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1908 a 1958. Aux étudiants
glaronais de R. et F. Chodat

Le temps de la floraison!

Par

FERNAND CHODAT

10 De Uétat végétatif a Uétat reproductif: la notion de seusl

Le graphique n° 1 figure cette succession d’états dans trois con-
ditions: la normale, dite écologique, c’est-a-dire celle du climat au sein
duquel se déroule habituellement le développement de la plante. Les
conditions 2 et 3 seront celles de milieux ambiants qui accélérent ou
retardent ’époque de floraison.

La notion du seuil, soit du passage de 'un de ces états & 'autre,
est a retenir en premier lieu. Elle fut introduite, il y a prés de soixante
ans, par Kress (1) & la suite de ses expériences sur les microorganismes
et quelques phanérogames. Ce moment critique, maturité de floraison
ou «Bliihreife», est celui ou le végétal perd I'inaptitude absolue & fleurir.
Notons d’emblée que ce temps peut étre atteint en peu de semaines ou
seulement au bout de quelques années pour les plantes vivaces.

Comment s’exprime cette perte ? Quelque chose cesse, définitive-
ment pour les plantes annuelles et bisannuelles, temporairement pour
les plantes vivaces: allongement de la tige et des rameaux végétatifs,
formation des feuilles, etc. Ces dernieres précisions ne sont d’ailleurs
peut-étre pas valables pour toutes les plantes! D’autres tissus s’orga-
nisent : conversion d’une ébauche végétative (futur bourgeon) en ébauche
reproductive (futur bouton). Ici, 'ignorance nous arréte: les botanistes
ne sont nullement d’accord sur la nature (foliacée ou non) des organes
d’une fleur, sur la zone anatomique (tunica ou corpus) qui différencie les
appareils floraux. Ces divergences relatives & des territoires idoines
résultent, peut-étre, de faux problémes, reflets d’une dichotomie céré-
brale. Une meilleure compréhension physiologique de la mise a fleur
éliminera, je crois, ce dilemme. Laissons ces doutes pour rappeler qu’en
construisant sa fleur, le végétal s’achemine vers la condition de gaméto-
phyte. Il ne s’agit pas que du sac embryonnaire, mais encore des tissus
sporophytiques qui sont imprégnés, par anticipation, du tonus du

! Cette introduction ne prétend point étre historique, ni exhaustive.
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Seutls de floraison

More

v
G = graine R.re. = régime retard R.e. = régime écologique R.av.= régime
avance S = seuil ¢ = floraison M. av. = maturité avancée M. é. = maturité

écologique M. re. = maturité retardée

gamétophyte. Frontiére physiologique imprécise, précédant et préparant
la frontiére caryologique si nette! Les tissus floraux sont éphémeres et
construits différemment des appareils végétatifs destinés a pousser, assi-
miler et distribuer les séves. Les piéces florales de croissance limitée, sans
bourgeons axillaires, pauvres en chlorenchymes, accusent une fragilité
tissulaire et cellulaire. Cette morphogenése implique une modification
profonde du métabolisme des méristemes générateurs de fleurs. Il suffit
que le méristéme soit ravitaillé différemment (nutrition dysharmonique
due & 'intervention actuelle ou antérieure d’effecteurs) pour que s’amorce
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la série des réactions de mise & fleur, réactions controlées par le capital
génique. Car, ne I’'oublions pas — et cela se fait souvent — il n’est pas ques-
tion de créer des fleurs, mais simplement d’accélérer ou de retarder
I’époque de leur apparition.

Toute I'impulsion vegetatlve reapparalt aprés la fécondation, qui
raméne le végétal sous le signe diploide.

‘Complétons le graphique n° 1 par I’énoncé d’un axiome: que la
floraison soit précoce, normale ou tardive, les événements qui la déter-
minent sont qualitativement les mémes.

Constatons, enfin, que le mécanisme de la mise & fleur sera surtout
dévoilé par I’étude des floraisons retardées ou accélérées.

20 Contraintes du miliew ou composantes d’un régime

Tout organisme, tant pour sa forme que pour son développement
(floraison), représente un équilibre entre les contraintes du milieu et la
réactivité de la matiére vivante. L’espéce n’est vraisemblablement que la
fixation de cet équilibre. La température, la lumiére sont des contraintes
du milieu externe. Les rythmes endogénes, dont BUNNING (2) a souligné
I'importance au cours de ces derniéres années, appartiennent aux con-
traintes du milieu interne. J’y ajoute les contraintes exogénes indirectes;
elles résultent de mutilations de la plante (ablation de rameaux, effeuil-
lage, etc.) et créent un déséquilibre interne de nature tropho-hormonale
par suppression, non des contraintes exogénes, mais bien de leurs organes
percepteurs. Les effets des contraintes de ce dernier type sont importants
pour 'analyse de I’époque de floraison.

