importantes ou plus durables que celles dues aux fluctua-
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tions du milieu externe. Nous pouvons simplement affirmer que ces pertur-
bations d’origine interne révélent des comportements inédits du végétal.
L’analyse de ces derniers fournit des documents qui éclairent certains
problémes de morphogenése, de circulation des séves et de développement,
(floraison). '

Ces recherches ont été effectuées sur le terrain de la Station de
botanique expérimentale et au laboratoire de I'Institut de botanique
générale. Elles ont commencé dés 1956 et se sont terminées en 1959.
La nouvelle technique employée, soit le nouveau type de mutilation, a
mis en évidence plusieurs phénomeénes intéressant a la fois, comme nous
I’avons cité plus haut: croissance, anatomie, circulation des seves et
floraison. Ces quatre grands problémes ont une relation réciproque et ils
ne peuvent pas étre traités séparément. Au cours de ces recherches déli-
cates, nous avons été dirigé par M. le Prof. F. Chodat, doyen de la
Faculté des sciences et directeur de I'Institut de botanique générale, qui
nous a fait profiter aussi bien de sa vaste culture que de sa précieuse
expérience, et nous a encouragé avec sympathie. C’est grace a cette aide
importante et aux nombreux encouragements prodigués que nous avons
pu poursuivre passionnément ces travaux. Nous devons mentionner ici
que M. le Prof. F. Chodat est le fondateur de la Station de botanique
expérimentale et que nous sommes parmi les premiers a bénéficier de ce
nouveau terrain de recherches scientifiques. Que ce travail soit pour nous
I'occasion de faire une dédicace & la Station et de témoigner notre tres
respectueuse reconnaissance a M. le Prof. F. Chodat.

Nous adressons nos vifs remerciements & M. le Prof. R. Cortesi, chef
des travaux de 1'Institut de botanique générale, pour ses conseils judicieux,
particuliérement dans le domaine anatomique.

Nous ne saurions oublier non plus, I’accueil et ’'appui que nous avons
trouvés aupreés de M. le Prof. Ch. Baehni, directeur du Conservatoire de
botanique, lorsque nous avons eu recours a sa compétence.

Nos remerciements vont aussi & tous les membres de la Station de
botanique expérimentale, M. Gagnebin en particulier, et de I'Institut de
botanique générale, soit pour leurs conseils utiles, soit pour leurs aides
techniques. Nous garderons un souvenir inoubliable de l’atmosphére
agréable de travail qu’ils ont créée.

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

Enfin, nous remercions sincérement M. le Prof. E. Giumann,
directeur de «Institut fiir spezielle Botanik» de I’Ecole polytechnique
fédérale & Zurich, qui nous fait I’honneur d’accepter d’imprimer ce travail
dans le «Bulletin de la Société Botanique suisse».
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Description et origine du matériel végétal utilisé

Les expériences exposées ici sont faites avec trois espéces de lin:
a) Linum austriacum L.
b) Linum usitatissimum L.
c) Linum angustifolium Huds.

Les deux premiéres sont utilisées pour les expériences principales
qui sont complétées partiellement par la troisiéme espéce.

a) Linum austriacum L.
Nom et synonymie

Cette espéce a recu plusieurs noms donnés par les anciens auteurs:

Linum angustifolium Lodd.
Linum marginatum Reich.
Linum montanum Lorey et Dur.
Linum tommasinii Nym.

Lanum alpinum Pall,

Linum Lorey Jord.

Linum saxicola Jord.

Ces divergences successives et la nature discréte des caractéres qui
distinguent ces «taxa» prouvent le caractére critique de la nomenclature
du genre (ou du sous-genre) Linum. Les observations d’écologie physio-
logique que nous avons faites, montrent combien 1’habitus de ces plantes
peut varier selon les conditions du milieu et par conséquent la difficulté
de fournir une diagnose correspondant & un génome particulier. Peut-étre,
nos recherches contribueront-elles & éclaircir ces points de systématique.

Répartition géographique et écologie

Selon les renseignements puisés dans les ouvrages de H. Lecoq (1856),
de G. Hegi (1924) et G. Bonnier (1935), il s’agit d’une espéce danubienne
qui touche la Suisse par I’Engadine. L’extension a I’Est va du Sud de
la Russie au Caucase, & la Géorgie et & la Perse. La limite occidentale
de cette aire est la France. On retrouve encore ’espéce en Sicile.

Ces mémes auteurs disent de Linum austriacum L. qu’il est dissé-
miné, rare, et situé sur des pentes ensoleillées et séches, ainsi que dans
les prairies séches et sur les rochers. L’espéce appartient & 1’étage mon-
tagnard. A. De Candolle lui assigne une zone de 1000 m dans le Jura,
jusqu’a 2000 m dans les Alpes.

Cette plante préfere les sols calcaires et les pépérites basaltiques; on la
trouve cependant sur les grés dans les Vosges.
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b) Linum usitatissimum L.
Nom et synonymie

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

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

Il est cultivé pour la filasse et les graines oléagineuses. Sa culture
remonte aux temps préhistoriques. Les variétés qui sont assez riches,
donnent des fleurs bleues ou blanches, des graines rouges et non rouges,
des tailles de la plante grandes ou petltes et présentent encore des
autres morphologies modifiées.

Répartition géographique et écologie

Cette espéce de lin est cultivée ou subspontanée dans les régions
tempérées relativement froides d’une grande partie du globe. La culture
est surtout importante en Belgique, dans la Russie septentrionale, I’Ir-
lande, la Prusse, I’Autriche, la France et I’Ttalie. On le cultive aussi dans
les régions élevées de 1'Inde, du Brésil, de 1’Australie, de 1’ Algérie, ainsi
que dans I’Amérique du Nord. Il peut atteindre jusqu’a 1500 m
d’altitude.

Le lin cultivé préfére les terres sablo-argileuses, profondes et fraiches,
a réaction neutre ou trés légérement acide, d’un ameublissement facile.
Il redoute au méme degré les terres lourdes, compactes, & sous-sol im-
perméable et les sols pauvres et secs, ainsi que les terres calcaires (R Sau-
ger, 1952).

¢) Linum angustifolium Huds.
Nom el 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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Lanum perenne Vill.
Linum usitatissimum Griseb.
Linum tenuifolium With.

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

Répartition géographique et écologie

Cette espece se trouve dans I’Europe méridionale, Caucase et Afrique
septentrionale.

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

Origine du matériel utilisé

Linum austriacum L. et Linum usitatissimum L. que nous avons
étudiés, ont été cultivés de nombreuses années au Jardin botanique de
Geneve, puis contrdlés par nous au cours de trois ans.

L’existence d’une hétéromorphie (fleurs brévi et fleurs longistylées)
chez Linum austriacum L., ne semble pas jouer de réle dans le problé re
qul nous ocecupe.

Les difficultés pour la détermination de la variété chez Linum
usttatissimum L. ne présentent aucun inconvénient pour nos expériences
(voir page 399).

Linum angustifolium Huds. qui est fourni par les Stations centrales
d’amélioration des plantes et de pathologie végétale & Versailles, France,
est considéré comme une race pure.

Culture, traitements et répercussions controlées

Culture

Les cultures auxquelles il sera fait allusion ont été faites a la Station
de botanique expérimentale de I'Université de Geneve, en pots enfoncés
en pleine terre. Le sol des pots est une terre franche, complétée par du
sable et de ’humus.

Les semis ont été faits dans des pots de 12 ecm de diamétre. Pour
assurer une croissance normale, les plantes ont été transvasées, au moment
voulu, dans des pots de 17,5 cm. Les plantes ont bénéficié des pluies de
la saison et d’arrosages quotidiens si nécessaires.

- Trartements

Les mutilations ont été pratiquées systématiquement sur des rameaux
latéraux, sur des feuilles et sur des racines secondaires ; nous les résumons
dans les tableaux 1 et 2 (voir pages 354/55).

Les techniques des traitements sont décrites dans chaque expérience.
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Répercussions contrdlées

Les plantes soumises & ces traitements ont été examinées aux points
de vue suivants:

Croissance, exprimée par des mesures d’élongation et de diamétre de la
tige, de surface des feuilles et de volume du systéme radiculaire.
Anatomie de la tige, observée grace & des coupes pratiquées & des niveaux

comparables.
Hydratation du point végétatif, exprimée par des états turgescents ou fanés.
Floraison, cette derniére a été contrdlée au cours d’expériences d’ablation
des rameaux latéraux, d’effeuillage, d’ablation des racines latérales et
des combinaisons de ces opérations.

Expérience N° 1
Plante utilisée: Linum austriacum L.

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

Semée & fin avril ou début mai, la plante 1éve (pots en plein air) en
10 & 14 jours. Une tige principale, porteuse de feuilles, apparemment
opposées & ce stade de croissance, se développe au-dessus des cotylédons
pendant 15 jours. A ce moment apparait une paire de bourgeons &
aisselle des cotylédons; ces bourgeons développent, sans délai, des ra-
meaux latéraux. Un peu plus tard surgit, & l'aisselle des deux premiéres
feuilles, une seconde paire de rameaux latéraux. Ceux-ci, alors au nombre
de 4, éventuellement de 5 ou 6, constituent une sorte de verticille qui
se complétera ultérieurement par le développement d’autres rameaux
latéraux de moindre importance et formés 4 peu prés au méme niveau
que les premiers.

A TI’époque de son développement maximum dans la premiére année,
la tige principale de la plante atteint une hauteur d’environ 30 & 40 ¢cm
(moyenne 30,87 em, pot @ 17,5 cm). On note cette premiére année que
Iespéce ne fleurit pas.

Il y a lieu ici de rappeler que cette description ne correspond pas
nécessairement & celle d’une plante de premiére année «dans la natures.
Quant & la plante dans la nature, nous savons que ses semences germent
autour d’elle aux mois d’aotit—septembre ou d’octobre. Au moment de
l'arrivée du froid, on observe la plantule au stade ’une tige principale
avec deux petits rameaux latéraux ou avec, encore, deux bourgeons
latéraux. Cette espéce donnera des fleurs du mois de mai jusqu’au mois
de juillet de I'année suivante. On observe également que la tige princi-
pale fleurit avant les rameaux latéraux.
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Traitement

Le traitement imposé, sorte de mutilation, consiste & couper aux
ciseaux, les rameaux latéraux dés 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 délai nécessité pour l’apparition d’'une nouvelle ébauche de
rameau latéral, tombe ensuite & 4 ou 5 jours. Les mutilations sont répétées
jusqu’a la fin de la saison.

On note deux conséquences essentielles dans cette expérience:

conséquence sur la croissance,

conséquence sur la floraison.

Conséquence de P’ablation des rameaux latéraux sur la croissance de
Linum austriacum L.

Le rameau central, demeuré seul, s’allonge et s’épaissit par com-
paraison avec celui d’une plante témoin. La surface des feuilles est
visiblement augmentée. Tout se passe, comme si le végétal compensait
les surfaces transpirantes-photosynthétisantes éliminées par le traitement.
L’importance des racines n’est toutefois pas modifiée.

Figure 1
Linum austriacum L.
A gauche, plante témoin & I’dge de 214 mois;
a droite, plante traitée (au méme age)
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Pour préciser cette conséquence, nous aimerions présenter la figure 1
et le tableau 3.

Tableaun 3
Conséquence sur la croissance (expérience N° 1) (pot @ 17,5 cm, age 129 jours)
Tige ) | Feuilles
Condition
Longueur Diameétre Longueur max. Largeur max.

mm mm mm mm

Tige
Témoin principale

308,7 122416 17 2
Ablation des rameaux
latéraux 596,6 17 & 23 30 3

Discussion

Nous verrons plus loin que 'allongement de la tige est aussi lié a la
floraison qui elle-méme est une conséquence de ce traitement, effectué
chez des sujets non vernalisés.

L’élargissement des feuilles d’'un sujet taillé a été déja mentionné
par F. Chodat et F. Gagnebin & propos des tomates (1955).

F.Chodatet F. Gagnebin avouent, dans le mémoire précité, qu’ils
ignorent le mécanisme précis de ces augmentations du poids moyen des
fruits (tomates) consécutives & la taille.

La difficulté d’interprétation serait moindre si les auteurs avaient
eu soin de distinguer séve brute et séve élaborée.

Nous proposons ici une explication, valable pour le cas des tomates
taillées et aussi pour les compensations (élargissement des feuilles) men-
tionnées chez des lins ayant subi le traitement No 1.

L’ablation des rameaux latéraux chez le lin ou la taille chez les
tomates diminue la surface transpirante-photosynthétisante. Or cette
réduction a, on le sait, un effet direct sur la succion des liquides du sol
et par conséquence sur la quantité de séve brute circulant au travers de
la plante. Les mutilations déterminent donc un déséquilibre entre les
volumes respectifs des séves brutes et élaborées, compte tenu de la réper-
cussion des ressources en séve brute sur la formation de la seve élaborée.
La plante est donc en possession d’'une plus grande quantité de séve
élaborée et la concentre dans un volume réduit de tissus (mutilations!).
Ces réserves inusitées de séve élaborée provoquent 1’élargissement des
feuilles. Ces derniéres, & leur tour, contribuent & la production de subs-
tances élaborées. Ce surplus détermine ’augmentation du poids des fruits
ou la mise & fleur, dans le cas de lins non vernalisés dont les rameaux
latéraux ont été enlevés. Le raisonnement précédent éclaire le probleme
considéré comme un bilan global des ressources présentes & un certain
moment dans la plante. A cet égard il rejoint les conceptions analytiques
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anciennes de G. Klebs (1918) sur le mécanisme nutritif de la mise & fleur.
Notre argumentation est en harmonie avec la prétention de Klebs, a
savoir qu'une quantité forte de substances hydrocarbonées opposée
une quantité moyenne de substances azotées minérales, est propice
I’état florifére. Tel est bien le cas lors de la prédominance de séve élaborée.
En reprenant & Klebs son argument principal, nous ne prétendons pas
limiter le probléme & cette conception simplifiée de bilan. D’autres subs-
tances, les hormones en particulier, sont impliquées dans I’acte de crois-
sance et de mise & fleur.

a
a

Pour intéressante qu’elle soit, notre explication ne nous satisfait pas
encore pleinement. Elle néglige I’aspect circulation et translocation des
seves, phénoménes physiologiques hors de la connaissance desquels toute
théorie apparait comme un calcul abstrait.

Conséquence de I’ablation des rameaux latéraux sur la floraison
de Linum austriacum L.

L’effet le plus curieux de 'intervention concerne la floraison. Les
plantes témoins, semées le 4 mai 1956, puis le 29 avril 1957 (pot @ 17,5cm)
ne fleurissent pas au cours de 'année. Les plantes traitées, semées aux

Figure 2
Linum austriacum L.

A gauche, plante traitée (fleurs); & droite,
plante témoin
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mémes dates, fleuriront respectivement au bout de 120 jours & 135 jours.
Le traitement a donc pour résultat de déclencher la floraison (voir
figure 2).

Les divers essais récapitulés au tableau 4 permettent de tirer trois
conclusions relatives & la floraison.

1. Linum austriacum L. fleurit normalement lorsqu’il germe et léve
au froid (60 jours de vernalisation). Toutefois, ce résultat est atteint &
condition que la plante se développe ultérieurement en jours longs (voir
figure 3). En jours courts, la plante reste & I'état végétatif.

Figure 3

Linum austriacum L., en jours longs:

A droite, plante témoin; & gauche, plante vernalisée (fleurs)

Légende du tableau 4 :

Nos 1 & 20: types d’expériences.

Vernalisation artificielle, c¢’est-a-dire culture dans des frigorifiques, 3° et 4° C et sous la
lumiére (3500 lux au niveau du pot) de 10 heures par jour (sans lumiére, la plantule
vernalisée sera étioléel).

Sans vernalisation, c’est-a-dire culture dans la serre chaude, 16° et 18° C pendant
Ihiver, et ensuite & la lumiére naturelle (jours longs).

Le signe 0 signifie I'intervention contrélée de la condition.

Le signe -+ signifie la présence controdlée de la floraison.

Le signe — signifie I’absence contr6lée de la floraison.

Le signe (-) signifie 3 & 4 fleurs dans certains rameaux seulement.

! Le besoin de lumiére au cours de la vernalisation pour les plantules est également
confirmé dans nos essais de céréales. Cette opinion est partagée par I.J. Korostelev
dans ses observations de grande culture de blé d’hiver (1958).
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2. L’ablation des rameaux remplace la vernalisation, c’est-a-dire que
la plante mutilée non vernalisée fleurit normalement. Ce résultat est
atteint, & condition toutefois, que la plante se développe en jours longs -
(voir figure 2). En jours courts, la mutilation ne suffit pas & remplacer
la vernalisation. ‘

3. Lanum austriacum L., non vernalisé et non mutilé, donne 3 ou
4 fleurs sur un certain nombre de rameaux dans les conditions suivantes:
semis postérieur a I’hiver, développement en plein air jusqu’a larriére-
saison et séjour d’hiver en serre chaude (16-18° C, lumiere 15 h/jour), retour
en plein air au mois de mai: fleurs, en trés petit nombre dans certains
rameaux, apparaissant en juin-juillet de seconde année (voir figure 4).

Figure 4

Lanum austriacum L.

Plante non vernalisée, développée en plein air jusqu’a ’arriére-saison et séjour en serre
chaude, retour en plein air au mois de mai: fleurs, en trés petit nombre, dans un seul
rameau, apparaissant en juin-juillet de seconde année

Des expériences, dont les protocoles ne sont pas résumés ici, montrent
que 33 jours de vernalisation ne suffisent pas chez Linum austriacum L.,
1 plante sur 8 fleurit! Apres 60 jours de basse température, toutes les
plantes produisent des fleurs.

Morphologie des lins vernalisés

Les plantes traitées par le froid ne développent qu’une partie de
leurs rameaux latéraux et prennent de ce fait un port plus ou moins
monocaule. Les sujets qui ont subi une vernalisation insuffisante (33 jours)
occupent, & cet égard, une position intermédiaire entre les témoins et les
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sujets completement vernalisés. La vernalisation artificielle provoque
donc, chez les lins, des modifications organographiques (voir figure 5).

Figure 5
Linum austriacum L.

A gauche, plante vernalisée 60 jours (monocaulie et fleurs); au milieu, plante vernalisée
33 jours; a droite, témoin (état végétatif et rameaux latéraux)

Figure 6

Linum angustifolium Huds. 7

A droite, plante témoin; & gauche, plante vernalisée (monocaulie)

362



Ajoutons enfin que les plantes témoins de Linum austriacum L.,
devenues monocaules par une destruction des bourgeons de rameaux laté-
raux due & la microfaune du sol, ont fleuri sans vernalisation au cours
de leur premiére année.

Une autre espece de lin, Linum angustifoliuvm Huds., plante annuelle,
non vernalisée, produit des fleurs au sommet de plusieurs rameaux au
cours de la premiére année. Si ’on-vernalise, la plante fleurit précoce-
ment, mais ne donne qu'un seul rameaw (les rameaux latéraux ne se
produiront qu’apres la floraison, voir figure 6).

Discussion

Dés 1918, G. Gassner, puis en 1929, T. Lyssenko, ont découvert
le rdle important du froid pour la mise & fleur des plantes d’hiver. T. Lys-
senko a donné le nom de vernalisation & ce phénomene et publié en
1935 un ouvrage fondamental sur ce sujet: «Les bases théoriques de la
vernalisation» (éditions en langues étrangeres en 1953).

Depuis lors, d’innombrables recherches ont été faites dans ce do-
maine. Citons, entre autres, en 1948 les travaux de G.Melchers et
A. Lang. Ces auteurs, se fondant sur les résultats d’expériences de gref-
fage de la jusquiame, déduisent I’existence d’une hormone de vernali-
sation, la vernaline. On a tenté ces derniéres années beaucoup d’expé-
riences en vue de remplacer 1’action du froid par I'application d’acides
gibberelliques et d’autres substances chimiques. Les résultats obtenus &
ce jour sont encore irréguliers.

Les indications que nous avons obtenues sur les besoins thermo-
périodiques des lins sont peu nombreuses. G. Bonnier (1935), puis
F. Plonka (1956) signalent pour Linum usitatissimum L. 'existence de
variétés d’hiver et de printemps. J. Séchet (1953) étudie les effets de la
vernalisation sur un grand nombre de plantes. A propos de Linum usita-
tissimum L., plante annuelle, il constate que les sujets vernalisés accusent
une hauteur réduite, une ramification florifére augmentée et un poid des
tiges élevé.

Nos résultats se distinguent de ceux de J. Séchet, en ce sens, que
dans nos expériences le froid supprime les ramifications basales chez les
lins naturellement polycaules.

En 1954, S. C. Chakravarti a inhibé la vernalisation chez Linum
usttatissimum L. par certaines auxines synthétiques. Le méme auteur,
en 1958, ne réussit pas & substituer l'action de l'acide gibberellique a
la vernalisation chez Linum usitatissimum L.

Dans la littérature, on trouve beaucoup de descriptions des rapports
de la vernalisation avec la ramification. Par exemple, les céréales d’hiver,
provenant des semences vernalisées, épient au cours de ’année, mais les
tallages sont fortement réduits. Les plantes, provenant des semences
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non vernalisées, n’épient pas, mais elles ramifient énormément. I. T. Ior-
danov (1957), travaillant sur le blé d’hiver, montre que les plantes
traitées préalablement par la journée courte, se développent plus rapide-
ment que les plantes d’éclairement naturel (long). D’aprés cet auteur, le
tallage du blé est empéché au profit de la croissance de la tige principale
qui utilise ainsi la plus grande partie des substances nutritives.

Les phénoménes précédemment décrits par nous chez Linum austria-
cum L. se résument en une double proposition: la vernalisation détermine
une réduction naturelle de 'appareil végétatif: tendance & la monocaulie.
Celle-ci est corrélative de la floraison. D’autre part, la réduction artificielle
de l'appareil végétatif (ablation des rameaux latéraux) détermine une
floraison de la plante non vernalisée. Un rapprochement s’impose entre
ces deux constatations: quelle que soit ’origine de cette réduction de
I'appareil végétatif, elle est accompagnée d’un réveil du pouvoir florigéne.

Ces faits nous engagent & penser qu’une concentration des ressources
tropho-hormonales dans un appareil aérien modifié par la mutilation,
est en étroite liaison avec la formation des ébauches florales et I’épa-
nouissement de ces derniéres. La thermophase et la mutilation sont aptes
a produire cette réduction de la masse de 'appareil aérien. Le réle du
froid ne serait-il pas, pro parte, de limiter I'expansion d’appareils végéta-
tifs aériens dont l'importance tendrait & faire tomber au-dessous du
seuil nécessaire a la floraison, la concentration des ressources tropho-
hormonales requises pour cette floraison ? On passerait ainsi d’une théorie
postulant I'absence ou la présence & une théorie plus biologique, fondée
sur des concentrations infraoptimales et optimales de substances flori-
genes.

On retrouvera & la page 357 (chapitre de I'expérience N° 1) des
considérations analogues et relatives & I'effet de la taille et des mutila-
tions en général sur la croissance des tissus de la plante traitée.

On verra plus loin (page 410) que Linwm usitatissimum L., plante
de jours longs, ne fleurit pas en jours courts mais développe beaucoup
de rameaux latéraux. K. K. Nanda (1958) montre que Panicum milia-
ceum, plante de jours courts, ne fleurit pas en jours longs, mais se ramifie
considérablement.

Ces exemples illustrent la corrélation existant entre la ramification
et la floraison, corrélation aussi bien liée & la vernalisation qu’au photo-
périodisme. Le partage des ressources tropho-hormonales semble jouer
un role capital dans ces phénoménes.

Conclusion

La conclusion essentielle et inédite de ces expériences est la suivante:
un traitement de mutilation remplace chez Linum austriacum L. la
vernalisation.
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Expérience N° 2
Plante utilisée: Linum austriacum L.

Traitement et sa conséquence sur I’hydratation des tissus

Ce traitement consiste a effeuiller la tige principale, tout en conser-
vant les rameaux latéraux. On coupe tous les jours aux ciseaux les jeunes
feuilles dés qu’elles s’étalent. Dans ces conditions, la tige principale
pousse trés peu et les rameaux latéraux émergent deux semaines apres
la levée. Dés que ces rameaux se développent, on observe la mort, par
déshydratation, de la tige principale demeurée minuscule, a peine visible.
Ce moment de la mort de la tige est difficile & fixer par photographie,
le tout étant trop petit.

On peut réaliser un phénomeéne analogue par une seconde technique:
1re étape: effeuillage et ablation, opérations simultanées poursuivies
pour une durée quelconque. 2¢ étape: effeuillage continu, mais ablation
suspendue. On a, & la fin de la premiére étape, une petite tige filiforme. Si,
a ce moment, les rameaux latéraux émergent pendant que 'effeuillage
se poursuit, la tige principale se fane de haut en bas, puis incline sa
portion terminale dans le délai d’une semaine. En fait, on assiste au
méme accident que celui décrit par la technique N° 1 (voir figure 7).

Figure 7
Linuwm austriacum L.

Traitement d’effeuillage accom-
pagnant le traitement d’ablation
des rameaux latéraux durant 4
mois, puis on laisse les rameaux la-
téraux émerger tout en conti-
nuant l'effeuillage. Ce régime ne
dure pas plus d'une semaine,
temps au bout duquel la tige prin-
cipale se fane

Dans une troisiéme technique, on procéde comme dans la seconde,
mais on effeuille totalement les rameaux latéraux des qu’ils apparaissent.
On obtient alors une plante & tiges effeuillées. Dans ces conditions, la
tige principale se développe dans la serre humide, mais elle se fane en
plein air qui est plus ou moins sec.

Les résultats de cette expérience sont analogues chez Linum usila-
tissimum L. et chez Linum angustifolium Huds.
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Discussion

Le probleme du transfert des matériaux nutritifs & travers la plante
a fait déja ’'objet de nombreuses études. D. M. Bose en a donné une
revue générale en 1956. Il a considéré les translocations & partir du sys-
teme radiculaire et du mésophylle de la feuille, le mode d’absorption au
niveau des racines, le transport avec ou sans modification chimique dans
les vaisseaux du xyléme, le mouvement de I’eau. A 1’échelle de la cellule,
il a envisagé le role possible des mitochondries. Cette synthése ne suffit
pourtant pas pour comprendre le mécanisme de la circulation des séves.
Nos expériences, faites dans des conditions toutes différentes, apportent
la contribution suivante:

Le degré d’hydratation du tissu mutilé ne dépend pas uniquement
des ressources en eau offertes par le sol et les racines; ces valeurs sont
pratiquement constantes dans les expériences, 4 'importance prés de
la masse radiculaire. Le degré d’hydratation semble beaucoup plus réglé
par l'appel de seve brute déterminé par la surface transpirante: dans
la partie mutilée, ot cette surface est minime, le filet de séve semble
peu important. Il est alors facilement dévié par I’appel des rameaux
latéraux qu’on laisse se développer. Le tissu mutilé échappe a cette
dessiccation a condition de réserver pour lui tout seul le mince filet de
seve qui l'irrigue: c’est-a-dire, lorsqu’il y a en méme temps effeuillage
et ablation des rameaux latéraux.

Ces expériences attirent notre attention sur le fait suivant: la
distribution de 1’eau dans les diverses parties de la plante ne se fait pas
en vertu d’un principe de partage équitable de la séve brute (poussée!)
entre les divers territoires & irriguer. Ce sont en fait, ces derniers qui,
par la puissance de leur appel d’eau commandent cette répartition. On
doit au premier chef tenir compte de la surface transpirante-photo-
synthétisante et de 'intensité du flot de séve brute permise par la dimen-
sion des appareils conducteurs (xyléme).

Comme toujours il s’agit d’'un mécanisme principal, ¢’est-a-dire qu’il
n’écarte pas d’autres mécanismes accessoires ou secondaires qui peuvent,
eux aussi, intervenir comme facteurs mineurs (humidité, température, etc.,
voir les résultats de la 3¢ technique).

Sur un plan plus général, les expériences susdécrites nous renseignent
sur Iétat d’irrigation a I'intérieur d’un méme sujet végétal. Or nous con-
naissons déja des données sur les variations de cette turgescence en fonc-
tion du milieu ambiant, en fonction de ’espéce expérimentée, mais trés
rarement en fonction de territoires distinets d’un méme sujet. Il y a donc
14 des signes de la circulation de la séve brute et des causes qui peuvent
modifier son sens ou son intensité. Ne pas perdre non plus de vue que
cette hydratation n’est pas qu'une seule arrivée d’eau pure, mais qu’elle
correspond encore & la nutrition minérale des divers territoires.
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N’oublions pas que le xyleme, tel que nous I'avons envisagé avec sa
fonction classique de conduction de la séve brute, est encore un dispositif
anatomique capable d’assurer, dans une certaine mesure, la conduction
de la séve élaborée. Cette fonction mixte, entrevue dés 1922 par H. H.
Dixon, 1924 par E. Kastens, doit jouer aussi un réle dans les phéno-
menes que nous décrivons.

Nos expériences ont permis d’apprécier, dans diverses circonstances,
le degré d’hydratation de diverses régions de la plante. De ces informa-
tions nous avons alors déduit les mouvements et les partages de la séve.
L’étape suivante sera de controler cette circulation par des éléments
marqués 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 continuité expérimentale de la recherche serait ainsi
améliorée.

Conclusion

Dessiccation de la tige principale effeuillée sous l'influence de la
succion opérée par les rameaux en voie de développement (concurrence).

Expériences N° 3 et N° 3b
Plantes utilisées: Linum austriacum L. et Linum usitatissimum L.
Traitements

Les techniques d’effeuillage et d’ablation des rameaux latéraux ont
été sommairement décrites & propos de I'expérience N°© 2. Dans I'expé-
rience N° 3, il y a effeuillage total et continu. Cette troisiéme expérience
comporte des variantes ol l'effeuillage est continu, mais de moindre
sévérité.

Ces mutilations diverses ont été appliquées au Linum austriacum L.
et au Lanum usitatissimum L.

On considérera ensuite (expérience N°© 3bis) un traitement interrompu
apres un temps choisi.

a) Traitement de Uexpérience N© 3

L’effeuillage intégral quotidien est une opération minutieuse et
astreignante lorsqu’il s’applique a 600 plantes par jour. Cultivé en pots
en plein air, Innum austriacum L. léve en 12 jours (4-2) et étale ses
cotylédons. L’opérateur attend encore 3 ou 4 jours pour permettre au
point végétatif de se développer 1légérement. Les 2 cotylédons sont alors
enlevés aux ciseaux. Il reste une tigelle d’environ 10 mm de hauteur qui
fournira, 3 jours apres, la premiére paire de feuilles. Dés qu’elles seront
a peine étalées, ces feuilles seront coupées a leur tour, le plus pres possible
de la tige (feuille sessile), en évitant de blesser le point végétatif au cours
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de ces interventions. La feuille sectionnée a un limbe d’environ 2 mm
de longueur. L’absence de surface cotylédonaire et foliaire réduit considé-
rablement la croissance de la plantule. Il faudra donc attendre environ
3 jours pour que la seconde paire de feuilles soit préte & étre coupée. Ce
délai se raccourcit ensuite & 2 jours, puis aprés 2 semaines, & 1 jour. La
plante a acquis, & ce moment, une intensité de croissance un peu meilleure
qui restera sensiblement la méme au cours de la saison. Toutefois, durant
les mois chauds de juillet et aott, il arrive qu’il soit nécessaire de section-
ner, chaque jour, jusqu’a 3 et 4 feuilles. Pour l'effeuillage, les pots sont
placés sur une table roulante (voir figure 8). Avec de I’habileté, I’opérateur
pourra traiter plus de 100 plantes & 'heure. Les traitements signalés ici
ont été poursuivis sans interruption d’un seul jour durant 5 mois.

La hauteur atteinte par les sujets mutilés aprés 5 mois de croissance
en plein air est de 40 & 50 mm (témoin 300 & 400 mm). Si étonnant que
cela paraisse, ces minuscules tiges ont manifesté une rusticité étonnante
(voir figure 9).

L’effeuillage susdécrit comporte toujours, aux moments nécessaires,
Lablation des rameaux latéraux. Cette mutilation complémentaire est
indispensable; si elle n’est pas pratiquée, le rameau central effeuillé ne

Figure 8

Travail des opérateurs
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tarde pas a se faner définitivement comme nous l’avons indiqué dans
Pexpérience No 2.

Figure 9
Linuwm austriacum L.
A droite, plante témoin, dge
414 mois; & gauche, plante
traitée, effeuillage total,
méme age

Mais d’autres sujets ont subi des traitements moins séveres que
celui décrit précédemment: chez ces nouvelles catégories, I'opérateur

Figure 10

Linum austriacum L.

Plantes & 1’dge de 3 mois: & droite, plante au régime sans feuille; a gauche, plante au
régime a 10 feuilles; au centre, plantes aux régimes intermédiaires, 2, 4, 6 feuilles
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laisse & c6té du point végétatif, 2 feuilles, 4 feuilles, 6 feuilles et 10 feuilles.
Les surfaces transpirantes-photosynthétisantes dont disposent les indivi-
dus de ces catégories sont done de plus en plus grandes. Ainsi sont consti-
tués des types intermédiaires entre les deux extrémes: témoin et effeuillage
total (voir figure 10).

b) Traitement de I'expérience No 3bis

L’interruption de leffeuillage produit des lins dits & 2 étages: la
partie basse est nue, la partie supérieure est feuillée. Les feuilles ne se
reforment jamais sur la partie nue de la tige; cette derniére donne nais-
sance, de temps & autre, & des rameaux latéraux qu’on élimine au fur
et a mesure de leur apparition.

On distinguera, chez ces plantes & 2 étages, au moment de I’examen,
deux périodes de leur vie (voir figure 11):

1. période de mutilation,

2. période de vie normale (réapparition des feuilles).

Figure 11
Linum austriacum L.

Plante a 2 étages, dge: 4 15 mois

Conséquences provoquées

Les mutilations décrites réduisent au minimum la surface transpi-
rante-photosynthétisante du végétal. L’arrét de Deffeuillage, & des
moments déterminés, assure le retour d’une surface transpirante-photo-
synthétisante. Ces deux expériences, N° 3 et No 3bis, montrent les résul-
tats essentiels suivants:
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1. conséquence sur la croissance,

2, coﬁséquence sur ’anatomie,

3. conséquence sur la floraison.

Etant donné que Linum austriacum T, , plante d’ hlver réagit diffé-
remment de Linum wusitatissimum L., pla,nte de printemps, aux expé-
riences N° 3 et No 3bis gurtout en ce qui concerne la floraison, nous parle-
rons séparément de ces deux espéces.

A. Linum austriacum L.

Conséquence de I’effeuillage continu sur la croissance
de Linum austriacum L. (exp. N° 3)

Méthode

La croissance est assimilée & 1’allongement de la tige principale tant
chez le témoin que chez les plantes traitées. Nous savons que cette expres-
sion ne représente qu’une partie du phénomeéne; toutefois, les résultats
fournis méritent d’étre signalés & cause des indications nouvelles qu’ils
donnent. La hauteur de la tige est mesurée & partir de la trace cotylédo-
naire jusqu’au point végétatif. Dans les cas d’une population d’appa-
rence homogene, on mesure 12 plantes comparables. Lorsque les sujets
de la culture présentent des irrégularités d’individu & individu, on mesure
20 plantes. Les valeurs fournies sont donc des moyennes. Ces documents
sont encore complétés par les mesures du diamétre des tiges principales,
la longueur et la largeur maximales des feuilles.