Des contraintes dirigées constituent un régime. Le graphique 2
signale les principales composantes d’un régime et les moyens de les faire
varier. Ces facteurs agissent sur la substructure protoplasmique qui régle
le degré de liberté des enzymes (OPARINE, KURSANOV ([3]), et sur les
états d’équilibre des polysystémes enzymatiques, tantét au profit des
syntheéses, tantét a celui des hydrolyses. La gamme des. pigments, cons-
tituée de molécules voisines ou en équilibre réversible, sélectionne les
longueurs d’ondes et multiplie les photoréactions qui se succedent ou
alternent. Subtilement contrdlées par ces inductions (contraintes), les
activités enzymatiques et les distributions d’énergie forment, en quantités
variables, les hormones de croissance et polarisent en fin de compte la
cellule vers ’anabolisme ou le catabolisme. Un ensemble d’informations,
de valeurs inégales, suggeére, en effet, une relation entre les types de
métabolisme et le déclenchement et ’entretien des états végétatifs et
reproductifs. Toute régle dans ce domaine de nos connaissances serait
actuellement prématurée! Chez les plantes vernalisées, c’est-a-dire ren-
dues aptes & fleurir, I’équilibre diastasique du végétal montrerait une
prédominance marquée des processus hydrolytiques. Un titre tissulaire
faible en hydrates de carbone, faible en azote minéral et haut en azote
organique soluble, se rencontre chez des plantes en plein état végé-
tatif.
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Le graphique 2 suggeére encore la remarque suivante: des traite-
ments aussi différents que la réfrigération, 1’éclairement, la mutilation,
seuls ou conjugués, accéléerent ou retardent la mise a fleur. Les premiers
percepteurs structuraux ou moléculaires de ces inductions variées sont
assurément distincts dans la cellule. Bientot cependant, ces flux d’éner-
gie mesurée participent & un mécanisme biochimique commun et inter-
médiaire qui hate ou retarde, selon son signe, le déploiement des po-
tentialités geniques florigenes. Ainsi s’expliquent des constatations expéri-
mentales de plus en plus nombreuses: le remplacement (partiel ¢) d’un
régime par un autre, grace a des courts-circuits physiologiques, pour
raccourcir ou prolonger la durée de 1’état végétatif.

5
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La symétrie du discours voudrait que je consacre un paragraphe
.aux effets florigénes des contraintes nutritives. Entre 1890 et 1910
KLEBS a montré que le rapport des ressources carbonées aux ressources
azotées joue un role important dans les processus de sexualisation.
KRrAUss et KRAYBYLL (4) en 1918, ont fixé pour diverses plantes supé-
rieures les teneurs respectives en C et en N qui caractérisent 1’état de
floraison: beaucoup d’hydrates de carbone et une quantité modérée
d’azote. Ces regles, dont-on a voulu tirer parti dans la pratique agricole
et horticole, ont rencontré tant d’exceptions qu’elles ont perdu une
bonne partie de leur crédit. Une relation entre les disponibilités alimen-
taires réelles de la cellule et sa vocation végétative ou reproductive,
est certainement capitale comme le montrent les plus récentes expériences.
La démonstration de ce principe est par contre pleine d’embiiches: les
formes de carbone et d’azote & doser sont nombreuses; 'apport gluci-
dique est difficile & contréler chez les végétaux autotrophes; la plante
s’impose, enfin, un menu variable suivant les circonstances et vraisem-
blablement différent de celui que nous lui proposons.

30 Contrarntes thermiques

Une période de réfrigération, parfois bien antérieure a I’époque de
floraison, est souvent nécessaire au déclenchement de cette derniére. Les
exigences & cet égard sont si différentes de plantes & plantes qu’elles ont
conduit & diverses classifications. CHOUARD (5) distingue des besoins
absolus, partiels (plantes préférantes) et nuls. Il a montré que ces groupes
n’ont rien & faire avec la systématique (dans certains cas au moins)
puisque ’on rencontre des espéces du genre Oenothera dans chacune de
ces classes. Des variétés méme, chez les laitues, les tabacs les lins révelent
des exigences thermiques dJﬂ.'erentes

On nomme souvent tempérament ces besoins physiologiques géno-
typiques. L’exemple le plus classique est celui des céréales d’hiver: si
leurs semences imbibées ou leurs plantules n’ont pas bénéficié pendant
un mois & peu pres d’'une température comprise entre 0° et 5° (vernali-
sation), ’épiaison ne se fait pas au printemps et la plante reste en herbe.
Des listes de végétaux appartenant aux trois catégories de CHOUARD
sont progressivement établies. LaANG (6) adopte d’autres appellations
pour des classes qui correspondent assez exactement a celles de CHOUARD :
plantes vivaces et bisannuelles (besoin absolu) ; plantes annuelles d’hiver
(besoin partiel), plantes annuelles d’été (besoin nul). Une classification
n’est point faite pour étre satisfaisante, mais bien pour étre provisoire-
ment utile! Ces définitions physiologiques ne sont vraies que dans des
conditions culturales trés précises; dés que l’expérience s’en écarte, on
voit, dans bien des cas, 'attribut s’effacer.

On peut encore grouper les végétaux selon 1’dge auquel I'induction
thermique est efficace au point de vue de la floraison: plantes vernali-
sables en graines (p. ex. Secale), & I’état de plantule (p. ex. Campanula
medium) ou enfin & P'état de plantes adultes (Dianthus barbatus p. ex.).
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Ce groupement, di & WELLENSIEK et al. (7) apporte une information
utile mais d’interprétation trés compliquée: une semence peut étre
réfrigérée & I’obscurité, mais une plantule a besoin — une plante & plus
forte raison — de lumiére. Les conjonctures étant différentes,on peut
avoir des doutes, non sur les faits, mais sur 'opportunité d’un tel classe-
ment. Dans cet ordre d’idées, et pour illustrer la conjugaison des con-
traintes thermiques et lumineuses, mon collaborateur Dang (8) a déter-
miné les temps nécessaires & la floraison du blé Capelle d’hiver, vernalisé
4 3° & 4° (au lieu de 0° & 1°) sous lumiere de 3500 lux. L’effet synergique,
dans le sens florigéne, de la lumieére, est indiscutable.

La définition classique de la vernalisation serait: un traitement a
frigore qui hite une mise a fleur qui, sans ce traitement, aurait été tardive
ou nulle. Mais, ot commence le «froid» ? Les écoles soviétiques parlent
de vernalisation a chaud, valables pour les plantes subtropicales.
WELLENSIEK. limite sa définition aux traitements opérés aux basses
températures (0° & 5°).