La durée des mesures s’échelonne, pour cette espéce, sur 150 jours.
A cet age, Linum austriacum L., §’il a été vernalisé, a déja produit fleurs
et fruits. (Pest-a-dire que ’enquéte auxanométrique couvre une large
partie du cycle vital de cette espéce.

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

Régime sans feuille 4,95 cm
Régime & 2 feuilles 6 cm
Régime & 4 feuilles 7,45 cm
Régime & 6 feuilles 8,95 cm
Régime & 10 feuilles 12 cm
Témoin 28,5 cm

La figure 12 montre que l’allongement de la tige est proportionnel
a la sévérité du traitement: les sujets chez lesquels on laisse 10 feuilles
offrent encore une tige raccourcie par rapport & celle du témoin. Plus la
sévérité du régime augmente, plus grande sera la réduction de I’allonge-
ment. Celle-ci affecte non seulement les tiges, mais encore les racines.
Ce rapport est mis en évidence par les résultats obtenus a la suite de traite-
ments de sévérités différentes: 0, 2, 4, 6, 10 feuilles.
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Figure 12
Linum austriacum L.

Plantes & 1’dge de 3 muois;
& droite, plante témoin;
a gauche, plante au régime
sans feuille; au centre,
plantes aux régimes inter-
médiaires: 2, 4, 6, 10 feuilles

Vitesse de croissance (allongement de la tige)

Des mesures successives, établies de 10 jours en 10 jours, permettent
d’évaluer I’allure de la croissance pour la période considérée (150 jours).
Les valeurs obtenues sont exprimées soit par le mode cumulatif (courbe
de croissance, voir graphique A), soit par le mode unitif: établissement
de I'incrément (voir graphique B).

a) Témorn

1l s’agit d’une plante semée au printemps, donc non vernalisée et
ne produisant point de fleurs au cours de la saison. Cette condition expéri-
mentale est 1égérement aberrante par rapport aux conditions naturelles
ou le semis se fait en automne: ’hiver assure la vernalisation et la plante
fleurit au cours de 1’été qui suit. Notons pourtant que des sujets culti-
vés dans les conditions expérimentales susdécrites, mais vernalisés, ont
donné, au point de vue de la croissance, des résultats trés semblables &
ceux des sujets non vernalisés.

La courbe de croissance présente la forme classique en S (voir gra-
phique A). Dans la courbe fournie par la succession des incréments (voir
graphique B), du 30¢ au 90¢ jour, l'intensité de la croissance augmente
d’une fagon réguliere. C’est durant cette période que le végétal allonge
sa tige principale et forme la premiere corbeille de rameaux latéraux.
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Entre le 90¢ et 110¢ jour, la courbe accuse un pic évident. Durant
cette période, 'allongement s’accélére. Ce temps est encore celui qui pré-
céde immédiatement la formation des rameaux floriféres et des fleurs,
dans le cas d’une plante vernalisée. On constate donc, chez notre témoin
incapable de fleurir, faute de vernalisation, la méme crise de croissance
précédant ou annoncgant le temps de floraison. Cette observation a son
importance puisqu’elle met en évidence les prémices végétatives de la
mise & fleur. On sépare ici, par 'analyse de 1’allongement, la part végé-
tative de la floraison, prise au sens large du terme, de la floraison propre-
ment dite. (Si 'on enléve des rameaux latéraux a ce moment [60, 80,
90 jours], les plantes donneront parfois quelques fleurs au cours de la
premiere année.)

b) Plantes traitées

- Voici les résultats du traitement le plus sévere, c¢’est-a-dire 0 feuille:
la courbe de croissance, établie sur les valeurs de 13 ordonnées équi-
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29-4-1958 26-9-1958

Graphique A

Longueur de la tige principale de Linum austriacum L. (mesurée de la trace cotylédonaire
au sommet, pot @ 12 cm) '

Plante témoin: —o—o—o—

Plantes soumises & divers régimes d’effeuillage: ——-—
Début de effeuillage: v
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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
témoin. Dans cette courbe cumulative, la figure du S classique a compléte-
ment disparu. Si 'on considére, d’autre part, la courbe unitive, on cons-
tate qu’elle est rectiligne et horizontale. Ici encore, 'apparence classique
en profil de chapeau n’existe plus (voir graphique B).

Discussion

Parmi les nombreux phénomeénes naturels ou mathématiques aux-
quels on a essayé de comparer la croissance, celui de I'autocatalyse est
I'un des plus appropriés. A chaque instant d’une réaction chimique de
ce type, la vitesse de réaction est égale au produit d’une constante (k)
par la valeur de la concentration des masses en présence (A4 ).

v, =k (4,)
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Graphique B
Allongement de la tige principale de Linum ausiriacum L.: incréments de croissance, cor-
respondant & des périodes de 10 jours.
Plante témoin: —o—o—o0—
Plantes soumises & divers régimes d’effeuillage: ———
Début_d’effeuillage : v
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Graphique C

Hauteur de la tige principale de Linum austriacum L., & 'dge de 150 jours, en fonction
du nombre des feuilles laissées

- Graphique D

Allongement de la tige principale de Linum austriacum L. : incrément constant de croissance
(période de 10 jours), en fonction du nombre de feuilles laissées

Dans cette formule, c’est le terme (A,) qui représente la variable,
k, étant par définition constant. Si nous essayons de transposer, en une
formule comparable le phénoméne de croissance, nous pourrions écrire,
en donnant au terme v, le sens de vitesse de croissance:

vy =k-(S.T.P.)

S.T.P.! exprime la surface transpirante-photosynthétisante de la-
quelle nous faisons dépendre, dans les conditions de notre expérience,
'intensité de croissance. Une chose est certaine: le terme S.T.P chez le
témoin est une variable, son importance grandit progressivement, puis
s’atténue. Sur le plan physiologique, la S.T.P. représente, pour nous, le

1 Précisons la notion de 8.T.P. chez les plantes mutilées et en particulier dans la
catégorie dite & 0 feuille: en fait, la S.T.P. est une somme des surfaces vertes de la tige,
du point végétatif et des feuilles. De telle sorte que I’ablation systématique de la premiére
paire de feuilles (régime & 0 feuille) laisse une S.T.P. de point végétatif et de tige. Le rdle
de cette derniére sera mentionné a propos de l'inflexion des courbes reconnaissable dans
les graphiques C et D.

375



moteur physiologique principal. De la surface dépend I’intensité de I'évapo-
ration. Cette derniére commande dans une trés large mesure ’ascension
de la séve, soit en conséquence ’hydratation et la nutrition minérale
des tissus. Simultanément, la S.T.P. régle 'importance des synthéses
glucidiques. Or, eau, glucides et aliments non glucidiques (minéraux in-
clus) constituent les matériaux généraux et suffisants au développement
d’une cellule ou d’un tissu vivant. L’introduction du terme S.T.P. dans
une formule exprimant la croissance est physiologiquement légitime.
Ce n’est d’ailleurs pas la premiére fois qu’une idée semblable est présentée.
La nouveauté sera de lier étroitement ce terme & la formule de croissance
et de fournir une démonstration de cette considération.

Retournons maintenant aux courbes de croissance du témoin et des
plantes traitées. Chez le témoin, le développement progressif du feuillage
correspond & la variabilité du terme S.T.P. C’est le terme variable qui
détermine, dans la courbe de croissance, les étapes successives: phase de
latence, phase d’accélération, phase exponentielle, phase de retard, phase
stationnaire, phase de déclin de la croissance. La succession de ces phases
se traduit par une courbe en S ou, dans 1’expression unitive de la crois-
sance, par une courbe en profil de chapeau. Ces deux figures sont effec-
tivement celles obtenues sur la base des valeurs fournies par le témoin.

Ces phases correspondent au développement des rameaux latéraux
et & I’annonce du temps de floraison, ainsi que nous I’avons vu plus haut.

Chez le végétal mutilé, o I'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 traitées
moins séverement, mais qui n’en vivent pas moins toute leur vie sous
le régime de 2, 4, 6 ou 10 feuilles. Dés que le terme S.T.P. devient
pratiquement invariant, on obtient une courbe de croissance excep-
tionnelle, figurée par un segment de droite rectiligne et d’inclinaison dé-
pendante du nombre de feuilles conservées (voir courbes A et B).

Remarquons une fois de plus, que cette anomalie de la croissance,
due & leffeuillage, se produit dans un milieu écologique inchangé; le
nouvel équilibre adopté par la plante est déterminé par les réductions
de surface qu’on lui impose.

Comparons maintenant les croissances fournies par les plantes a
0, 2, 4, 6 et 10 feuilles. Dans chacune de ces catégories, I'incrément est
constant: horizontalité de la courbe unitive! Cette constance vient de ce que
I'on a maintenu le moteur phystologique (S.T.P.) & un régime d’intensité
constante tout au cours de I'expérience. Les valeurs de 1'incrément sont
différentes et croissantes lorsqu’on passe du régime & 0 feuille au régime
de 2 feuilles, puis au régime de 4 feuilles, etc. Les graphiques C et D
concernent le facteur nombre de feuilles conservées et l'incrément de
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croissance correspondant a chacune de ces catégories: 0 feuille, 2 feuilles,
etc. L’inclinaison de la courbe inscrite sur le graphique prouve d’emblée
que l'intensité d’allongement n’est pas directement proportionnelle au
nombre des feuilles. Le nombre des feuilles, élément essentiel de ce rap-
port, n’est pourtant pas le seul & considérer. Nous devons tenir compte
ici de facteurs multiples et agissant parfois en sens contraire: concur-
rence faite & la croissance par la différenciation (élément négatif) et vrai-
semblablement augmentation de la S.T.P. de la tige qui grandit avec
le nombre des feuilles laissées (élément positif).

On s’étonnera de la faible différence existant entre les incréments de
la plante & 0 feuille d’une part et de la plante & 2 feuilles d’autre part,
par exemple. En d’autres termes, 1’allongement de la tige a 0 feuille
semble excessif par rapport & celui des plantes bifoliacées.

A Déchelle ot ces phénoménes de croissance sont observés, c’est-
a-dire & un stade juvénile, nous pouvons, mieux que plus tard, discerner
dans la croissance ce qui va & l’allongement proprement dit et ce qui
va aux autres activités de la plante: différenciation en particulier.

Chez la plante & 0 feuille, activité vitale se traduit essentiellement
par une multiplication et un allongement cellulaires. Les dépenses rela-
tives & la différenciation anatomique sont encore faibles, comme nous
le montrerons plus loin. Dans ces conditions, I'incrément correspond &
un minimum de base, valeur résultant de 1’efficacité d’un moteur S.T.P.
faible et d’une utilisation primitive des matériaux synthétisés. Lorsqu’un
nombre de feuilles, supérieur & 0, est toléré et maintenu sur la plante, il
y a nécessairement une augmentation de l'efficacité du moteur S.T.P.
Mais, simultanément, il y a des dépenses supplémentaires relatives &
Porganisation du végétal. La preuve en sera fournie par les études ana-
tomiques comparées des tiges maintenues & divers régimes. Le surplus
de puissance attribuable & 2 ou 4 feuilles ne se convertit que partiellement
en allongement de la tige. D’ol 'écart apparemment excessif entre 1'in-
crément d’une tige & 0 feuille et celui d’une tige & plusieurs feuilles.

Ces considérations sont valables pour ’époque ot la plante présente
une structure primaire; elles peuvent s’étendre encore au début de la
croissance secondaire : ¢’est alors qu’intervient 'utilisation des matériaux
par le cambium! Nous ferons allusion & ce dernier point quand nous
décrirons I’allongement consécutif & U'interruption de 'effeuillage.

Rappelons, pour conclure, que dans les études sur la croissance,
l'usage est de perturber les conditions du milieu écologique (nutrition,
humidité, température, lumiéres de diverses longueurs d’ondes, rayons X,
rayons vy, ultrasons, etec.) et d’influencer, en conséquence, 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-photosynthétisante comparables & celles décrites ici sont trés
rares. Klles appartiennent, comme nous I’avons déja dit plus haut, a la
connaissance des effets d’un déséquilibre interne de la plante. Ce dernier
se traduit, non seulement sur la croissance, mais encore, comme nous le
verrons plus loin sur 'anatomie et sur la floraison.

Diametre de la tige

Le diameétre de la tige diminue sensiblement du témoin au sujet &
10 feuilles:

~témoin: 1,2 4 1,6 mm
10 feuilles: 0,6 & 0,75 mm.

Cette réduction ne se poursuit plus quand on augmente la sévérité
du régime: les diamétres des tiges & 10, 6, 4, 2 et 0 feuilles sont pratique-
ment les mémes. La seule conclusion qu’on puisse tirer de ces mesures
est qu’il existe un diameétre minimal de la tige. Méme en réduisant la
S.T.P. de 10 feuilles & 0 feuille on ne réussit pas & dlmmuer la valeur
de ce diametre.

Ces diameétres égaux ne correspondent pas & des structures équi-
valentes: la tige & 0 feuille posséde un cylindre central réduit et une
écorce dilatée. La tige & 10 feuilles possede un cylindre central de grand
diametre et une écorce petite. Ces réactions anatomiques aux divers
traitements seront traitées plus loin (voir conséquence sur I’anatomie).

Conséquence de P’effeuillage interrompu sur la croissance de Linum

austriacum L. (exp. No 3Pis)

L’interruption de l'effeuillage produit des lins dits & deux étages. La
plante, qui a perdu temporairement la presque totalité de sa surface
transpirante-photosynthétisante, s’acheminait vers les états que nous
avons décrits (période de mutilation). La réapparition des feuilles, soit
le retour d’une S.T.P. ranime la croissance et la différenciation du végétal
(période de vie normale).

Les observations qui vont suivre dépendent dans une large mesure
des rapports de durée de ces deux périodes.

L’élongation de la tige durant la période d’effeuillage est tres faible;
P’allongement de la tige, dans sa portion supérieure feuillée, augmentera
au fur et & mesure que les feuilles seront plus nombreuses. Le développe-
ment du systeme radiculaire suit la méme regle.

Nous faisons deux lots d’expériences et nous présentons leurs résul-
tats dans la figure 13.
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Figure 13

Linum austriacum L. Plantes & I’dge de 129 jours: & droite, plante témoin; & gauche,

plante effeuillée totalement; centre droit, plante du 1°F lot = 12 jours de levée -+ 54 jours

de traitement + 63 jours de vie normale; centre gauche, plante du 2° lot =12 jours de
levée 4 92 jours de traitement + 25 jours de vie normale

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

Discussion

La comparaison des croissances de I'étage feuillé de ces deux lots
est difficile, parce que chacun des lots posséde des antécédents différents
(inégalité de la durée du traitement). Des commentaires sur ’allonge-
ment de la tige dans les plantes & deux étages seront fournis & propos
de Linum usitatisstmum L., espéce pour laquelle nous disposons de do-
cuments 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 nor-
male fut de 63 jours que chez ceux dont la vie n’a été que de 25 jours.
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Cette derniére durée n’a pas permis aux feuilles d’atteindre leurs dimen-
sions maximales.

La figure 13 apporte des indications évidentes relatives au déve-
loppement du systéme radiculaire dans les conditions des expériences 3
et 30is, L’importance de I'appareil radiculaire est proportionnelle a celle
de I’appareil foliacé. Cette régle est particuliérement démontrée par I'ex-
périence No 3bis (effeuillage interrompu): la tige, nue pendant la période
de mutilation, posséde un systéme radiculaire trésréduit ; il se développera,
plus tard, proportionnellement au nombre des feuilles réapparues. On voit
en conséquence que les plantes ayant bénéficié de 63 jours de vie normale
ont des racines beaucoup plus vigoureuses que celles de 25 jours. Il ne
faut pas perdre de vue le fait que les plantes des deux lots ont le méme
dge! Notons encore que les racines tardivement formées (apres 25 jours
d’effeuillage) développent, dés la réapparition des feuilles, un appareil
vigoureux sinon égal & celui du témoin. Une croissance énergique de
I’appareil aérien a pour conséquence le développement des racines.

La racine des lins a été 1’'objet de plusieurs recherches. Citons,
entre autres, celles de J. P. Reuss (1938) étudiant les effets de différents
agents d’excitation, et celles de R.Dostal’ (1956) prouvant l'action
stimulante des racines sur la croissance.

Conclusions

La réduction de la surface transpirante-photosynthétisante du végé-
tal (expérience N° 3) diminue Iappel de la séve brute, la synthese des
hydrates de carbone et supprime en grande partie les microfonctions de
thermo- et photoperception caractéristiques des feuilles. Ces troubles,
déséquilibre interne d’un organisme demeuré dans un milieu externe in-
changé, se répercutent sur la croissance, la circulation des seves et le
développement (floraison) de la plante expérimentée.

L’arrét de leffeuillage & des moments déterminés (expérience
No 3bis) permet d’assister au rétablissement de certaines fonctions physio-
logiques.

Conséquence de I’effeuillage continu sur 'anatomie de Linum
austriacum L. (exp. No 3)

Histométrie

Les documents qui suivent sont fondés sur la comparaison de coupes
transversales et longitudinales de tiges de lin de méme age, obtenues
a partir de plantes témoins et de plantes traitées. Analysons tout d’abord
les coupes transversales. Les mesures de surface sont faites au planimetre
de Kern sur des agrandissements (diamétre: 50 cm) de microphoto-
graphies, technique appliquée par F. Chodat et R. Cortesi depuis 1941.
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Chaque surface tissulaire considérée est rapportée & la surface totale
de la coupe, puis exprimée en pour-cent de cette derniére. On compare
ensuite les valeurs fournies par la coupe expérimentale & celles de la
coupe témoin. On peut aussi quantifier ces comparaisons de la maniére
suivante: diviser la surface tissulaire expérimentale xK par la surface
tissulaire témoin. K est le rapport de la surface totale de la coupe témoin
a la surface totale de la coupe expérimentale. La valeur du quotient
fourni par ce deuxiéme type d’appréciation peut étre:

Figure 14

Linum austriacum L.
Coupe transversale & mi-hauteur d’une tige témoin. 1 épiderme, 2 hypoderme, 3 paren-
chyme cortical, 4 cellules amyliféres, 5 fibres, 6 phloéme, 7 cambium, 8 xyléme, 9 moelle.
(Gr. 172 x) :
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Figure 15
Linum austriacum L.

3

Coupe transversale & mi-hauteur d’une tige témoin montrant les proportions tissulaires:
grand cylindre central, petite écorce, cellules du parenchyme cortical arrondies ou apla-
ties, plages fibreuses abondantes. (Gr. 50 x). (Voir aussi figure 14)

égale & 1, ce qui signifie que I’effeuillage n’a pas exercé d’effet spécifique
sur la surface de la plage anatomique considérée,

inférieure & 1, ce qui signifie que le traitement réduit spécifiquement la
surface de la plage anatomique choisie,

supérieure a 1, ce qui signifie que la mutilation augmente spécifiquement
la surface de la plage envisagée.

Ni l'une ni Pautre de ces appréciations histométriques n’est a P'abri
d’'une erreur d’origine géométrique provenant de l’inégalité des rayons
des cercles considérés.

Les valeurs inscrites au tableau 6 donnent en conséquence un ordre
de grandeur aux intensités des morphoses qui vont étre décrites.

Cette défalcation de la valeur due & 'amplification géométrique a
été faite pour les tissus épidermiques et hypodermiques. Le tableau
comporte en conséquence une valeur apparente et une valeur corrigée,
seule significative (voir aussi figures 14, 15 et 16).
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Figure 16

Linum austriacum L.

Coupe transversale & mi-hauteur d’une tige totalement effeuillée montrant les proportions
tissulaires: petit cylindre central, grande écorce, cellules du parenchyme cortical palissa-
diques, plages fibreuses réduites. (Gr. 92 X))

Morphoses tissulaires

Epiderme-hypoderme

Le volume des cellules de chacune de ces assises n’est pas modifié
par l'effeuillage. La couronne marginale formée par ces tissus occupe
dans la coupe traitée un pourcentage de surface plus grand que celui
mesuré dans la coupe témoin. Cette majoration a une origine géomé-
trique et non biologique (voir figures 15 et 16).

Parenchyme cortical

(est & ce niveau anatomique que 'augmentation est la plus mar-
quée: plante témoin, 10,5%,; plante traitée, 42,49, 1l faut considérer
a4 part le nombre des assises de cellules corticales et la dimension de ces
derniéres. Le nombre des assises dans la plante mutilée est de 2 & 3,

25 385



avec prédominance de 2. Chez le témoin, ce nombre est de 3 & 5, avec
prédominance de 3. Le traitement a donc pour effet de réduire d’une
unité le nombre des assises de cellules corticales. Cette réduction tendrait
& 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 traitées que chez les plantes témoins. Cette

Figure 17

Linum austriacum L.

Coupe longitudinale & mi-hauteur d’une tige témoin montrant le parenchyme cortical
(C) composé de cellules en forme de cylindres dressés, endoderme (E), péricyle (P) et fibres
(F). (Gr. 290 x)

augmentation est essentiellement due & 1’allongement du c6té radial de
ces unités. La dimension du c6té tangentiel n’est pratiquement pas
modifiée. Cette particularité compense la réduction du nombre des
assises et détermine I'augmentation de surface susnommée (voir figures
15 et 16). La coupe longitudinale révéle que, d’une fagon générale, les
cellules corticales de la plante effeuillée ont par contre une hauteur 11
& 2 fois plus petite que celle des cellules homologues du témoin. On
pourrait résumer en disant que dans la plante témoin, examinée suivant son
axe, les cellules corticales sont des cylindres dressés, alors que dans la
plante traitée, examinée également suivant son axe, ce sont des cylindres
couchés. L’effeuillage réduit donc la hauteur des cellules corticales (voir
figures 17 et 18).

Laissons cette description géométrique pour nous attacher mainte-
nant & ’aspect biologique des cellules corticales de la plante effeuillée.
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Le caractére de son écorce rappelle celui d’un tissu palissadique foliaire.
On a done ici une modification adaptative évidente de cette partie de la
tige. Tout se passe comme si le végétal suppléait a I'absence de tissu
assimilateur foliaire manquant a la plante traitée. L’écorce de la tige
fonctionne & la place des feuilles et prend en méme temps les caracté-
ristiques de lassise palissadique: cellules allongées et séparées par des

Figure 18

Linum austriacum L.

Coupe longitudinale & mi-hauteur d’une tige totalement effeuillée montrant le parenchyme
cortical (C) composé de cellules en forme de cylindres couchés, endoderme (E), péricycle
(P), et fibres (F). (Gr. 290 x)

méats. La densité des chloroplastides est plus grande dans les cellules
corticales de la plante traitée que dans les cellules homologues de la
plante témoin.

Il est intéressant de comparer cette morphose expérimentale & des
structures naturelles rencontrées chez les Cactus en particulier: en I’absence
de feuilles, la tige différencie un chlorenchyme palissadiforme.

Si 'on examine 1’épiderme, on constate que le nombre des cellules
par unité de surface est & peu de chose prés le méme chez le témoin que
chez la plante traitée. Par contre, le nombre des stomates, par unité de
surface est plus considérable chez la plante mutilée: 1 appareil stomatique
pour 5 cellules, alors que la proportion chez le témoin est de 1 pour 8.
Tout se passe, ici encore, comme si la plante assurait, par un nombre
supérieur d’ouvertures les fonctions physiologiques plus importantes de
son écorce modifiée (voir figures 19 et 20).
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Ces faits tendent & prouver la plasticité du végétal qui remplace
lactivité d'un tissu manquant par celle d’un tissu «vicariant». Cette
foliaison retrouvée de la tige repose les problémes de I'origine structurale
des tiges des végétaux supérieurs.

Ces modifications anatomiques de I’écorce disparaissent dés que le
régime d’effeuillage maintient 4 feuilles. Cette surface transpirante-
photosynthétisante, jointe & celle du point végétatif, semble suffisante
pour assurer la nutrition carbonée sans suppléance par 1’écorce.

Figure 19

Linum austriacum L.

Stomates de la tige témoin, 1 appareil stomatique pour 8 cellules épidermiques. (Gr.92 x)

Les observations anatomiques consignées sont celles que 'on peut
faire chez les lins qui ont subi 4 mois de traitement (dge de la plante:
41, mois). Apres 3 mois de traitement, les tiges ne révelent qu'un début
de modification: ces derniéres ne sont pas immédiatement réalisées.

Ajoutons encore que l'importance de la modification dépend du
niveau auquel la coupe a été faite. Un peu au-dessous du point végétatif,
dans une région ou la différenciation anatomique normale est déja
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réalisée, les modifications sont inapparentes. Par contre, &4 mi-hauteur de
la tige, elles sont accentuées.

Assise de cellules amyliféres (endoderme)

Cette assise est plus visible dans la coupe de la plante traitée que
dans celle du témoin. Cette assise n’offre aucune particularité nouvelle;
elle est simplement mieux mise en évidence par le contraste que forme
avec elle I’écorce modifiée (voir figures 14, 15, 16, 17 et 18).

Figure 20

Linum austriacum L.

Stomates de la tige totalement effeuillée, 1 appareil stomatique pour 5 cellules épidermiques
(Gr. 92 x)

L’existence d’une assise péricyclique chez Linum austriacum L. est
douteuse. K. Esau (1942/1943) ne la mentionne pas dans son étude de
Linum. Les coupes longitudinales faites dans une méme fige montrent
parfois une assise de cellules amyliféres touchant les fibres; parfois une
assise parenchymateuse de cellules allongées s’intercale entre 1’endo-
derme et les fibres. On songe alors & un péricyle. Ces deux possibilités
se rencontrent aussi bien chez la plante témoin que chez la plante traitée.
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L’existence d’un endoderme doublé ou non doublé d’une assise péricyclique
suggere la notion, chez ces plantes, d’un péricycle intermittent dont la
formation est encore énigmatique. Le cas de Linum austriacum L.augmente
encore I'incertitude des anatomistes contemporains a 1’égard de la notion
du péricycle dans la tige, puisque I'irrégularité surgit au sein d’une méme
plante (voir figures 17 et 18).

Fibres

Chez la plante témoin, elles sont groupées en plages distinctes situées
entre le liber et ’assise des cellules amyliféres. Chaque plage est constituée
par 3 ou 4 assises se succédant dans le plan radial. Les coupes des sujets
traités (totalement effeuillés) ne présentent plus que 1 ou 2 assises, avec
prédominance de 1. Chez la plante & 10 feuilles conservées, la plage fibreuse
est constituée par 1 ou 2 assises avec prédominance de 2. Dans une coupe
longitudinale, pratiquée sur le sujet traité, on remarque que la longueur
de la fibre est 6 & 10 fois plus courte que dans le témoin (voir figures
14, 15, 16, 17 et 18).

Cette différence considérable ne se retrouve pas lorsqu’on compare
les diametres des sections transversales des fibres de la plante traitée &
ceux de la plante témoin. L’effeuillage réduit donc le nombre des fibres
et leur longueur, mais n’apporte pas de modification appréciable &
I’épaisseur des membranes. Le raccourcissement des fibres doit étre mis
en relation avec la réduction de la longueur de la tige effeuillée.

Ces observations sur I’anatomie pathologique du lin mutilé apportent
quelques éléments nouveaux au probléme si discuté de l'origine tissu-
laire des fibres. Les positions respectives des plages fibreuses et de 1’assise
amylifére extérieure aux fibres écartent I’hypothése d’une nature corti-
cale des fibres. Le caractere douteux du péricycle, chez ce lin, rend tout
aussi improbable une origine péricyclique des fibres (voir figures 17 et 18).

Une remarque analogue a déja été publiée par K. Esau (1943) qui
considére que les fibres du lin proviennent du protophloéme. Ces éléments
conducteurs sans noyau sont petit & petit écrasés par les cellules parenchy-
mateuses voisines en voie d’allongement. Cet effacement a regu le nom
d’oblitération. G. O.Sakalo (1956) attribue une méme origine aux
fibres du chanvre et consolide ainsi la thése d’Esau.

Esau n’explique cependant pas comment pourrait s’organiser, au
cours de la dégénérescence du tube criblé la structure si caractéristique
de la membrane fibreuse.

Phloéme

Les mesures montrent que 'effeuillage n’exerce pas d’effet sur I’éten-
due de ce tissu observée en coupe transversale. La proportion de cette
plage libérienne par rapport a la surface totale de la section transversale
de la tige, est la méme chez le témoin et la plante traitée. Il serait préma-
turé de tirer une conclusion générale de cette constatation. Rappelons

390



simplement que 'importance des cordons libériens ne change que peu avec
I'age de la tige. Cette constance relative de la section du phloéme est
un phénomeéne mal connu et, dans bien des cas, contradictoire avec
Ihypothése classique du fonctionnement alternatif des cellules cambiales.
On a, ces derniéres années, apporté beaucoup d’informations sur la
différenciation des tubes criblés, mais fort peu sur I’évolution du tissu
pris dans son ensemble (V. I. Cheadle, 1956).

Cambium

Ici, encore, on ne constate point de modification histométrique. Il n’y
a la rien d’étonnant puisque la puissance fonctionnelle de cette assise ne
s’estime point par rapport & elle-méme, mais bien par rapport i ses
produits.

Xyléme

C’est & ce niveau anatomique que ’effet de 'effeuillage est le plus
marqué: plante témoin, 20,79%,; plante traitée, 9,8 %,. Ces expériences
montrent que I'importance de ’anneau ligneux dépend directement du
nombre des feuilles en fonction. Au niveau ou sont faites les coupes,
dans la tige du témoin, 'anneau ligneux est continu. Les anatomistes
du lin ont expliqué cette continuité comme étant le résultat de la sou-
dure de faisceaux ligneux. (K. Esau, 1942/1943; A.Carton, 1948;
L. Plantefol, 1952, et d’autres). L.e nombre de ces derniers est en
rapport avec celul des feuilles. Lorsque la plante est trées jeune, les feuilles
sont encore en nombre limité et les coins ligneux sont nettement séparés.
Au fur et & 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 déterminent finalement la soudure de tous
ces éléments du bois. Cette conception améliorée de la genése de I’anneau
ligneux conduit & I’adoption de quelques principes dont il faudra vérifier
expérimentalement ’exactitude. La fermeture de I’anneau ligneux marque
une date dans la vie de la plante. Ce seuil étant atteint, les besoins de -
conduction nécessités par les feuilles formées aprés cette date, seront
satisfaits par le mécanisme de la croissance secondaire du bois ; on pourrait,
en d’autres termes, lire par le nombre des feuilles, pour une espéce choisie,
le niveau a partir duquel s’organise la croissance secondaire.

Chez la plante traitée, le xyléme présente I’apparence d’un anneau
imparfaitement soudé. En outre, la périphérie du bois, au lieu d’étre
un cercle régulier comme chez le témoin, montre des irrégularités. Le
bord externe de certains secteurs est en retrait par rapport au bord des
secteurs adjacents.

L’imperfection de la soudure de I’anneau ligneux est une figure
anatomique qui correspond & celle de ’état juvénile d’un lin témoin. On
peut dire que 'effeuillage continu fait obstacle & ’'accomplissement de la
maturité anatomique de la tige.
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L’irrégularité de la périphérie ligneuse implique, en premiére approxi-
mation, une irrégularité similaire de ’assise cambiale. Cette derniére
s’explique si 'on tient compte, dans I’Age juvénile d’une plante normale,
des distances inégales auxquelles se trouvent les divers coins ligneux par
rapport au centre de la tige. Des documents anatomiques, relatifs au lin
et & d’autres genres, démontrent cette affirmation. Dans le cas du lin
effeuillé nous rencontrons, en dépit de ’Age de la plante, une structure
juvénile qui justifie cette irrégularité de la périphérie ligneuse.

Les comparaisons qui précédent concernent deux cas extrémes:
plante témoin et plante totalement effeuillée. L’étude de plantes qui
ont été moins séveérement traitées et auxquelles on a laissé 2, 4, 6, 10
feuilles, apporte une information complémentaire; plus il y a de feuilles
conservées, plus le cylindre central s’élargit. Simultanément, 1'irrégularité
de la périphérie de la zone ligneuse s’atténue pour étre finalement nulle
dans le cas de 10 feuilles conservées. Ces deux constatations sont évi-
dentes lorsqu’on compare les coupes de tiges de plantes & 0 feuille et de
plantes a 10 feuilles. Chez ces derniéres, le diamétre du cylindre central
est pourtant encore loin d’égaler celui des plantes témoins.

Signalons enfin que les documents publiés par F. Pellissier (1944),
relatifs & des expériences ol il supprime le primordium foliaire, chez les
Cucurbitacées, sont conformes & ceux que nous présentons ici.

Moelle

La littérature fournit peu d’indications sur ’évolution de ce tissu.
Chez les lins étudiés par nous, la plantule et la jeune plante ont une
moelle sans cavité centrale. Chez la plante adulte, le volume de la moelle
est comparable & celui d’un fuseau: faible au niveau du collet et dans la
région subapicale. Dans la majorité des cas, la moelle des lins adultes
montre une cavité centrale allongée, due & ’accroissement progressif du
diameétre de la tige et & ’absence de divisions chez les cellules médullaires.
Ces dernieres sont fréquemment plus volumineuses que les autres cellules
parenchymateuses. Cette hypertrophie pourrait s’expliquer par la faculté
de gonfler osmotiquement dans un espace plus ou moins libre. Chez les
plantes effeuillées, la moelle est de faible importance, cylindrique et peu
ou pas lacuneuse. Ces trois caractéristiques nous semblent résulter du
défaut de dilatation de la tige chez les plantes traitées (voir figures 15 et 16).

Conséquence de I’effeuillage interrompu sur I’anatomie de Linum
austriacum L. (exp. No 3 bis)

L’interruption de leffeuillage produit des lins dits & deux étages:
1. période de mutilation, 2. période de vie normale (réapparition des
feuilles).
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Rappelons que nous avons fait deux lots d’expériences cités plus
haut:
1er lot: 12 jours de levée+54 jours de traitement63 jours de vie nor-
male=age 129 jours: longueur de la partie nue, 1,83 cm; longueur de
la partie feuillée, 17,4 cm. ,

2¢ lot: 12 jours de levée +92 jours de traitement + 25 jours de vie normale
=4age 129 jours: longueur de la partie nue, 3,3 cm; longueur de la
partie feuillée, 3 cm (voir figures 11, 13 et tableau 5).

I’étude anatomique se fonde sur ’examen des coupes transversales
faites & mi-hauteur de la portion feuillée et surtout a mi-hauteur de la
portion nue de la tige.