Cet auteur exclut encore le comportement du chou-fleur qui est
insensible, & ’état de plantule, aux basses températures (MILLER [9]).
Une réfrigération est cependant nécessaire & ce légume pour fleurir, mais
a ’état adulte et pendant (?) ou peu de temps avant que les fleurs se
forment. Mon collaborateur GAGNEBIN (10) a maintenu durant 600 jours
a ’état végétatif un chou-fleur de type bisannuel cultivé & une tempéra-
ture supérieure & plus de 15°!

Les propriétés acquises par la vernalisation sont rémanentes. L’ex-
périence indique la date exacte & laquelle débute I'induction thermique;
d’autres mesures permettent de juger & partir de quand elle devient
superflue. Rémanent voudrait donc dire, que 1’époque a laquelle s’ex-
priment embryologiquement les effets de la vernalisation, est postérieure
a la fin de cette dernieére. Pratiquement, cette affirmation est vraie dans
bien des cas. On pourrait rappeler ici, que ’expression embryologique
est une étape déja tardive de la morphogenése, dont les échelons anté-
rieurs, protoplasmique, cytologique, nous sont encore presque inconnus!

Un débat a eu lieu au sujet de la réversibilité de 1’«état vernaliséy.
Les expériences de GREGORY (11), qui fut un pionnier dans ce domaine,
lui permettaient de dire que des plantes dont on a interrompu la vernali-
sation pour les remettre & une température supérieure, perdaient le
stimulus acquis au cours de la réfrigération. Avarian (12) et d’autres
auteurs soviétiques défendent au contraire la thése de l'irréversibilité de
ces transformations. L’opposition de ces opinions semble avoir perdu de
son intérét depuis que I'on a observé que la réversibilité était possible
jusqu’a un certain moment du processus, apparemment nulle au-dela.

Il est prouvé que les tissus méristématiques sont suffisants pour
percevoir 'induction de réfrigération (vernalisation de semences simple-
ment imbibées). La propagation de ce stimulus & tous les tissus qui
dérivent du méristéme influencé est une autre notion qui s’est imposée
a tous les chercheurs. Comme le dit CHOUARD, cette propagation appelle
une explication biochimique qui reste & trouver! Il ajoute que des bour-
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geons qui naitraient, aprés vernalisation par caulogenese adventive (par
exemple d’'une souche tubérisée) ne sont jamais vernalisés.

Les propos précédents nous aménent a parler des importantes expé-
riences faites dés 1936 par MELCHERS (13) sur la jusquiame bisannuelle
et qui sont également valables pour la ]usqulame blanche, le tabac, les
petunias. L’auteur greffe un rameau de jusquiame bisannuelle non ver-
nalisée (donc & floraison inhibée) sur une plante de jusquiame normale-
ment vernalisée. Le greffon regoit du porte-greffe une séve qui restitue
au greffon le pouvoir de fleurir. SToUT (14) a obtenu de semblables
résultats pour la betterave. Plus récemment ZEEVAART (15) a employé
comme donneur de séve une pomme de terre vernalisée et comme accep-
teur une jusquiame bisannuelle non vernalisée. Ce dernier greffon récupére.
dans ces conditions, la faculté de fleurir. Le transfert ne dépend donc pas
des especes réunies par la greffe. Certaines plantes cependant, tant en
homogreffe qu’en hétérogreffe ne répondent pas a Iapport de séve de la
plante donatrice vernalisée: tomate, chou-fleur, Cheiranthus cheirii, etc.

Les résultats de MELCHERS et ceux qui I'ont suivi, méme s’ils ne
sont pas reproductibles chez toutes les plantes, suggeérent l'existence
d'une substance ou d’un complexe de molécules, responsable de I’état
vernalisé et diffusible de la plante donatrice & la plante réceptrice. Cette
«vernaline» qui a fait ’objet de nombreuses hypothéses n’a pu, jusqu’a
présent, étre identifiée ou isolée.

Postuler la formation d’une hormone n’est certes pas l’umque inter-
prétation des effets physiologiques du froid. Il n’est en lui-méme créateur
de rien; son role est de sélectionner des activités enzymatiques cryo-
philes. Rappelons, a cet égard, que les basses températures inhibent
partiellement I'organisation de l’azote minéral et contribue ainsi au
déséquilibre trophique que nous avons évoqué plus haut. Ta rémanence
de cette sélection des pouvoirs diastasiques pourrait étre considérée
comme une adaptation enzymatique, caractéristique de la cellule
méristématique.

Face & ces énigmes, tournons-nous vers d’autres conséquences de la
réfrigération. La vernalisation artificielle provoque chez les lins des
modifications organographiques: les plantes traitées par le froid ne déve-
loppent qu'une partie de leurs rameaux latéraux et prennent de ce fait
un port plus ou moins monocaule (L. austriacum ). Ces constatations,
faites avec mon collaborateur Daxa (16), se retrouvent chez les céréales
et diverses autres plantes. HARTMAN (17) a remarqué que les Cichorium
intybus vernalisés donnent des feuilles plus longues, plus étroites, plus
pointues et plus poilues que celles des sujets non vernalisés. STRONVAL (18),
dans ses études sur le fraisier des quatre-saisons, insiste judicieusement
sur I’évolution organographique qui précéde la mise & fleur.