Le témoin choisi (=plante & effeuillage total), auquel nous com-
parons les plantes a deux étages, atteint apres 122 jours d’effeuillage
(age 134 jours), la hauteur de 4,4 cm. La plante & deux étages produit
apres 92 jours d’effeuillage (=2¢ lot) une tige nue, haute de 3,3 cm. Le
sujet du 1er lot, aprés 54 jours du traitement, fournit une tige nue de
1,83 em. Les sections étudiées dans chacun de ces trois cas, sont faites
a mi-hauteur de la tige nue. Elles ne sont donc pas rigoureusement com-
parables au point de vue de I’dge de la tige. Nous verrons plus loin
I'importance de cette remarque. L’expérience nous a appris que effeuil-
lage total et continu détermine une structure anatomique assez homo-
géne tout le long de la tige (sauf la région subapicale); elle différe en ceci
d’une tige normale.

Chez une plante & 2 éiages, il n’y a pas d’anomalie du profil de la
tige, au niveau de passage de I’étage nu a ’étage feuillé. La continuité est
comparable & celle d’une tige témoin. Ceci résulte de la normalisation de
la tige nue. L’anatomie de la portion supérieure (partie feuillée) est nor-
male, c’est-a-dire comparable & celle d’'une plante témoin. Plus la vie
normale de la plante & 2 élages sera longue, meilleure sera la restauration
de la partie inférieure atrophiée. Inversement, les anomalies d’un lin qui
a vécu une courte période d’effeuillage sont peu marquées; la normali-
sation par retour des feuilles y sera d’autant plus facile. En résumé, 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 : ’aspect général
de la coupe transversale (étage nu) est celui d’une coupe pratiquée dans
le témoin: grand cylindre central compact, petite écorce, cellules corti-
cales & forme aplatie, plages des fibres tres faibles. Le tout est comparable
a la figure d’une plante témoin sectionnée au-dessus de la trace des coty-
lédons (voir figures 16 et 21).

F. Plonka (1956) a déja signalé chez Linum usitatissimum L. I'obser-
vation suivante: I'importance des fibres est faible un peu au-dessus du
collet ; au fur et & mesure que 1’'on s’éléve dans la plante, ce cordon fibreux
s’épaissit, alors que le xyléme se comporte inversement.
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Les coupes pratiquées dans la partie nue de la tige du lot 1 sont
voisines du collet; la croissance pendant la période de traitement était
tres faible et la tige ne s’est guére allongée. Nous nous trouvons donc bien
au méme niveau que celui décrit par Plonka.

Description du lot 2 qui a eu 25 jours de vie normale. Coupe de I'étage
nu: les modifications causées par l'effeuillage dans 1’écorce et la région
fibreuse ne sont pas encore réparées. Par contre, anneau ligneux s’est
fermé et épaissi. La structure juvénile de anneau ligneux de la tige
effeuillée, s’efface progressivement au cours de la restauration (voir
figures 16 et 22). ,

Ces études d’anatomie expérimentale mettent en évidence le role
décisif des feuilles dans la différenciation des tissus conducteurs. La
restauration d’une anatomie normale, dans la zone apicale, s’explique
partiellement par le phénoméne de fermeture de ’anneau ligneux dis-

Figure 21

Linum austriacum L.

Coupet ransversale & mi-hauteur de la portion nue de la plante du 1¢' lot, montrant
grand cylindre central compact, petite écorce, cellules corticales & forme aplatie, plages
fibreuses trés faibles. (Gr. 115 x)
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continu. Plus difficile est I'interprétation de cette restauration dans les
zones basses, soit distantes de 'apex. L’assise cambiale doit jouer ici le
rdle réparateur.

Conclusions

Les carences dues a la réduction de la surface transpirante-photo-
synthétisante exercent des modifications tissulaires. L’examen critique de
ces changements révele les faits suivants: ni ’épiderme, ni ’hypoderme,
ni I'assise de cellules amyliféres, pas plus que le phloeme et le cambium
n’accusent de profondes modifications. Seules les cellules parenchyma-
teuses corticales ont évolué dans le sens de cellules palissadiques. Ces faits
de plasticité cellulaire (nulle ou positive) font penser que les assises qui
ne se sont pas modifiées sont celles que le traitement n’a point obligé

Figure 22

Linum austriacum L.

Coupe transversale & mi-hauteur de la portion nue de la plante du 2° lot, montrant que
les modifications causées par l'effeuillage dans ’écorce et la région fibreuse ne sont pas
encore réparées; par contre, 'anneau ligneux s’est fermé et épaissi. (Gr. 147 x)
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& changer leurs fonctions originales. Au contraire, effeuillage a imposé,
par un mécanisme d’adaptation, une exagération fonctionnelle au paren-
chyme cortical. La diminution de pression exercée par un bois secondaire
peu développé chez la plante traitée, peut aussi avoir contribué au déve-
loppement de 1’écorce.

On note en outre que l'effeuillage détermine, comme répercussion
directe, une réduction de la quantité des fibres et du bois.

Les modifications anatomiques dues a leffeuillage n’ont pas un
caractere irréversible. L’étude des plantes & deux étages fournit Ia
preuve d’une restauration morphologique et fonctionnelle.

Conséquence de effeuillage continu ou interrompu sur la floraison de
Linum austriacum L. (exp. N5 3 et 3Vis)

Le tableau 4, relatif & ’expérience N° 1, nous a appris que Linum
austriacum L. est une plante de jours longs. Cette condition indispensable
sera donc toujours réalisée dans les essais qui suivent. Par ailleurs, ce
tableau 4 nous a renseigné sur les conditions générales de la floraison
de cette espéce. Il nous reste maintenant & examiner le réle de 1’effeuillage
(expérience N° 3). Le tableau suivant résume les essais:

Tableau 7
Essai Vernalisation - Iﬁgﬁgolgtgf:ux Effeuillage Floraison
A 0 0 ==
B 0 0 0 —

Le signe 0 signifie 'intervention contrélée de la condition

Le signe — signifie I’absence contrélée de la floraison

L’effeuillage continu et sévére (0 feuille), combiné & 1’ablation des
rameaux latéraux, empéche la plante non vernalisée de fleurir. Rappelons
que la seule ablation des rameaux latéraux (expérience N° 1), provoque
la floraison de sujets non vernalisés. Dans les conditions de 1’expérience,
Ueffeuillage supprime I'effet florigéne de la simple ablation des rameaux
latéraux (essai A).

Linum austriacum L., espéce d’hiver, exige une période froide pour
fleurir, comme nous I’avons vu plus haut. Donnons & la floraison toutes
ses chances en vernalisant un lot & 3-4 °C durant 60 jours et un autre
durant 80 jours. Appliquons ensuite & ces plantes le double traitement
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décrit ci-dessus, effeuillage-ablation: elles ne donnent pas de fleurs. Cette
expérience (essai B), montre que l'effeuillage sévere et continu, est un
obstacle & la floraison, méme dans le cas de notre expérience ou la plante
est doublement incitée a fleurir: vernalisation et ablation des rameaux
latéraux. Rappelons que ces essais ont été faits en deux lots: éclairement
naturel et éclairement de 24 heures durant la période de traitement.
Méme en régime lumineux de 24 heures ces plantes de jours longs n’ont
pas fleuri. L’effeuillage sévére fait disparaitre une partie trés importante
de la S.T.P., soit les feuilles. Or, I’on sait le réle joué par ces tissus (les
parenchymes chlorophylliens) en tant qu’appareils percepteurs du photo-
périodisme et comme lieux générateurs des impulsions florigénes.

Dans 'expérience No 3bis_ c’est-a-dire celle de I'effeuillage interrompu

(qui produit les plantes a deux étages), nous avons opéré cing essais
figurés au tableau 8.

‘Tableau 8
Bowis | Prévemal | Ablation | Duste de | Retoue des | 17 flrsk | Postver | . goraon
a 0 54 jours 0 - 0 +
b ; 0 54 jours 0 — e
c 0 92 jours 0 = 0 ?
d 0 92 jours 0 — ?
e 0 0 92 jours 0 — 0 ?

Le signe 0 signifie I'intervention contrélée de la condition
Le signe 4 signifie la présence contrdlée de la floraison

Le signe — signifie I’'absence contrdlée de la floraison

Le signe () signifie 3 ou 4 fleurs seulement

De ces cing essais, considérons tout d’abord les résultats obtenus au
cours du premier cycle de culture, c’est-a-dire & ’automne de la premiere
année. 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
vernalisées et non vernalisées. On peut done dire, que dans les conditions
de notre expérience, la réapparition de feuilles ne corrige pas l'effet de
Ieffeuillage antérieur qui empéchait la floraison. Toute interprétation de
ces résultats serait hasardeuse, étant donné que les plantes ayant subi
le traitement 3Pis, disposent d’une période de vie normale (feuillée), peut-
étre trop courte pour parachever le cycle vital.
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Lorsque les résultats précédents furent consignés, ces mémes plantes
& deux étages furent (novembre), les unes gardées en plein air, les autres
mises en serre chaude (16-18° C), éclairées (1500 lux, chaque jour, pen-
dant 15 heures). D’une fagon générale, toutes les plantes qui avaient
subi un effeuillage de 92 jours ont succombé au cours de ’hiver, tant
celles de plein air que celles mises en serre. Cette décimation s’explique
ainsi: I’étage feuillé est encore peu important chez ces plantes; elles ont
en conséquence conservé, plus ou moins, la sensibilité des plantes &
0 feuille. On sait pour ces derniéres que le développement de rameaux
latéraux, desseche la tige principale en peu de temps. Malgré une abla-
tion a vrai dire relichée des rameaux latéraux, de tels accidents se pro-
duisirent. Par contre, les sujets qui avaient subi un effeuillage de 54 jours,
avalent eu le temps, & la fin de 1’été, de reconstituer un feuillage assez
important pour redonner & la plante sa rusticité. Conservées en plein air,
subissant le froid du premier hiver, ces plantes (essai A sans prévernali-
sation) fleurirent normalement au cours de la seconde année. Conservées
en serre chaude et & la lumiére, ces plantes fournissent, au cours de la
seconde année, quelques fleurs. Ce phénoméne de floraison réduite en
I’absence de vernalisation, mais en présence d’un appoint de lumiére au
cours de I'hiver, a déja été mentionné pour les plantes témoins (voir
page 360).

Discussion

Le role des feuilles dans le processus des réactions dues au froid et
nécessaires & la floraison est étudié par divers auteurs. G. Melchers et
A. Lang (1948) ont signalé, & propos de la jusquiame, 'importance de
I’ablation des feuilles pour I’épanouissement des fleurs de variétés annu-
elles et bisannuelles. Ces mémes auteurs ont fait fleurir une jusquiame
bisannuelle non vernalisée, par le greffage d’une feuille, soit de la variété
bisannuelle vernalisée, soit de la variété annuelle. M. C. Cailahjan et
L. P. Khlopenkova (1957) greffent des rosettes de Brassica napus
oleifera d’hiver (sujet non vernalisé) sur un Brassica napus oleifera de
printemps en voie de floraison. Ces rosettes greffées donnent des rameaux
fleuris, en condition de jours longs et aux dépens des métabolites prove-
nant du porte-greffe de printemps. F. Oehlkers (1956) dans ses études
sur Streptocarpus considére que l'effet stimulant de la vernalisation
débute vers le milieu de la feuille, s’étend 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 interprétent
certaines observations faites chez Cichorium intybus en disant que la
vernalisation détermine dans le point végétatif une transformation irré-
versible qui s’exprimera par la forme des feuilles ultérieurement produites.
A. K. Efejkin (1957) travaillant sur la betterave fourragére, a montré
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que les processus provoqués par un abaissement de la température,
indispensable au début de la floraison, ne se localisent pas dans la zone
de croissance de l'extrémité de la tige mais dépendent de I’état de ’orga-
nisme dans son ensemble. Nos expériences apportent une nouvelle contri-
bution dans ce domaine de recherches. L’effeuillage empéche la floraison
de Linum austriacum L. vernalisé ou non vernalisé. Méme en régime
lumineux de 24 heures, ces plantes de jours longs n’ont pas fleuri. Le
retour des feuilles rétablit, dans les conditions précisées, les fonctions
physiologiques de la plante qui retrouve les caractéres du témoin: florai-
son apres le froid.

B. Linum usitatissimum L.
Description de la lignée utilisée

Les plantes que nous avons utilisées proviennent du Jardin bota-
nique de Geneve et appartiennent & I'espéce linnéenne wusitatissimum.
Cette désignation, puisqu’il s’agit d’une plante cultivée, correspond &
une collection considérable de races ou lignées. Nous n’avons pas identifié
notre souche & cet égard. Voici quelques caractéres de cette lignée:
développée en pots de 12 cm, la plante développe, aprés un temps de
levée de 6 ou 7 jours, une tige unique qui atteint 45 cm en moyenne et qui
présente peu de ramifications au sommet par rapport & d’autres variétés

Figure 23

Fleur de Lenum wusitatissi-
mum L.
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de la méme 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’étalement des pétales est d’ailleurs en grande partie une question
d’éclairement. Les sépales sont sans moucheture et sans anthocyane.
Les pétales sont bleu pale, légérement frisés et un peu plus longs que
larges. Les étamines sont un peu enroulées. Les stigmates sont situés au-
dessous du niveau des anthéres et enroulés sur eux-mémes. La capsule
est sphérique, les graines brunes a rouge pale ont un bec retourné
(voir figure 23). Ces caractéres qui servent de base & la détermination
des especes et variétés sont trés sensibles & l'influence du milieu. Par
ailleurs, il ne faut pas perdre de vue que le lin cultivé est un produit trés
complexe d’une sélection opérée depuis des milliers d’années. Pour ce qui
est des conditions culturales et des traitements imposés, nous renvoyons
a la partie générale (voir pages 352 et 367).

Figure 24
Lainum usitatissimum L.
A gauche, plante cultivée en 24 heures (fleurs); au centre, plante cultivée en jours naturels
(bourgeons floraux, puis fleurs); a droite, plante cultivée en jours courts (état végétatif
et rameaux latéraux)
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Développement

Linum usitatissimum L. est une plante annuelle de jours longs qui
n’exige pas de vernalisation. Semée le 29 avril 1958, cultivée 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 journées longues de 24 heures
d’éclairement (lumiére d’appoint de 400 & 500 lux) déterminent une
floraison en 51 jours. Des journées courtes de 8 heures (lumiére naturelle
de 9 heures & 17 heures, cage obscure pour le reste du temps) provoque-
ront une ramification considérable, mais une floraison tardive (118 jours)
ou nulle (voir figures 24 et 31). La plante a donc un caractere héméro-
périodique.

Figure 25

Linum usitatissimum L.

A droite, plante témoin; & gauche, plante au régime sans feuille; au centre, plantes aux
régimes intermédiaires: 2, 4, 6, 10 feuilles
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Conséquence de I’effeuillage continu sur la croissance de Linum usita-
tissimum L. (exp. N° 3)

Pour cette espece, comme pour la précédente, 1'effeuillage est tou-
jours combiné & l’ablation des rameaux latéraux.

Rappelons que Linum usitatissimum L. léve en 7 jours et le traite-
ment commence 3 jours apres, c’est-a-dire & I'dge de 10 jours.

La figure 25 qui montre I’élongation de la tige et le développement
du systéme radiculaire confirme les résultats obtenus chez Linum austria-
cum L.: ces croissances sont proportionnelles & la sévérité de I’effeuillage.
Ajoutons que les mesures d’allongement chez cette espéce sont prises
de la trace cotylédonaire jusqu’a la premiére fleur pseudo-terminale de
la tige.

Longueur finale de la tige principale (pot & 12 cm)

Régime sans feuille 14 cm
Régime a 2 feuilles 14,7 cm
Régime & 4 feuilles 15,5 cm
Régime & 6 feuilles 16 cm
Régime & 10 feuilles 17,6 cm
Témoin 45 cm

Le traitement N° 3 se traduit, au point de vue de I’allongement de
la tige, d’'une fagon différente chez Linum wusitatissimum L. que chez
Lanum austriacum L. (voir graphiques A, B et E, F). Les courbes cumula-
tives de croissance présentent encore le caractére en S chez les lins cultivés
(Linum usitatissimum L.) alors qu’elles étaient figurées par des segments
de droites rectilignes chez Linum ausiriacum L., mutilés de la méme
fagcon. Parallélement, 1’expression unitive de la croissance, valeurs de
I'incrément, se présente différemment chez les deux espéces: ligne horizon-
tale pour Linum austriacum L., et ligne en chapeau pour Linum usita-
tissymum Li. L’origine de cette différence est la suivante : Linum austriacum
L. ne fleurit pas quand il est effeuillé, Linum usitatissimum L. peut fleurir
dans ces conditions comme nous le verrons un peu plus loin.

La floraison est accompagnée, dans bien des cas, d’un brusque allonge-
ment des rameaux floriféeres (R. David, 1952). Dans le cas du Linum
usttatissimum L., cet événement se greffe sur ceux conséeutifs & 1'effeuil-
lage et les modifie. Le cycle vital du lin cultivé étant relativement court,
cette influence perturbatrice se marque de bonne heure et masque le
comportement particulier des plantes effeuillées.
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Graphique E

Longueur de la tige principale de Linum usitatissimum L. (mesurée de la trace cotylédo-
naire au sommet, pot @ 12 cm)
Plante témoin: —o—o—o—

Plantes soumises & divers régimes d’effeuillage: ————
Début de leffeuillage : T!

Conséquence de Deffeuillage interrompu sur la croissance de Linum
usitatissimum L. (exp. No 3pis)

L’effeuillage interrompu produit une plante dite & deux étages nue
en bas, feuillée en haut. Rappelons qu’il s’agissait d’un régime a 0 feuille.
Ces plantes totalement effeuillées ont été divisées en 6 lots:
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Graphique F

Allongement de la tige principale de Linum usitatissimum L.: incréments de croissance,
correspondant & des périodes de 10 jours.

Plante témoin: —o—o—o—

Plantes soumises & divers régimes d’effeuillage: ——.—.—

Début de l'effeuillage: V

1. L’effeuillage est interrompu & I’Age de 45 jours
2. Leffeuillage est interrompu a 1’Age de 60 jours
3. L’effeuillage est interrompu & 1’Age de 70 jours
4. L’effeuillage est interrompu & I’dge de 80 jours
. L’effeuillage est interrompu & I’dge de 90 jours

6. L’effeuillage est interrompu & I’Age de 100 jours

1

La réapparition des feuilles produit chez tous ces lots la réaction
suivante: l’allongement de la tige et le développement des racines sont
accélérés au fur et & mesure que le nombre des feuilles augmente dans la
partie supérieure. Tout se passe comme si les fonctions physiologiques
étaient progressivement rétablies. Cette restauration s’exprime par les
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courbes de croissance en S (méthode cumulative) et en chapeau (méthode
unitive) qui s’apparentent aux courbes de la plante témoin.

Les graphiques G et H montrent toutefois que la plante croit trés
peu durant les premiers 10 jours consécutifs & I'arrét de l'effeuillage.
Les effets de la surface transpirante-photosynthétisante nouvellement
formée sont encore faibles. Une pareille observation avait également été
faite pour Linum austriacum L. soumis au méme traitement. Ce lent
démarrage de la croissance est interprété comme suit: il y a dérivation
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Graphique G

Longueur de la tige principale de Linum usitatissimum L. (mesurée de la trace cotylédo-
naire au sommet, pot @ 12 cm).

Plante témoin: —o0—o—o—

Plantes dont l'effeuillage a été interrompu 4 I’dge de 45, 60, 70, 80, 90 et 100 jours: —.—.—
Début de l'interruption de Ieffeuillage: 4
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des substances nutritives pour reconstituer le cylindre central de la
portion basilaire. Cet état déficient du cylindre central a été décrit &
propos de Linum austriacum L. (conséquence anatomique du traitement 3).
Il se retrouve, comme nous le verrons plus loin, chez Linum usitatissi-
mum L.

Les courbes montrent aussi que ce démarrage est d’autant plus lent
que la plante a vécu plus longuement & ’état effeuillé.
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Graphique H

Allongement de la tige principale de Linum wusitatissimum L.: incréments de croissance
successifs (période de 10 jours), mesurés chez la plante témoin et chez les plantes & deux
étages, dont Ueffeuillage a été interrompu & 1’dge de 45, 60, 70, 80, 90 et 100 jours.

Sur le graphique, 'ordonnée, par exemple, au 65° jour de I’dge de la plante, correspond

& I'incrément de croissance mesuré pour la période allant du 60° au 70° jour et ainsi de
suite.

Plante témoin: —0—o0—0—
Plantes a 2 étages: ————
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Conséquence de D’effeuillage continu ou interrompu sur ’anatomie de

Linum usitatissimum L. (exp. N°s 3 et 3Vis)

Les modifications tissulaires provoquées par l'effeuillage continu et
leffeuillage interrompu sont analogues & celles de Linum austriacum L.,
dont nous avons parlé plus haut (voir page 381). Mais ces modifications
sont un peu moins accentuées. Surtout les cellules corticales sont moins
allongées du coté radial (voir figures 15, 16 et 26, 27).

Figure 26 Figure 27
Linum usitatissimum L. Linum usitatissimum L.
Coupe transversale & mi-hauteur Coupe transversale & mi-hauteur
de la tige témoin montrant les cel- de la tige effeuillée totalement
lules corticales aplaties, plages fi- montrant les cellules  corticales
breuses abondantes. (Gr. 75 x) palissadiques, plages fibreuses ré-
duites. (Gr. 225 X))

L’effeuillage total (0 feuille) a des répercussions anatomiques plus
marquées chez Linum austriacum L. que chez Linum u%sitatissimum L.
Nous expliquons cette différence par le fait que les feuilles du lin cultivé
sont plus grandes que celles du Linum austriacum L. Durant la courte
période ot les pousses de feuilles de Linum usitatissimum L. ont éte attachées
a la tige, elles ont pu produire un effet de différenciation anatomique nor-
male plus marqué que les feuilles plus petites de Linum austriacum L.

Conséquence de Peffeuillage continu sur la floraison de Linum
usitatissimum L. (exp. N° 3)
Cette conséquence affecte le temps de la floraison, le nombre de

fleurs et la perfection organographique des fleurs. Par contre, ni la dimen-
sion du périanthe, ni la fertilité ne semblent influencées.
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Retard de la floraison. Le double traitement, effeuillage continu et
ablation des rameaux latéraux, retarde la floraison par rapport & celle
d’une plante non traitée. Pour un régime & 0 feuille, la floraison a lieu
au bout de 116 jours, témoin 56 jours. La figure 28 montre ’aspect
étrange de ce lin fleuri.

Figure 28

Linum usitatissimum L.

Plante effeuillée totalement (fleur!)

Si leffeuillage est moins sévére avec conservation au sommet de
2, 4, 6 et 10 feuilles, le retard de floraison est de moins en moins grand.
Le tableau 9 résume ces constatations:

Tableau 9

Nombre de jours

Effeuillage continu laissant o %
pour la mise a fleur

Toutes les feuilles (=témoin) ..................... 56
10feuilles . ...ioiintn it e e e 75
6feuilles ......oiiiii i e 89
dfeuilles ...l i 97
2feuilles ... i e e 105
Ofeuille .......coiiiiii it it ieneann, 116

Semis le 29.4.1958
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La figure 29 montre des sujets & régime sévére qui n’ont pas encore
fleuri et d’autres a régime moins sévére qui ont fleuri (4ge de la culture
au moment de la photographie 100 jours).

Figure 29

Linum usttatissinum L.

A droite, plante témoin (fruits); & gauche, plante au régime a 0 feuille (état végétatif);
au centre, plantes aux régimes intermédiaires: 2, 4, 6, 10 feuilles (bourgeons floraux ou
fleurs)

Nombre de fleurs. Dans le régime & 0 feuille, 2, parfois 3 fleurs se
produisent. Pour 4 feuilles conservées, 5 ou 6 fleurs normales se produisent.
Le nombre des fleurs se réduit donc avec la sévérité du régime.

Dimension des fleurs. Le périanthe des fleurs produites dans le régime
a 0 feuille, est quelque peu réduit (34) par rapport & celui d’une fleur de
la plante témoin. La réduction de I’appareil floral est minime si on la
compare & celle de l'allongement de la tige. Cette différence souligne
I'indépendance relative du territoire floral par rapport au territoire
végétatif (voir figure 28).

Ces trois fleurs dans le régime séveére se distinguent pourtant par
leur degré de perfection. Si 'opérateur conserve les deux premiéres fleurs
formées, 1'une des deux, soit la premiére, soit la seconde montre, au
moment de la fructification, une réduction de la capsule (voir figure 30).
D’autre part, la troisiéme fleur qui se forme & coté des deux premiéres,
montre alors une malformation des carpelles, véritable atrophie par
carence nutritive.
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Figure 30

Linum usitatissimum L.

Plantes au régime de 0 feuille: & gauche, le premier fruit réduit; & droite, le second fruit
réduit

Fertilité. Les graines fournies par les deux premiéres fleurs sont par-
faitement fertiles. Leurs descendants sont des plantes normales, chez
qui nous ne trouvons pas des nouveaux caractéres héréditaires provo-
qués par le traitement, comme dans le cas du mais, bien étudié par
L. Blaringhem (1908).

D’autre part, nous avons vu auparavant que Linum usitatissimum L.,
qui est une plante de jours longs, fleurit au 51¢ jour pour la culture sou-
mise & 24 heures de lumiere, c’est-a-dire 5 jours plus t6t que la plante
soumise & la lumiere naturelle (56¢ jour). La plante au régime de 0 feuille,
soumise & la lumiere de 24 heures, fleurit au 102¢ jour, et au 116¢ jour &
la lumiere naturelle. Cette constatation montre un caractére héméro-
périodique de cette espéce, non seulement pour la plante témoin, mais
aussi bien pour les plantes traitées.

Rappelons que Linum wusitatissimum L. cultivé en jours courts de
8 heures, se ramifie considérablement; la plante donne une floraison
tardive (118 jours) ou nulle. La figure 31 montre un aspect curieux: &
gauche, la plante cultivée en jours courts (hauteur 85 em), & 1'dge de
116 jours est encore a l'état végétatif, tandis qu’a droite, la plante
totalement effeuillée, cultivée & la lumiére naturelle (jours longs),
épanouit une fleur au sommet d’une tige minuscule (hauteur 14 cm).

Le nombre de jours pour la mise & fleur, varie légérement d’une
année a 'autre et d’une saison & I’autre. Le résumé du tableau 9 concerne
les résultats du semis pratiqué le 29 avril 1958. En 1957, semis en méme
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date, la floraison est relativement retardée: 61 jours pour la plante
témoin, 121 jours pour la plante au régime de O feuille, et 4 & 6 jours
de retard pour les autres plantes traitées.

L’année 1958 est considérée comme bonne dans la plupart des cul-
tures dans la région de Genéve. Cette condition climatique joue un réle
important pour la floraison.

Figure 31

Lanum usvtatissimum L,

Plantes & 1’dge de 116 jours: a gauche, plante
cultivée a la lumiere de 8 h (état végétatif, beau-
coup de rameaux latéraux); a droite, plante ef-
feuillée totalement, soumise a la lumiére natu-

relle (fleur!)

Les résultats de cet exposé, concernant Linum usitatissimum L.,
sont confirmés par Linum angustifolium Huds., plante printaniére, forme
sauvage de la plante de Linum usitatissimum L.

La plante témoin de Linum angustifoliwm Huds. fleurit au 73¢ jour
en lumiere naturelle (1957). La plante au régime de 0 feuille fleurit au
91e jour, et les plantes aux régimes de 2, 4, 6, 10 feuilles fleurissent respec-
tivement au 90e, 88e, 86¢, 84¢ jour. L’écart est moins grand que pour
Linum usitatissimum L.

Figure 32: & droite, plante témoin; & gauche, plante au régime de
10 feuilles; au centre, aux régimes plus sévéres. On voit que la plante
effeuillée totalement est encore & l’état de bourgeons floraux, tandis
que les autres sont déja en fructification. Cette figure montre encore
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que le nombre des fruits, celui des ramifications floriféres, la hauteur des
tiges et le volume des racines sont proportionnellement augmentés quand
les traitements sont de moins en moins sévéres. La plante témoin est
nettement plus vigoureuse que les plantes traitées.

Figure 32

Linum angustifoliuwm Huds.

A droite, plante témoin; & gauche, plante au régime de 10 feuilles; au centre, plantes
aux régimes & sévérités diverses

Discussion

Dés 1912 (J. Tournois), puis en 1918-1920 (W. W. Garner et
H. A. Allard) ces auteurs ont découvert indépendamment une réaction
de la plante vis-a-vis de la durée de la période d’éclairement (longueur
du jour) qui alterne avec la période d’obscurité (nuit); cette réaction
commande la mise & fleur. Ce phénomeéne a regu, plus tard, le nom de
photopériodisme.

Au cours des quarante derniéres années bien des travaux ont été
faits en vue de comprendre le role particulier du feuillage ou de la feuille
dans cette réaction. Nous avons parlé plus haut du probléme analogue
concernant la vernalisation. Nous n’y revenons pas et nous limitons ici
aux questions de photopériodisme.

Les expériences les plus variées et les interprétations les plus diffé-
rentes ont été entreprises et données & ce sujet. L’unité d’opinion étant
loin d’étre faite, nous passerons en revue les principaux travaux pour
donner un apergu aussi fidéle que possible de I’état de la question.
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- Pour rejoindre nos propres expériences, nous insisterons sur les
essals antérieurs concernant le réle d’'une seule feuille ou d’une fraction
de feuillage dans le phénoméne de mise & fleur. Cette technique implique
presque toujours 'effeuillage auquel nous avons consacré nos recherches.

M. C. Cailahjan (1936-1958) a longuement expérimenté sur Perilla
nankinensis et d’autres plantes. Il enléve ou cache certaines feuilles ou
certaines parties de la feuille soumises & des inductions lumineuses appro-
priées. La greffe compléte ces techniques expérimentales. Ce savant a
établi dés 1936 la théorie hormonale du florigéne. Ses récents travaux, en
1958, montrent que des feuilles de Perilla nankinensis isolées, sans racines
et privées de toute nutrition azotée, se sont montrées sensibles & la per-
ception de 'action photopériodique et ont accusé une accumulation de
substances spécifiques nécessaires & la floraison.

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

Parallélement, K. C. Hamner et A. W. Naylor (1939) étudiant
Anethum graveolens, plante de jours longs ne fleurissant pas en jours de
9 heures de lumiere, ont montré qu’une seule feuille plusieurs fois pen-
natiséquée, exposée en jours longs (18-19 h), fait fleurir la plante dont toute
les autres parties sont exposées aux jours courts (9 h).

C.Sironval (1952-1956) dans ses études sur le fraisier des quatre
saisons, a observé le changement de la forme des feuilles et les variations
de la teneur en chlorophylles de phase & phase. Il a constaté également
qu’'une seule feuille adulte de la plante meére suffit pour induire la florai-
son de la plante fille.

Les auteurs précédemment cités envisagent tous la création de subs-
tances formées dans la feuille, sous l'influence d’un photopériodisme
approprié. Ils apportent donc des contributions positives a la théorie
hormonale de la floraison.

L’hypothése de I'antiflorigéne a été défendue par K. C. Hamner
et J. Bonner (1938, Xanthium pennsylvanicum) et par F. Lona (1948,
1950, Chenopodium amaranticolor) et d’autres. Le principe général 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 a fleur, & moins qu’on
enléve les feuilles dgées. L’idée est née que les feuilles chez les plantes
soumises a une mauvaise condition lumineuse, ne sont pas passives: elles
sont le siége d’'une inhibition de la floraison. Selon Hamner et Bonner
(1938) les jeunes feuilles sont, au contraire, utiles & la floraison. Ces

413



considérations sont renforcées récemment, en 1958, par R. G. Lincoln
et K. C. Hamner & propos de I’effet de ’acide gibberellique sur la florai-
son de Xanthium.

Une autre considération est faite par S. J. Wellensiek,J. Dooren-
bos et D. De Zeeuw en 1954. Ils citent un travail de De Zeeuw (1954)
d’aprés lequel les jeunes feuilles retardent la floraison chez certaines
especes considérées comme indifférentes & la photopériode. Ces auteurs
insistent sur le réle de I’auxine pour la mise & fleur.

A.Lang (1952) a énoncé le principe suivant: les feuilles non in-
duites empéchent le transport de I’hormone florigéne venant des feuilles
induites.

M. C. Cailahjan et R. G. Butenko ont utilisé, en 1957, la méthode
des traceurs pour suivre le cheminement des produits de la photo-
synthése (C,,) chez des plantes de Perilla soumises & des régimes photo-
périodiques différents. Ces auteurs constatent une correspondance com-
plete entre le développement des ramifications et la circulation des subs-
tances assimilées. Celle-ci s’effectue au moyen des mémes tissus conduc-
teurs; toutefois, la destination des métabolites varie suivant I’'emplace-
~ment des feuilles par rapport aux ramifications.

Les idées de B. S. Moshkov ont été faussement présentées par suite
de traductions imparfaites du russe. De 1936 & 1956, cet auteur a travaillé
sur le chrysantheme et d’autres plantes. Un mémoire important est con-
sacré a des expériences ol interviennent des inductions lumineuses va-
riées, diverses techniques d’effeuillage, d’annélation de la tige et de
greffage. Il interpréte ses résultats en s’appuyant sur la théorie stadiale
de T. Lyssenko et critique vivement la théorie hormonale et les expé-
riences de M. C. Cailahjan. En 1950 déja il conclut: «La rapidité de la
transformation photopériodique de la feuille d’une plante préte & la flo-
raison, dépend de sa situation physiologique et avant tout de son 4ge
et de sa situation morphologique sur la tige. Dans ce sens, méme les
feuilles d’une seule tige sont de signification différente.»

H. Zieriacks (1952), procéde, lui, a I’ablation tardive des feuilles
de diverses plantes annuelles, au moment ou les ébauches florales com-
mencent a se former. Cette technique est différente de la nétre, effeuillage
précoce et continu au cours de la croissance. Rudbeckia bicolor et Kalan-
choe Blossfeldiana ne fleurissent pas quand 1'effeuillage ne conserve qu’une
ou deux feuilles autour du bourgeon. Si 'on a, par contre, conservé 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 mm?2!
Pour d’autres plantes, ajoute Zieriacks, la floraison exige, en plus du
mouchet de feuilles situées autour du point végétatif, une surface mini-
male de feuilles spécifiques (cotylédons et feuilles primordiales). Pour
Phaseolus multiflorus les ébauches florales s’épanouissent aussi bien 3
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I’obscurité qu’a la lumiére. La encore 'auteur constate qu’une surface
foliaire minimale ou critique est nécessaire pour faire apparaitre la
quantité minimale de substances nécessaires a I’épanouissement, des
bourgeons floraux. D’aprés cet auteur, la rapidité de I’épanouissement
d’une fleur dépend de la surface des feuilles laissées, surtout de celle des
cotylédons et des feuilles primordiales. Ces organes photosensibles sont
capables & eux seuls d’induire la floraison.