Disons, pour clore ce paragraphe, que les effets de la vernalisation,
en ce qui concerne la floraison, peuvent, dans certains cas, étre obtenus
par d’autres interventions que celle du froid. Daxe (19) et moi-méme
avons fait fleurir des lins non vernalisés par simple ablation des rameaux
latéraux. Par sélection, mon collaborateur GAGNEBIN (20) a tiré d’une
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race bisannuelle de chou-fleur, une lignée qui se passe de la réfrigération
tardive de ces légumes. Par ailleurs, des vicariancesde la thermophase
par la photophase sont a I’étude dans notre station genevoise. Tout cela
montre que la plante connait des «raccourcis» qui lui évitent la route du
" froid. Veux-je, par la, sous-estimer I'importance de la vernalisation ?
Nullement! Je crois simplement que la réfrigération est la solution
écologique, vraisemblablement adaptative, du probléme de la préparation
d’une mise a fleur.

40 Contraintes lumineuses

En abordant cet autre aspect des conditions déterminant la florai-
son, n’oublions pas qu’il est étroitement enchevétré avec celui des in-
ductions thermiques. On est en présence d’antagonisme et de synergie
de ces deux influences, politique biologique encore bien mystérieuse!

TourNois des 1912 (21), puis plus tard (1918-1920) GARNER et
ALLARD (22) indépendamment, ont découvert 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). L’observation fondamentale
de ces phénomenes, connus sous le nom de photopériodisme, fut faite
a propos de tabacs de la variété Maryland: pendant ’été, aucune de ces
plantes ne développa de fleurs: elles apparurent au cours de ’hiver sui-
vant, dans les orangeries ou étaient conservées ces plantes. L’interpré-
tation de ce comportement, confirmée par des expériences complémen-
taires, fut dés lors la suivante: les longs jours d’été entravent la mise a
fleur, les jours courts de ’hiver favorisent la floraison. Le rythme répété,
jour court/nuit longue, c’est-a-dire une périodicité, est un des éléments
essentiels de ce mécanisme. Bientot furent reconnues des plantes dont
Pexigence photopériodique était inverse; pour elles, des «jours longs»
sont nécessaires pour la mise a fleur dans le délai écologique. Les céréales,
la plupart des cruciféres, certaines lignées de laitues, Sedum kamtscha-
tecum, Rudbeckia bicolor et bien d’autres plantes encore appartiennent a ce
groupe de végétaux dits & «jours longs». Des genres et des espéces sont,
au point de vue de la floraison, indifférents & I’induction photopério-
dique. (Helianthus, Euphorbia Peplus, etc.). CHOUARD a nommé héméro-
périodiques les plantes & jours longs, nyctipériodiques celles a jours
courts et enfin photoapériodiques les indifférentes. Les sous-groupes :
absolues, préférentes, etc., rencontrés dans cette classification, révelent,
comme dans le cas de la vernalisation, le caractére relatif de ces distinc-
tions.

Notons ici que ces proportions (durée) de lumiére et d’obscurité
s’'inscrivent en général dans un cycle de 24 heures. Divers essais, dont
nous parlerons plus loin, font appel & des cycles plus étendus. Le choix
de la durée du cycle est en fait plus quune convention expérimentale.
Ici intervient la contrainte du rythme endogéne (BtnwiNG), sorte de
périodicité de perception et de réaction, liée aux structures les plus
fondamentales de la matiére vivante. La rotation terrestre impose un
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rythme exogéne (périodicité nocti-diurne) de 24 heures. Il est probable
que beaucoup d’organismes vivants ont fixé, par adaptation, un rythme
endogéne correspondant & la méme durée. De récentes expériences
apprennent toutefois que la nature vivante en connait d’autres. Les

interférences inévitables, produites par l'onde induite (induetion ex-
terne) et 'onde autonome (rythme endogene), compliquent singuliére-
. ment 'image que nous nous faisons de la propagatlon des effets d’une
mductlon rythmee dans ’étre vivant.

- Revenons & quelques questions apparemment plus simples: Quelle
est la durée minimale d’une induction photopériodique efficace et quand
doit-elle étre imposée ? La premiére question est surtout une affaire
d’espéce. La seconde, d’ordre plus général, est en partie résolue, pour
certaines plantes au moins. Mon collaborateur STROUN (23), s’inspirant
d’une méthode de PIivNovski, a apporté dans sa thése et dans des tra-
vaux ultérieurs d’utiles précisions & cet égard. En soumettant des céréales
& une induction photopériodique défavorable & la floraison (jours courts),
induction de durée déterminée, et en répétant cette épreuve sur des lots
comparables & diverses périodes successives, STROUN a pu définir in-
directement 1’age a partir duquel la plante enregistre I'induction (test:
retard de floraison) et celui & partir duquel la stimulation lumineuse
devient superflue. Cette enquéte montre que dans le cas cité, le photo-
stade commencerait pour un blé de printemps 20 jours apres le semis et
durerait 25 & 27 jours. L’intérét des recherches de STROUN développant
celles de FEDOROV (24), est encore d’avoir établi une concordance entre
le déroulement de la perception au photopériodisme et celui de la diffé-
renciation morphologique des ébauches florales (cone de croissance). L’épi
des Graminées se forme secrétement alors que la plante est encore en
herbe; les céréalistes ont subdivisé la progression de cette morphogenese
florale en diverses étapes. Disons, en simplifiant, que ces expériences ont
montré que le photostade commence avant la différenciation des prim-
ordia floraux. La durée de I’éclairement (équilibre des activités diurne
et nocture) est le facteur dominant jusqu’a l’apparition des bosses
d’épillets (quatriéme étape de la différenciation de 1’épi). A partir de la,
c’est la qualité de la lumiére (spectrostade) qui intervient au premier
chef dans le développement du jeune épi. Ces expériences confirment
les vues de KOUPERMAN (25) et rameénent le photopériodisme sensu
stricto & une durée moindre que celle qu’on supposait précédemment.

On ne s’est pas seulement demandé quand, mais encore ou 'induc-
tion photopériodique atteignait la plante ? La physiologie désigne d’office
les tissus chlorophylliens; voici la confirmation expérimentale: un régime
a jours longs nécessite une lumiére, dite d’appoint, fournie par des lampes
allumées a la chute du jour. L'intensité de cette lumiére supplémentaire
varie de 10 & 100 lux et n’a donc aucun rapport avec celle de ’éclairage
solaire ou artificiel qui assure les besoins trophiques diurnes (7000 a
10 000 lux). Quelques faits rattachent cependant les réactions initiales
de la lumiére d’appoint & celles de la photosynthése. L ’irradiation supplé-
mentaire n’a pas d’effet quand elle atteint une feuille étiolée ou un tissu
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dépourvu de chloroplastides. Elle est inefficace en absence de CO,
(PARKER et BORTHWICK [26]). Les réactions de la lumiere d’appoint
sont largement indépendantes de la température.

Une faible énergie lumineuse est donc suffisante pour déclencher
le stimulus photopériodique! Ajoutons que I’exposition d’une surface
verte restreinte satisfait les besoins de la plante tout entiére. En «photo-
périodisant» un seul foliole d’une plante de soja, BorTHWICK (27) para-
chéve le processus; une fraction de la surface foliaire suffit & HARDER (28)
chez Kalanchoe Bloosfeldiana.

La conjugaison de ces microénergies et microsurfaces éveille la
notion d’un oligodynamisme fonctionnel qui nous est encore peu fa-
milier!

Les pionniers du photopériodisme, GARNER et ALLARD, avaient déja
montré, chez Cosmos, que le stimulus photopériodique se propage sans
polarisation dans la plante: peu importe qu’on applique le régime en
haut ou en bas de la plante. Les photoinductions, obtenues au moyen
d’une surface restreinte, sont parfois contrebalancées par le tonus du
reste des tissus. Chez deux plantes nyctipériodiques, le chrysanthéme
d’Inde et le soja, il faut, pour que le stimulus produit par la fraction
exposée en jour court exerce son effet florigéne, enlever les feuilles qui
ont bénéficié d’un régime & jours longs.

Le probléme des régions réalisatrices du stimulus photopériodique
(ébauches végétatives, versus florales) nous raméne aux premiers propos
de cet exposé. Ce sont les méristémes qui regoivent l'information défini-
tive — dont le stimulus photopériodique n’est vraisemblablement qu’une
des composantes primaires — information qui détermine la substitution
d’une morphogenése florale ‘& une morphogenése végétative. Nous
sommes d’ailleurs habitués, sans les comprendre, & ces décisions de
cellules méristématiques qui s’engagent dans une voie particuliere de
différenciation cytologique. Le choix: soma ou gonade, reléve d’un
mécanisme analogue, mais d’un ordre plus élevé, puisqu’il s’agit d’organes
et non de tissus.

L’unité organique de 1’étre — Gesamtheit —~ m’empéche cependant
d’accepter 1'idée d’une mission strictement florigéne des inductions ther-
miques et lumineuses. C’est pourquoi je compléterai ces notions générales
sur le photopériodisme par quelques indications sur ses effets non flori-
génes.

Je les ai groupés en un tableau quelque peu schématique:

Effets non florigénes du photopériodisme

jours courts  jours longs

1 allongement de la tige contre pour

2 formation du bulbe contre pour

3 tallage, ramification pour contre

4 tubérisation pour contre

5 succulence pour contre ( ?)
6 abscission pour contre
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En gros, les manifestations réunies sous les chiffres 1 et 2 corres-
pondent & des croissances, allongements, formations de feuilles. Elles
sont favorisées par les jours longs. Les manifestations 3, 4, 5, 6 corres-
pondent & des réactions consécutives & une croissance principale entravée,
a des accumulations de réserve dans le cytoplasme ou la membrane. Ces
phénomenes sont favorisés par les jours courts. Le choix des solutions
de cette alternative: dépense ou épargne, semble largement commandé
chez les appareils végétatifs, par la nature du photopériodisme.

Pour illustrer cette synthése, je rappelle le port en rosette (crois-
sance internodale réduite) de plantes croissant en jours courts. Bien que
plus évidente chez les héméropériodiques, on retrouve cette réaction
chez les nyctipériodiques et les indifférentes. D’autre part, ce régime
avait déja donné & GARNER et ALLARD des Oenothera branchus. Les
bulbes, formés de feuilles, sont par excellence des produits de la crois-
sance: ils ont besoin de jours longs! Certaines variétés nyctipériodiques
de Phaseolus, d’autres variétés photoindifférentes, le Glycine Apios
héméropériodique, exageérent tous leur tubérisation en jours courts. Il
en va de méme pour le radis, la betterave et certaines plantes qui ne
présentent habituellement pas de tubérisation. Rencontré chez les
plantes des diverses catégories photopériodiques, ce comportement est
donc d’un ordre plus général que celui de la sensibilité des catégories
précitées. Le régime a jours courts correspond, avons-nous vu, & une
protidogenése réduite et & une accumulation d’azote minéral et d’hy-
drates de carbone. En fait, on assiste plus & une modification du type
d’utilisation des ressources nutritives qu’a un changement de la quantité
des matiéres produites dérivables de ces ressources. Pour la succulence,
on doit & G. MEYER (29) des documents conformes au principe exposé
(Sedum kamichaticum ). Les platanes, les érables, les bouleaux, les robi-
niers retardent en jours longs, par un effet de croissance prolongée, la chute
de leurs feuilles. L’influence du régime photopériodique sur la ramifica-
tion des feuilles est une question présentement non résolue a cause des
observations contradictoires faites au sein d’un méme genre (Scabiosa,
CHOUARD).