E. Biinning (1936-1958), en étudiant les mouvements périodiques
des feuilles, a pu constater 1’alternance des phases photophile et scoto-
phile qui s’installent & des moments déterminés pour les plantes de jours
courts, ainsi que les plantes de jours longs. Il présente alors une hypo-
thése de rythme endogéne pour interpréter les phénomenes du photo-
périodisme. Au point de vue du métabolisme général, il semble que les
phases photophile et scotophile correspondent & des phases d’un cycle
de I'activité photosynthétique et du métabolisme se déroulant dans les
feuilles: prédominance des synthéses dans la phase photophile et des
hydrolyses dans la phase scotophile. La période du rythme endogéne
diurne est indépendante de la température, ainsi que des autres facteurs
susceptibles d’intervenir directement sur la vitesse du développement
(auxines, sucres, etc.). |

A vrai dire, face & des expériences faites par divers chercheurs dans
des conditions tres différentes, il est difficile d’établir pour le moment, une
doctrine du role exact du feuillage dans la mise & fleur. Il est méme
téméraire de soupconner une contradiction essentielle entre des données
en apparence contradictoires. Tout ce que nous pouvons faire est d’appor-
ter une contribution nouvelle et quelques remarques utiles.

Les expériences que nous venons de décrire & propos de Linum
usitatissimum L. et de Linum angustifoliwm Huds., révélent le phéno-
méne suivant: leffeuillage ou diminution de la surface transpirante-
photosynthétisante retarde la floraison. Ce retard est proportionnel &
I'importance de leffeuillage comme 1’ont montré nos essais avec des
régimes intermédiaires.

Retard de la floraison : tout se passe, dans les conditions de nos expé-
riences, comme si la disparition des feuilles déterminait une diminution
des métabolites utiles & la floraison. Plus cette réduction est considérable,
plus tardive est la floraison. Toutefois, nous n’avons pas franchi le seuil
& partir duquel la floraison devient impossible chez ces deux especes. Le
retard de floraison correspond & une diminution de la puissance du végé-
tal, diminution qu’expriment trés visiblement les courbes de croissance.
La réduction de la surface transpirante-photosynthétisante agit sur la
floraison comme elle le fait sur I'allongement de la tige.

Cette diminution de vitalité due & 'effeuillage se traduit encore par
la réduction du nombre des fleurs et celle du nombre de semences.
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Nos expériences attirent l’attention sur un phénoméne qui a été
jusqu’a présent négligé. Dans les essais relatifs & Ieffeuillage, les auteurs
parlent toujours de I’organe feuilles. Or, trois espéces de lins nous montrent
une compensation chez la plante ayant subi un effeuillage sévére (0 feuille).
Un tissu assimilateur s’organise dans 1’écorce de la tige. Cette sup-
pléance joue un réle pour le maintien des fonctions végétatives et repro-
ductrices. L’élément nouveau de mos 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 été méconnue dans les systémes
expérimentaux décrits. Prenons, par exemple, le cas d’un éclairement
de jours longs sur des plantes de jours courts, munies de leurs feuilles ou
dépourvues de leurs feuilles. L’effet de cet éclairement antiécologique ne
sera pas le méme sur la plante feuillée et la plante effeuillée. Cette derniédre,
a qui I'on a supprimé sa surface transpirante-photosynthétisante est
capable de fleurir, tandis que la plante feuillée ne I’est pas (chrysanthéme
par exemple). Le rapport entre 1’énergie lumineuse incidente et la, surface
foliaire disponible est déterminant,.

H. Zieriacks (1952) a déja tenu compte de ce principe de surface
minimale. Nous ne croyons cependant pas que cette surface est liée & des
feuilles spécifiques (cotylédons et feuilles primordiales). Il s’agit d’une
surface minimale de tissu assimilateur répartie dans la plante tout entiére
et non nécessairement localisée dans les feuilles.

Les conclusions précédentes établissent un lien, de caractére tro-
phique, entre 'importance de la S.T.P. et la puissance de floraison.
Cette causalité directe peut étre effacée ou masquée dans des conditions
d’un photopériodisme antiécologique: en jours courts Linum usitatissi-
mum L. & feuillage pdle, allonge anormalement sa tige, se ramifie et ne
fleurit pas. Ici, la S.T.P. est pourtant considérable!

La conclusion générale & tirer de '’expérience No 3 est qu'une cer-
taine surface de tissu assimilateur placée n’importe ow, est nécessaire & la
JSloraison.

Conséquence de I'effeuillage interrompu sur la floraison de Linum
usitatissimum L. (exp. No 3bis)

Si Pon permet aux feuilles de se développer & partir d’un moment
déterminé sur des plantes totalement effeuillées, on obtient les lins dits
& deux élages. L’arrét de l'effeuillage a été fait & 7 ages différents. Pour
chacun de ces lots, I’époque de floraison a été notée. Le tableau 10 résume
ces essais:
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Tableau 10

Nombre de jours pour la mise & fleur
Effeuillage interrompu

4 I’Age de . .jours . = .
A partir du semis A pargg lq(Séeiﬁfgggmmn
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 témoin fleurit aprés 56 jours, plante totalement
effeuillée fleurit aprés 116 jours

Le temps pour la mise & fleur, compté & partir du semis, est un temps
composite: avant et aprés l'interruption de 'effeuillage. Ce temps sera
pourtant utile pour comparer 1’dge de mise a fleur de la plante & deux
étages & celui des témoins choisis.

Le temps pour la mise & fleur, compté & partir de I'interruption de
effeuillage, permet d’établir des relations entre la croissance et le déve-
loppement dans le systéme expérimental 3bis,

Considérons d’abord ces relations: une interruption précoce de
I'effeuillage (45¢ jour) est suivie d’une période de mise & fleur longue:
39 jours. Une interruption tardive de l’effeuillage (110¢ jour) est suivie
d’une période de mise & fleur courte: 6 jours. Ces faits se comprennent
quand on se rappelle que la mise & fleur dépend du titre en facteurs flori-
genes (sensu lato) de la plante. Ce titre est faible chez une plante jeune
et grand chez une plante dgée.

D’autre part, un travail de croissance a lieu plus longtemps chez la
plante dont P'effeuillage a été suspendu tot que chez celle dont effeuillage
a été suspendu tard.

Ces deux phénomeénes conjugués: titre en facteurs florigénes et
compétition végétative, satisfont aux résultats obtenus.

La question posée par le titre du paragraphe est celle de 'influence
du traitement 3** (plante & deuz étages) sur le moment de la floraison.

Deux références sont possibles: la plante témoin (non traitée) et la
plante dont I’effeuillage est continu.

La floraison des plantes & deux étages est toujours en retard par rap-
port a celle des plantes témoins, quelle que soit I’époque & laquelle 1ef-
feuillage a été interrompu. L’effeuillage continu déterminait déja un
retard de floraison par rapport au témoin; le retour des feuilles ne corrige
pas ce retard.
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Comparons maintenant, au point de vue de la floraison, la plante
a deux étages & la plante & effeuillage continu.

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

Tableau 11
Effeuillage interrompu Avance Retard
a I'dge de ... jours jours jours
45 32 —
60 23 - —
70 17 —
80 11 —
90 1 —
100 — 15
110 nulle nul

Comme l'indique le tableau précédent, la plante & deux étages (inter-
ruption de leffeuillage au 100¢ jour) fleurit 15 jours plus tard que la
plante totalement effeuillée (116¢ jour). Un retard similaire de 20 jours
est également enregistré en 1957. La figure 33 montre & gauche une
plante effeuillée déja porteuse d’un fruit et a droite une plante & deux

étages encore a 1’état végétatif.

Figure 33

Linum usitatissimum L.

Plantes & I'dge de 121 jours: &
gauche, plante & effeuillage total
(fruit); a droite, plante a 2 étages
(faits au 100° jour) (état végétatif)
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Enfin, l'interruption de l'effeuillage au 110¢ jour n’exerce plus d’in-
fluence sur le temps de la floraison. En fait, & ce moment, I’ébauche est
déja formée.

Discussion

Nous interprétons les données du tableau 11 comme suit: Iinter-
ruption de l'effeuillage tend & ramener la plante dans les conditions nor-
males. Si cette interruption est faite de bonne heure (45 jours), la plante,
fortifiée par son nouveau feuillage, fleurira plus t6t 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 90¢ jour, I'interruption
de l'effeuillage ne détermine plus qu’'un jour d’avance. Pratiquement, on
se trouve dans I'état d’une plante & effeuillage continu. L’arrét de 1’ef-
feuillage au 100¢€ jour provoque, au contraire, un retard de floraison de
15 jours. Cette constatation paradoxale nous semble s’expliquer ainsi:
a cet 4ge, la plante atteint un seuil, celui de I'organisation de ses boutons
floraux. Organographiquement, c’est-a-dire de wisu, rien n’est encore
perceptible. La formation des feuilles, permise & ce moment précis,
dévie la puissance créatrice vers 'appareil végétatif. Cette compétition se
Jait au détriment des fleurs, dont I’éclosion est alors retardée.

En reprenant I'interprétation développée & propos de 1’ablation des
rameaux latéraux (voir expérience N° 1), on peut ici encore fournir une
explication relativement simple: le retour des feuilles assure une circu-
lation de plus en plus importante de séve brute dans la plante. Il y a en
quelque sorte «dilution» de la séve élaborée produite. Cette disproportion
est alors défavorable & la mise & fleur.

Enfin, Parrét de Ieffeuillage pratiqué au 110¢ jour, n’a plus de sens:
les bourgeons floraux se sont déja formés et la compétition de I'appareil
végétatif surgit trop tard.

Nous avons noté, plus haut, une compétition du méme ordre: ralen-
tissement de l’allongement de la tige pendant les 10 premiers jours ot
les feuilles réapparaissent. (’était alors la restauration anatomique de
la tige qui déviait & son profit une partie de ’énergie créatrice. Ici, ce
sont les feuilles en formation qui accaparent une partie des forces destinées
aux fleurs. _

Au premier abord, ces observations paraissent des détails. En fait,
elles nous conduisent & un phénoméne important et souvent mal compris:
celui de la réversibilité des stades dans le développement. A la lumiére
des expériences précédentes, la réversibilité momentanée nous apparait
comme le résultat d’une compétition entre deux tendances. Ce caractére
de compétition a échappé a plus d’un auteur parce que rares sont les
cas ou I’étude du phénomeéne réversible a été faite parallélement avee
celle de la croissance.
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Le phénomene de la réversibilité a été examiné par divers auteurs:
F. G. Gregory et O. N. Purvis (1937) ont pu dévernaliser des semences
de céréales déja traitées par le froid. A. A. Avakian et M. T. Jaskreb
(1949) et d’autres auteurs, champions de la théorie stadiale de T. Lys-
senko, défendent la these de I'irréversibilité de la transformation pha-
sique. P. Chouard (1949) a observé des plantes annuelles héméropério-
diques comme la pensée des champs, le plantain des sables, le mouron
rouge qui reviennent & ’état végétatif peu de temps aprés qu’elles ont
¢été ramenées en jours courts, si toutefois tous leurs bourgeons n’ont pas
été déja transformés en boutons. L’auteur montre encore qu'une sca-
bieuse d’Ukraine, traitée en jours longs, développe des rameaux longs
a bractées étroites, signes de I’engagement vers I’état reproductif. Mais
si I'on fait alors retour en jours courts, I’allongement cesse immédiate-
ment et au lieu d’un capitule de fleurs, I’extrémité du rameau forme une
rosette perchée de feuilles divisées, c’est-a-dire manifeste une réversion
complete a 1’état végétatif. Chouard, en 1957, a obtenu chez le mouron
rouge des fleurs proliféres en variant la durée de I'illumination. C. Siron-
val (1952-1956) travaillant sur les fraisiers des quatre saisons, a prouvé
que ces plantes de jours longs qui sont déja en fleurs ne cessent jamais
de fleurir en jours courts. L’auteur conclut que le développement ne
retourne pas en arriere vers la phase végétative. Il est irréversible. Cepen-
dant cet auteur montre que l'isolement et le bouturage de hampes flo-
rales de fraisier provoque la croissance végétative du bourgeon de la
feuille préflorale pendant un certain temps. H. M. Cathey et H. A.
Borthwick (1957), expérimentant sur le chrysanthéme, ont trouvé que
les ébauches florales sont nettement réduites par une exposition d’une
minute & la lumiére rouge filtrée et sont complétement inhibées par une
exposition de 16 & 27 minutes. Ces ébauches reprennent leur cours nor-
mal aprés une exposition de quelques minutes aux rayons infrarouges.
J. Doorenbos (1954) a montré que les branches floriféres de Hedera
helixz, porteuses de feuilles cordées, fourniront, a la suite d’une greffe de
Hedera a 1'état végétatif, des feuilles de forme pentagonale, caracté-
ristique de ’état végétatif de cette espéce. 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 bénéficié
d’un photopériodisme a jours courts. Ces feuilles, greffées sur des sujets
ayant bénéficié d'un photopériodisme inapproprié, déterminent la florai-
son de ces sujets. L’auteur considére 1'induction photopériodique comme
un phénomeéne irréversible.

Ajoutons quelques observations faites sur des plantes de Linum
usitatissimum L. cultivées en lumiere continue. Ces plantes donnent
précocement, des fleurs normales par leur structure et leur situation sur
I'inflorescence. Plus tard quelques fleurs se forment & ’aisselle de feuilles
de la tige principale, au bas des rameaux floriféres. Jusqu’a présent rien
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d’anormal, sinon la précocité. En général, ces plantes jaunissent et
meurent apres la fructification. Certains sujets, dont les racines sont
sorties du pot et qui ont rencontré dans le sol de nouvelles ressources
nutritives, développent tardivement, aprés la fructification, une série de
fleurs anormales ou proliféres (voir figures 34 & 37). Dans beaucoup de
cas on note le développement d’un rameau feuillé né dans la fleur ou & la
place de la fleur anormale. Nous sommes ici en face d’un réveil de ’appa-
reil végétatif chez une plante qui, en temps ordinaire, avait achevé son
cycle vital. Ce réveil des tissus foliaires est, dans nos expériences, en
relation avec une alimentation privilégiée.

L’intérét de ces observations réside dans 1’état intermédiaire de ces
appareils mi-fleur-mi-feuille. Un changement des conditions du milieu
provoque ici un retour de la vie végétative, soit une réversibilité con-
ditionnée par le milieu ambiant. Ces observations confirment celles publiées
récemment (1957) par P.Chouard.

Soulignons, pour conclure, que nos observations sur 1’époque de
floraison des plantes & deux diages mettent en évidence le moment & partir
duquel la réversibilité n’est plus possible.

Série de fleurs anormales ou proliféres de Linum usitatissimum L.

Figure 34. Sépales géants, pétales verdatres et réduits, étamines réduites, présence gyno-
phore allongé, ovaire béant

Figure 35. Sépales géants, pétales verddtres et nombreux, étamines absentes, carpelles
géants, ovaire béant ‘
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Figure 36. Bouquet de fleurs foliacées enveloppé par 5 sépales géants
Figure 37. Fleurs foliacées superposées

Expériences N4, 5 et 6
Plante utilisée: Linum usitatissimum L.

Traitement pour Uexpérience N°© 4. On procede sur certaines plantes
a un effeuillage unique & un moment déterminé, avec conservation de
quelques feuilles au sommet de la tige (voir figure 38, & droite).

Trastement pour Uexpérience N° 6. On procéde a une ablation des
racines latérales.

Dans le genre Linum, les racines sont fasciculées. Chez I’espece
usitatissimum que nous avons utilisée, la racine principale ne porte que
des racines latérales gréles. L’ablation a été pratiquée & un moment
déterminé. On sort la plante de son pot, on la débarrasse des fragments de
terre qui restent adhérents et toutes les racines latérales (secondaires)
sont coupées aux ciseaux au ras de la racine principale: on ne conserve
que cette derniére longue de 15 cm. La plante aussitét remise dans son
pot, arrosée, est gardée 3 jours & l'ombre. Elle est ensuite replacée
dans les conditions culturales ordinaires (voir figure 38, au centre).

Traitement pour Uexpérience N° 6. On pratique simultanément ces
deux mutilations: effeuillage unique et ablation des racines latérales
(voir figure 38, & gauche).

Ces trois types d’opération ont été faits une fois le 30¢ jour et une
autre fois le 35¢ jour.
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Figure 38

Linum usitatissimum L.

Opération faite au 35° jour:
a droite, plante & effeuillage
unique (exp. N° 4); aun
centre, plante & ablation des
racines latérales (exp. N°5);
agauche, plante & opérations
combinées (exp. N° 6)

Portée de ces opérations

Expérience N°o 4. L’effeuillage unique provoque une disparition
brusque de la surface transpirante-photosynthétisante. Ceci correspond
4 Parrét momentané du moteur physiologique: I'appel de seéve brute
diminue et il y a réduction des métabolites respirables. Mais il y a peu
de perte des substances accumulées dans les racines et la tige, avant
I'intervention.

Ezxpérience N° 5. L’ablation des racines latérales réduit les ressources
en eau et les aliments minéraux de la plante ainsi que la mati¢re orga-
nique des racines éliminées. Dans le cas de la simple ablation des racines,
sans effeuillage, la S.T.P. reste la méme. Il en résulte un déséquilibre
momentané qui conduit & la déshydratation du végétal. L’expérience
montre en effet que les feuilles formées avant 'opération se fanent pro-
gressivement et définitivement. La plante rétablira son équilibre au fur
et & mesure que de nouvelles racines se forment. En bref, il s’agit d’un
trouble du bilan de 1’eau. Les substances accumulées avant l'intervention
sont utilisées partiellement pour former de nouvelles racines.

Expérience No 6. L’effeuillage unique ou la simple ablation des ra-
cines latérales ne menacent pas la vie de la plante. |
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Par contre, les deux opérations combindes provoquent parfois la
mort de la plante. La surface transpirante-photosynthétisante joue un
role important pour la formation de nouvelles racines, ce qui a déja été
confirmé par J. Gorter (1957) dans son travail de bouturage.