50 Les secrets de la nuit

Les traits généraux des réactions aux contraintes lumineuses, four-
nis au paragraphe 4, esquissent la figure physiologique des plantes & jours
longs. L’étude des végétaux qui ont besoin pour fleurir d’une nuit longue
révéle d’autres phénoménes dont voici les plus importants.

Le besoin d’une période obscure n’a jamais pu étre prouvé pour les
plantes & jours longs qui fleurissent — et parfois méme mieux — en lumiére
continue.

Autre fait: chez les plantes & jours courts, la période obscure doit
étre, pour que le régime soit florigéne, précédée et suivie d'un temps
d’illumination de forte intensité. Ces exigences particuliéres se rap-
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portent, en partie tout au moins, aux besoins nutritifs de la plante,
assurés par une photosynthése de durée et d’intensité minimales.

La durée de la nuit a une importance capitale pour la floraison:
16 heures d’obscurité conviennent & beaucoup de plantes nyctipério-
diques. Si, par contre, la nuit dépasse une durée critique, I’effet de
I’obscurité est rendu nul. Entre une durée minimale et une durée maxi-
male, ’expérience peut encore définir une durée optimale. De nombreux
cas particuliers complétent ces regles trop générales pour correspondre
a la réalité biologique. HAMMER et BONNER (30) imposent, par exemple,
au Xanthium pennsylvanicum (Coklebur!) nyctipériodique le régime
suivant: 16 heures de jour, 8 heures de nuit et ainsi de suite. Comme on
s’y attend, ce climat maintient la plante en herbe pour de longs mois.
Mais si les chercheurs intercalent dans ce rythme une seule nuit de
9 heures, la floraison surgit. ScEMITZ (31) arrive de son c6té & faire fleurir
Kalanchoe Bloosfeldiana nyctipériodique en jours longs, lorsqu’il prend
soin d’allonger paralléelement la nuit. Joignons encore deux documents
aux précédents : KHUDAIRI et HAMMER (32), puis SALISBURY (33) ont
prouvé que ’dge de la feuille intervient dans l’établissement de ces
durées optimales de la phase obscure. Le maximum de sensibilité cor-
respond au moment ou la feuille atteint la moitié de sa croissance. La
température enfin, joue dans ces phénomenes son role classique d’accélé-
rateur ou de retardateur de réactions.

Les hypothéses faites pour expliquer les conditions de floraison de
plantes & jours courts, font encore appel aux découvertes de la labilité
des réactions développées pendant I’obscurité. HAMMER (34) annule I’effet
d’un régime a jours courts, propice & la floraison du soja nyctipériodique,
en interrompant la longue nuit par une bréve illumination de quelques
minutes. _ ‘

Cette réversibilité des réactions, due & la bréve illumination, se
retrouve, mais avec un résultat inverse dans ’expérience suivante:
I’épinard, héméropériodique, fleurit dans un régime a jours courts qui
normalement n’est pas florigéne pour lui & condition d’interrompre la
courte nuit par une bréve illumination ! BORTHEWICK et PARKER (35) ont
établi_ pour le soja que l'efficacité de la bréve illumination intranocturne
dépend de I’énergie lumineuse pergue et de la longueur d’onde: proto-
chlorophylle et caroténoides seraient les enregistreurs de cette lumiére
perturbatrice. On a pu dire, en conséquence, que ¢’est plus dans la nuit
que dans le jour que se décide la floraison !

6° Quelques interprétations photochimiques et hormonales

Des expériences précédentes on peut conclure: un état physiolo-
gique fragile s’institue au cours de la nuit et se dégrade progressivement
au point de devenir inopérant si I’obscurité se prolonge anormalement.
Une autre formule, équivalente, dirait: des substances s’organisent et se
dissipent! Que sait-on de plus & ce propos ?
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Pour SpEAR, THIMANN et GREGORY (36) la forte illumination pré-
nocturne déterminerait la formation d’un accepteur de gaz carbonique
qui se combinerait au CO, durant la nuit par 'intermédiaire d’un enzyme.
L’arrét de cette fixation serait attribuable & I’épuisement de 1’accep-
teur ou a la translocation soit de I’accepteur, soit de I’enzyme. Une
bréve illumination intranocturne dénaturerait et le produit de la fixation
et 'enzyme.

‘De cette suggestion, passons a l'interprétation moins théorique pro-
posée par le groupe des chercheurs de Beltsville.

En 1935, FLINT et MCALISTER (37), auxquels s’est joint plus tard
BoORTHWICK, decouvraient que des semences de laitue, baignées d’une
lumiére rouge, germent bien. Si I’on utilise une lumiére plus voisine de
I'infrarouge (7100 & 7500 A) il y a inhibition de la germination. L’emploi
successif de ces deux types de lumiére, au cours d’'une méme germination,
donne les résultats suivants:

rouge puis infrarouge ——> inhibition
infrarouge puis rouge -——> germination.

Ces irradiations annulent réciproquement leurs effets. Voici alors
la supposition faite: deux pigments distincts ou deux formes d’un méme
pigment absorbent respectivement 1’'une ou I’autre de ces lumiéres. Mais,
les produits de la photoréaction rouge sont favorables & la germination
tandis que ceux de la photoréaction infrarouge ne le sont pas.

Revenons maintenant & l’effet funeste pour la floraison d’une bréve
illumination intranocturne chez une plante nyctipériodique (Xanthium
pennsylvanicum). Si BORTHWICK utilise pour cette illumination une
source de lumiére rouge, tout se passe comme prévu: la floraison est
retardée. Si, par contre, ’expérimentateur illumine successivement les
feuilles par une lumiére rouge suivie d’une lumiére infrarouge, 'inhibition
est levée, la floraison est normale. Les ondes infrarouges annulent donc
Peffet des ondes rouges. En réalité, ces résultats dépendent encore d’autres
facteurs, tels que la température et le temps écoulé entre les deux irra-
diations.

Un antagonisme des actions des ondes du rouge et de celles du rouge
lointain a été minutieusement analysé par LIVERMAN et BONNER (38)
a propos de la croissance des coléoptyles d’avoine. Des expériences
appropriées montrent que le rouge favorise cette croissance en présence
ou en absence d’auxine. L’infrarouge, par contre, annule Peffet cata-
lytique des ondes rouges, a condition que de l’auxine soit présente au
moment de I'irradiation par les ondes infrarouges. Il ne s’agit pas, selon
ces auteurs, d’'une destruction de 'auxine par l'infrarouge, car il suffit
de réilluminer le systéme par des ondes rouges pour restaurer l'effet
catalytique positif. La lumiére rouge contribuerait & la conversion d’un
récepteur d’auxine inactif en sa forme active, susceptible dés lors de se
lier & Pauxine libre. L’infrarouge aurait pour effet de rompre ce com-
plexe physiologiquement efficace en restaurant & I’état libre la forme
inactive du récepteur et I'auxine libre. Ce schéma implique premiére-
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ment une augmentation, due & la lumiére rouge, du titre en auxine
physiologiquement. active. Les auteurs déduisent ensuite que I’augmen-
tation déterminerait chez les nyctipériodiques I'inhibition de floraison
(titre supra-optimal d’auxine) et chez les héméropériodiques la mise a
fleur (titre 4 optimal en auxine).

Mon intention n’est pas d’entrer dans les détails d’essais et d’hypo-
theses actuellement justifiables de la critique des spécialistes. J’ai ainsi
I'occasion d’introduire dans le probléme de la floraison la notion d’hor-
mones de croissance, présentation que l'on aurait d’ailleurs pu faire a
propos d’autres expériences. Avant de le faire, il me faut apporter a ces
informations limites de photophysiologie, ’appui paralléle des solides
démonstrations obtenues par SIRONVAL (39) sur le fraisier des quatre-
saisons. «Les modifications du métabolisme des chlorophylles au cours
de 'avancement du développement sont particuliérement nettes durant
la photophase physiologique. Jusque-la, dans des conditions de milieu
convenables, en jours longs, les quantités de ces pigments ont progres-
sivement augmenté d’une feuille & la suivante. Puis brusquement, vers
la 15¢ & la 17¢ feuille, on voit le métabolisme ,,végétatif: se transformer,
tandis que s’élabore a sa place un autre métabolisme, ,,sexué*, qui sera
celui de la plante en fleur. Le métabolisme ,,sexué®, qui se constitue au
terme de la photophase en jours longs, est caractérisé par un abaissement
relatif de la quantité de chlorophylle b, ainsi que par une accumulation
anormalement lente des pigments. En jours courts, un contenu chloro-
phyllien aberrant s’installe dés les premiéres feuilles de la plante, bien
avant la photophase. Ce contenu de ,,jours courts‘ est distinct du contenu
de ,,jours longs‘ par plusieurs caractéres: teneur faible en pigments,

a
rapport 3 élevé, etc. Ce contenu persiste de feuille a feuille aussilongtemps

que les jours courts sont appliqués et s’avére totalement incapable
d’évoluer quelque peu: le métabolisme pigmentaire parait introduit
dans une impasse. En méme temps le fraisier reste végétatif.»

Je distingue; dans la question des hormones de croissance, deux
aspects: celui du roéle sur la floraison des auxines exogénes (donc supplé-
mentaires aux hormones naturelles) et celui de la participation des
auxines endogénes aux divers mécanismes que j’ai évoqués. Suivant
LroroLD (40), les résultats concernant le role accélérateur de la floraison
des auxines exogénes (cas de graines et des plantules) sont parfaitement
contradictoires.

Des mises a fleur précoces ont d’ailleurs été obtenues a la suite
d’interventions de molécules trés diverses: acide triiodobenzoique et
thiamine pour Pisum, I’hydrazine maléique pour Brassica, l'acide
n-tolylphtalamique pour la tomate! La structure chimique n’est donc
pas une indication féconde. L’application d’auxines, aux plantes partielle-
ment développées, ne permet pas mieux d’attribuer aux hormones un
role accélérateur de la floraison. Deux plantes (cas les mieux connus!)
font cependant exception : les ananas, pour lesquels I'induction florigéne
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par les auxines est passée dans la pratique agronomique ; le litchi, cette
Sapindacée aux fruits comestibles, présente dans les pays tropicaux une
floraison sporadique, parfois nulle. NAKATA (41) a suspendu cet état
végétatif, au profit de la floraison, au moyen d’acide naphtalénacétique.
Si le réle accélérateur de la floraison des auxines est douteux, la fonction
inverse — inhibition — est par contre bien démontrée chez la plupart des
plantes, sinon toutes! Les concentrations nécessaires a cette démonstra-
tion sont malheureusement si élevées qu’elles déterminent diverses ano-
malies organographiques qui entachent I’expérience. La propriété inhibi-
trice de la floraison trouve des vérifications plus probantes dans les expé-
riences ayant trait aux teneurs en auxines endogenes.