Conséquences sur la croissance

L’effeuillage unique n’a pas beaucoup d’effet par rapport au témoin.
L’ablation des racines latérales produit une diminution plus accentuée
de la croissance (allongement de la tige et développement des racines)

.

La réduction est encore plus forte chez les plantes qui ont subi les doubles
mutilations. Voir figure 39, plantes opérées au 30¢ jour et photographiées
a l'age de 65 jours.

Figure 39
Linum usitatissimum L.
A droite, plante de I’exp. N° 4
(fleurs); au centre, plante de
Pexp. N° 5 (bourgeons floraux);
& gauche, plante de ’exp. N° 6
(état végétatif)

Nos expériences rejoignent celles de E. C. Humphries (1958) qui a
déjanoté chez le seigle et ’orge que I’ablation d’une partie du systéme ra-
diculaire diminue de maniére proportionnelle la croissance de la tige.
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Conséquences sur la floraison

Ces trois traitements retardent la floraison, voir tableau suivant:

Tableau 12
Nombre de jours pour la
mise a fleur
-A partir du A G d
Opération semis: <l R
au Témoin 56 jours I'opération
Effeuillage unique (exp. N° 4) o 65 35
30¢ jour | Ablation des racines latérales (exp. N°5) .......... 68 38
Effeuillage et ablation simultanés (exp. N°6) ...... 72 42
Effeuillage unique (exp. No4) ................... 63 28
35¢ jour | Ablation des racines latérales (exp. N°5) .......... 66 29
Effeuillage et ablation simultanés (exp. N°6) ...... 68 33

Les données précédentes nous apprennent que les trois traitements
retardent 1’époque de la floraison, comparée a celle de la plante témoin.
Le retard dfi a I'effeuillage unique est moindre que celui di a I’ablation
des racines latérales. Le cumul des deux traitements détermine un retard
plus marqué encore (voir figure 39).

L’opération pratiquée au 35¢ jour est moins funeste, au point de vue
de la floraison, que celle pratiquée au 30¢ jour. Si 'opération est pratiquée
peu avant la floraison, au 50¢ jour par exemple, on ne remarque pas un
grand effet de retard. Ce dernier dépend donec du capital nutritif et hormo-
nal accumulé dans la tige avant I'intervention,

M. C. Cailahjan (1956) supprime tardivement toutes les racines de
Perilla nankinensis et cultive ensuite le végétal dans de ’eau de fontaine:
la plante fleurit. Rudbeckia bicolor traité de la méme maniére ne donne
pas de fleurs. L’auteur ne mentionne pas 1’dge de la plante au moment
du traitement et attribue ces comportements divers & des questions
d’espéces.

E. C. Humphries (1958) provoque par ablation des racines avant
la fin du tallage une augmentation du nombre des épis, augmentation
qu’il attribue & une dérivation des glucides vers la tige.
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Résumé et conclusions

Un déséquilibre du milieu interne, chez la plante de lin, est créé par
diverses mutilations: ablation des rameaux latéraux, effeuillage de la
tige principale, ablation des racines latérales et des combinaisons de ces
opérations. Les plantes traitées se développent dans un milieu écologique
normal. Le nouvel équilibre adopté par la plante lui impose des com-
portements physiologiques et morphologiques inédits dont v oici le résumé
succinet:

A. Croissance

a) Tige. Chez Linum austriacum L., I'effeuillage continu, combiné
a l'ablation des rameaux latéraux si c¢’est nécessaire (expérience N°© 3),
réduit ’allongement de la tige. Cette réduction est proportionnelle & la
sévérité du traitement, ainsi que le prouvent les variantes expérimen-
tales a 0, 2, 4, 6 et 10 feuilles. La courbe cumulative de croissance des
plantes effeuillées est un segment de droite rectiligne; la figure du S
classique a complétement disparu. La courbe unitive de croissance des
plantes effeuillées est rectiligne et horizontale; ’apparence classique en
profil de chapeau n’existe plus. Ces documents nous permettent de con-
sidérer la surface transpirante-photosynthétisante comme le moteur
physiologique de la plante (voir page 374).

La réapparition des feuilles (effeuillage interrompu= expérience
No 3bis), réveille ’allongement de la tige dont le rythme de croissance
s’accélére au fur et & mesure que le nombre des feuilles augmente dans la
partie supérieure. Les 10 premiers jours consécutifs & la suspension de
Ieffeuillage sont cependant caractérisés par une croissance trés faible.

Si la mutilation se borne & 1’ablation des rameaux latéraux (expé-
rience N©° 1), la tige s’allonge et la surface des feuilles est augmentée.
Tout se passe comme si le végétal compensait la surface transpirante-
photosynthétisante éliminée par le traitement.

Simultanément, le traitement favorise la floraison de cette espéce
d’hiver (Linum austriacum L.); done 'allongement de la tige est 1ié au
phénomeéne de floraison.

Une autre espece de lin, Linum usitatissimum L., plante qui peut
fleurir quand elle est totalement effeuillée, ne présente pas les mémes
courbes de croissance que Linum austriacum L. effeuillé, décrites ci-
dessus (expérience N°© 3). La floraison est accompagnée d’un brusque
allongement des rameaux floriféres. Cet événement se greffe sur ceux
consécutifs a I'effeuillage et les modifie.

b) Racine. L’importance de I’appareil radiculaire est proportion-
nelle a celle de I'appareil foliacé (expérience No 3). Cette régle est parti-
culierement démontrée par 'effeuillage interrompu (expérience No 3bis),
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La tige, nue pendant la période de mutilation, posséde un systéme
radiculaire trés réduit; il se développera, plus tard, proportionnellement
au nombre des feuilles réapparues.

L’ablation des rameaux latéraux ‘(expérience N© 1) ne modifie pas
I'importance des racines, puisqu’il y a une compensation de la surface
transpirante-photosynthétisante dans la partie aérienne.

L’ablation des racines latérales (expériences Nos 5 et 6) réduit
momentanément les ressources provenant du sol et supprime & la plante
toute la matiére organique liée aux racines éliminées. La plante rétablira
cet équilibre au fur et a4 mesure que de nouvelles feuilles se formeront.

B. Anatomie

L’effeuillage sévére (0 feuille) et continu exerce des modifications
tissulaires (expérience N© 3). La coupe transversale faite a mi-hauteur
d’une tige témoin, & I’Age de 414 mois, montre les proportions tissulaires
suivantes: grand cylindre central, petite écorce, cellules du parenchyme
cortical arrondies ou aplaties, plages fibreuses abondantes. La coupe
transversale d’'une tige totalement effeuillée (méme dge et méme niveau)
révéle: petit cylindre central, grande écorce, cellules du parenchyme
cortical palissadiques, plages fibreuses réduites. Si 'on examine une
coupe longitudinale d’une tige témoin, on constate que le parenchyme
cortical est composé de cellules en forme de cylindres dressés; celui de la
plante traitée est composé de cellules en forme de cylindres couchés. On
a donc une modification adaptative évidente de cette partie de la tige.
Tout se passe comme si le végétal suppléait & ’'absence du tissu assimila-
teur foliaire manquant & la plante effeuillée. L’écorce de la tige fonctionne
a la place des feuilles et prend en méme temps les caractéristiques de
l’assise palissadique: cellules allongées et séparées par des méats.

Le nombre des stomates, par unité de surface, est plus considérable |
chez la plante traitée: 1 appareil stomatique pour 5 cellules épidermiques,
alors que le rapport chez le témoin est de 1 pour 8. Tout se passe ici
encore comme si la plante assurait, par un nombre supérieur d’ouvertures,
les fonctions physiologiques plus importantes de son écorce modifiée.

La coupe faite dans la tige du témoin montre un anneau ligneux
continu. Chez la plante effeuillée, le xyléme présente I’apparence d’un
anneau imparfaitement soudé. En outre, la périphérie du bois, au lieu.
d’étre un cercle régulier comme chez le témoin, montre des irrégularités.
L’imperfection de la soudure de ’anneau ligneux est une figure anato-
mique qui correspond & celle de I’état juvénile d’un lin témoin. On peut
dire que I'effeuillage continu fait obstacle & la réalisation de la maturité
anatomique de la tige; I'importance de 1’anneau ligneux dépend donc
directement du nombre des feuilles en fonction. :

L’effeuillage réduit le nombre des fibres et leur longueur, mais
n’apporte pas de modification appréciable & 1’épaisseur des membranes.
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Les tissus qui ne sont pas profondément modifiés par le traitement
sont: I'épiderme, I’hypoderme, I'assise de cellules amyliféres, ainsi que
le phloeme et le cambium. Ces constatations font penser que le traite-
ment n’a pas obligé ces régions anatomiques & changer leurs fonctions
initiales.

L’arrét de D'effeuillage (tige nue en bas et feuillée en haut = expé-
rience N° 3bis) met en évidence le role décisif des feuilles dans la différen-
ciation des tissus conducteurs: la réapparition des feuilles assure une
restauration du xyléme, atrophié durant la période d’effeuillage.

C. Hydratation des tissus

Une tige minuscule, obtenue par effeuillage intégral continu, com-
biné & I'ablation des rameaux latéraux, a manifesté une rusticité éton-
nante (expérience N° 3). Par contre, si 'on ne pratique pas I’ablation
des rameaux latéraux, la tige principale effeuillée ne tarde pas & se faner
définitivement (expérience No 2). Cependant, si I’on procéde comme dans
I'expérience 2, mais qu’on effeuille totalement les rameaux latéraux dés
qu’ils apparaissent, on obtient alors une plante & tiges effeuillées. Dans
ces conditions, la tige principale se développe dans la serre humide, mais
elle se fane en plein air qui est plus ou moins sec.

Ces trois résultats attirent notre attention sur la distribution des
séves a lintérieur de la plante; elle semble étre réglée par la surface
transpirante-photosynthétisante. La tige totalement effeuillée échappe
& toute dessiccation & condition de réserver pour elle seule le mince filet
de séve. Ce dernier est facilement dévié par I’appel puissant des rameaux
latéraux ou celui des feuilles basilaires.

D. Floraison
1. Linum austriacum L.

a) L’ablation des rameaux latéraux chez cette espéce qui exige
dans son cycle écologique le froid de I’hiver (voir les démonstrations
expérimentales au tableau 4) suffit pour déclencher la floraison de
sujets non vernalisés, qui se développent en jours longs. Le témoin,
plante non mutilée, ne fleurit pas, faute d’avoir été vernalisé (voir expé-
rience No 1),

D’autres expériences montrent que la vernalisation empéche la
croissance des rameaux latéraux. Le méme phénoméne est également ob-
servé chez Linum angustifolium Huds., plante annuelle, et chez d’autres
plantes. Une corrélation existe donc entre I’absence des rameaux laté-
raux, qu’elle soit due au froid ou & I’ablation, et la floraison. L’ablation
des rameaux supprime un volume appréciable du tissu végétatif, diminue
la compétition interne des tissus & I’égard des métabolites disponibles
et concentre ces derniers au profit de la tige centrale (voir page 357).
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b) Si I'on pratique l’effeuillage total, combiné & I’ablation des ra-
meaux latéraux (expérience N© 3), la plante ne fleurit pas, qu’elle soit
vernalisée ou non. Méme en régime lumineux de 24 heures, ces plantes
de jours longs n’ont pas fleuri. Or, 'on connait le réle joué par les paren-
chymes chlorophylliens en tant qu’appareils percepteurs du photo-
périodisme et comme lieux générateurs des impulsions florigénes.

La réapparition des feuilles (expérience No 3Pis) rétablit, dans les
conditions précisées, les fonctions physiologiques de la plante qui re-
trouve les caractéres du témoin: floraison apres le froid, en conditions
de jours longs.

2. Lanum usitatissimum L.

a) Nos expériences ont montré que cette espéce annuelle exige des
jours longs pour fleurir. Le double traitement, effeuillage et ablation des
rameaux latéraux, retarde la floraison par rapport a celle d’une plante
non traitée (expérience N° 3). Si 'effeuillage est moins sévere, le retard
de floraison est de moins en moins grand. La réduction du nombre des
fleurs et du nombre des semences, chez les sujets soumis au double
traitement, dépend de la sévérité de l'intervention. Remarquons toute-
fois que leffeuillage total n’inhibe pas la floraison. Le tissu assimilateur
cortical, formé par compensation, remplace la surface foliaire minimale
nécessaire pour assurer la mise & fleur. Ces constatations sont confirmées
par Linum angustifolium Huds., plante printaniére, forme sauvage de
la plante de Linum usitatissimum L. A cet égard, les espéces annuelles
usitatissimum et angustifolium se distinguent de ’espéce vivace austriacum.

L’élément nouveau de ces recherches est la suppression de la notion
organographique de feuille, remplacée par celle de parenchyme chloro-
phyllien, situé en un organe quelconque de la plante et assurant la flo-
raison.

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

b) La floraison des plantes ot 'interruption de l'effeuillage déter-
mine deux étages (tige nue en bas et feuillée en haut = expérience No 3bis),
est toujours plus tardive que celle des témoins.

Une interruption précoce de I'effeuillage est suivie d’une période de
mise & fleur relativement longue. Une interruption tardive de I'effeuillage
est suivie d’une période de mise a fleur relativement courte. Ces faits se
comprennent lorsqu’on rappelle que la mise & fleur dépend du titre en
facteurs florigenes de la plante. Ce titre est faible chez une plante jeune
et grand chez une plante 4gée. D’autre part, un travail de croissance a lieu
plus longtemps chez la plante dont l'effeuillage a été suspendu tét que
chez celle dont 'effeuillage a été suspendu tard. Ces deux phénomeénes
conjugués: titre en facteurs florigénes et compétition végétative contri-
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buent aux résultats obtenus. Ces constatations, susceptibles d’étre lo-
giquement interprétées, sont valables pour toute une période de 'expé-
rience. Une époque surgit,  la fin, ot se manifeste une réaction paradoxale:
la plante dont 'effeuillage est interrompu au 100¢ jour fleurit au 131¢jour.
Le témoin choisi (effeuillage intégral et continu) fleurit au 116¢€ jour.
Il y a done 15 jours de retard chez la plante & deux étages. L’explication
probable est la suivante: & ’4ge de 100 jours, la plante effeuillée atteint
un seuil, celui de l'organisation des boutons floraux. La formation des
feuilles, permise & ce moment précis, dévie la puissance histogéne vers
Pappareil végétatif. Cette compétition se fait au détriment des fleurs dont
I’éclosion est, alors retardée.

La possibilité d’une augmentation de la séve brute, due & la réappa-
rition des feuilles, a également été envisagée: cette disproportion de la
seve brute par rapport & la séve élaborée pourrait étre a lorigine du
retard de floraison.

Enfin, 'arrét de l'effeuillage, pratiqué au 110¢ jour, n’a plus de
sens: les bourgeons floraux se sont déja formés et la compétition de
lappareil végétatif surgit trop tard.

c) L’effeuillage unique (expérience No 4) ou I’ablation des racines
latérales (expérience N° 5) ou les deux opérations combinées (expé-
rience N° 6) retardent la floraison. Le retard di a Ieffeuillage unique est
moindre que celui dii & ’ablation des racines latérales. Le cumul des deux
traitements détermine un retard plus marqué encore. D’autre part, on
note que si I'une ou 'autre de ces mutilations est pratiquée tot, le retard
de la floraison est grand. Si I'intervention est faite peu avant la floraison,
on ne remarque pas un grand effet de retard. Ce dernier dépend done du
capital nutritif et hormonal accumulé dans la tige avant I'intervention.

Les hypothéses concernant le temps de la floraison sont nombreuses;
I'unité d’opinion est loin d’étre faite. Nos expériences apportent des
contributions nouvelles aux problémes de la vernalisation, du photo-
périodisme et de la réversibilité. Bien que nous ne puissions pas trancher
la question de la présence ou de I'absence d’une hormone florigéne, nos
expériences nous conduisent a penser que la concentration des substances
tropho-hormonales doit jouer un réle important dans la mise a fleur.

En conclusion, les mutilations se présentent comme une méthode
féconde d’investigation de la vie végétale. Cette analyse, encore peu ex-
ploitée, a soulevé dans nos recherches de nombreux problémes. Ceux
que nous avons abordés sont essentiels. Nos documents permettent de
dire qu’il y a encore d’autres phénomeénes intéressants qui feront lobjet
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, com-
bined 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 rectilinear line; the form
of the classical S has completely disappeared. The unitive curve of
growth of the defoliated plants is rectilinear 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. 3bis), 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 char-
acterised however by a very limited growth.

If the mutilation is limited to the ablation of lateral branches (ex-
periment No. 1) the stem is lengthened and the surface of the leaves is
increased. All happens as if the plant compensates the transpiring-photo-
synthesizing 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 wusitatissimum 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 particu-
larly demonstrated by the discontinued defoliation (experiment No. 3bis).
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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 414 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. If a control stem’s longitudinal section is examined,
1t 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 pro-
portion 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 physio-
logical 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 realisation of anatomic 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 treat-
ment 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. 3Pis) 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 compe-
tition 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. 30i5) 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.

@) 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
anon 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 angustifoliwm 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. 301s), 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, suscep-
tible of being logically interpreted, are valid for a whole period of the
experiment. A time arises at the end where a paradoxal reaction is mani-
fested: the plant wherein the defoliation is interrupted on the 100t day,
blossoms on the 131st day. The chosen contral plant (continued total
defoliation) blossoms on the 116t 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 reappear-
ance 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 110t day is not
of any importance: the floral buds have already been formed and the
competition of the vegetative system is too late.

¢) The unique defoliation (experiment No.4) or the ablation of
lateral roots (experiment No. 5) or the two operations combined (experi-
ment 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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