Le moment est venu de mentionner les gibberellines, groupe de
molécules accumulées dans un champignon parasite du riz et vrai-
semblablement répandues a de trés faibles concentrations chez les plantes
supérieures. Ces substances agissent non seulement sur la croissance des
plantes d'une fagon étonnante, mais provoquent encore des précocités
de floraison, la surabondance des fleurs et parfois la levée d’une inhibition
de floraison. Différents des auxines, ces composés étonnants catalyse-
raient, selon HavasHI et MURAKAMI '(42), la transformation des précur-
seurs d’auxines en complexes physiologiquement actifs, alors que pour
PiLeT (43), ils inhiberaient les auxines-oxydases. ’

On s’étonnera que la théorie du florigéne surgisse si tard dans un
exposé consacré & la floraison. Elle est pourtant a sa place, dans le plan
adopté, au chapitre des interprétations hormonales.

Cette conception du mécanisme de la mise & fleur est & la fois pro-
- metteuse par son évidence expérimentale et décevante par l'absence
d’uné confirmation biochimique. Cette derniere critique est peut-étre plus
formelle que réelle. Si nous renongons, provisoirement, a faire de ’hor-
mone baptisée florigéne, une entité chimique définissable et que nous
accordions a ce terme le sens, un peu vague, de conjoncture biochimique
produite par les médiateurs pigmentaires et enzymatiques précédemment
décrits, I’objection diminue. I’échec d’'un isolement et d’une identifi-
cation du florigene vient, peut-étre, de sa nature composite, sujette, hors
de la cellule, au fractionnement en éléments inactifs & 1’état isolé. Mais,
venons au fait!

La supposition d’un facteur de floraison remonte & SAcHS (44). Elle
a été reprise par KNoTT (45) a ’occasion de ses observations sur le trans-
port de I'influx photopériodique de la feuille au méristéeme. La technique
de la greffe, introduite par CAJLAHJAN en 1936 (46), créateur du mot
florigéne, apporta a cette hypotheése une démonstration trés probante:
une feuille de Perilla (florigéne ) greffée sur une plante (florigéne —)
induit chez cette derniére la floraison. Un chrysanthéme nyctipériodique,
traité en jours longs et donc destiné & demeurer longtemps & I'état
végétatif, fleurit §’il est greffé sur un sujet porteur des potentialités de
floraison acquises par un régime approprié. La jusquiame fournit de
mémes résultats. L’orobanche ne fleurit que si son hoéte, le tréfle rouge
est apte a donner des fleurs (HoLDWORTH et NUTTMANN). Le carac-



tere peu ou pas spécifique de D'effecteur diffusant au travers des greffes
a été prouvé par I'induction & la floraison d’une plante a jours longs au
moyen d’un rameau greffé de végétal a jours courts. Comme on le voit,
le nombre des essais possibles d’homogreffes et d’hétérogreffes, intravarié-
tales ou intergénériques est considérable. Si tous n’ont pas été réalisés
ou n’ont pas fourni de résultats positifs, il n’en reste pas moins une infor-
mation expérimentale impressionnante en faveur de la nature substan-
tielle et diffusible — méme au travers d’une greffe imparfaitement soudée
d’un effecteur propre a déclencher le métabolisme génique de la floraison.

Conclusion

Le théme traité est celui de l’accélération ou du retard de ’expres-
sion du complexe des génes de floraison. Le biologiste est habitué a
ces entrées en scene successives des déterminants génétiques, retenus
pour un temps dans les coulisses du théatre nucléaire. Les raisons pro-
fondes d’un tel programme relévent des exigences d’une causalité irréver-
sible et l'interprétation de cet ordre dépend de l'opinion qu’on se fait
sur la destinée de I’étre vivant.

Plus accessible, parce que sujette & ’expérimentation, est la con- .
naissance du «tempo» des étapes vitales. Ce mouvement, faiblement
controlé par le génome, résulte de 'adaptation de générations de plantes
au milieu ou elles vivent: effet labile d'une contrainte écologique! C’est
dire aussi, qu’en dépaysant le végétal, on le ramene, temporairement,
a 'un ou a l'autre des essais tentés antérieurement pour trouver ’équi-
libre entre son cycle et son milieu. En fait, ce dépaysement n’est ni
géographique, ni historique: les fluctuations de la température et de
Péclairement suffisent pour ressusciter ces tempéraments préliminaires.
On déroule, & I'envers, le film de la phylogénie physiologique.

L’étude des contraintes du milieu externe, nécessaires et suffisantes
pour avancer ou différer la mise & fleur, a conduit LYsSENKO (47) et son
école a J’établissement d’une théorie phasique ou stadiale du déve-
loppement des végétaux. Depuis l'introduction des concepts de thermo-
_ stade suivi du photostade, on a découvert que ces phases s’émiettent en
sous-étapes et sont, peut-étre, précédées d’une hydrophase. Ce sont des
précisions, la critique est ailleurs. La voici: ces contraintes sont-elles
toutes nécessaires a la floraison et se suivent-elles, chez tous les végétaux,
dans l'ordre rigoureux annoncé? Déceler chez la plante un gradient
historique de perception des conditions du milieu est assurément une
conquéte de la physiologie! Cette certitude, vérifiable en de nombreux
cas, apparait cependant relative; elle exprime un comportement lié aux
conditions écologiques de nos contrées tempérées. La généralisation de
telles conclusions en une théorie du mécanisme déclencheur des réac-
tions florigénes semble prématurée.

A coté de l'écologie, de la morphologie évolutive de l'individu,
d’autres voies peuvent contribuer & la solution de 1’énigme du temps
de la floraison. Il faudrait, en particulier, identifier dans I’économie



cellulaire les effecteurs physiques et chimiques qui réglent I’alternance —
ou mieux — la prédominance des activités enzymatiques d’anabolisme
et de catabolisme. Ces connaissances, jointes aux notions que nous possé-
dons déja sur I’adaptation enzymatique, aideront & se faire une idée plus
précise sur la vocation végétative ou florigene d une plage méristématique.
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