ENQUETES

SYLVICULTURE ET PHYSIOLOGIE VEGETALE

UN NOUVEAU VENU EN PHYSIOLOGIE VEGETALE :
LE PHYTOCHROME

La croissance des végétanx en général, et des arbres en
particulier, s’effectue grice & la double intervention de
matidres dites ¢ plastiques » (glucides, lipides el protides),
existant dans les semences, lors de la germination — ou
bien dans les tissus formés au cours des saisons de végéta-
tion antérieures, lors de la reprise de la croissance annuelle
— on encore £laborées lors des multiples réactions de la
photosynthése pendant la pleine période d’aclivité végéta-
tive, et de matitres dites « oligodynamiques » de nature
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varide, ¢qui ont les mémes origines que ci-dessus, et qui
interviennent % trés faible dose, comme agents stimulants
de la croissance et organisateurs de Ia matiére vivante.
Cetie distinction trés importante est faite par R, Davip
dans son petit ouvrage sur les hormones végétales, lequel,
sous réserve de quelques ajustements dus A I"évolution
constante, et de plus en plus rapide de nos connaissances,
conserve cependant une incontestable dactualité (1),

I. — DECOUVERTE DE L'EFFET PHOTOPERIODIQUE

Les matiéres oligodynamiques dont il vient ’étre fait
mention sont, d’abord, les auxines, et plus particulidrement
I’hétéro-auxine (acide (3 indole acétique), agent actif de
I’élongation et de la multiplication cellulaires, puis leg
gibberellines ef les kinines, des vitamines diverses égale-
ment, goi toutes interviennent, d’une facon plus ou moins
marquée, pour régler allure de la croissance des végé-
taux.

Cependant, depuis un certain nembre de décennies,
diverses observations incitaient 4 penser qu’il existait une
antre substance, d'une nature particulidre, ¢ui intervenait
pour contrdler le déroulement d'un certain nombre de
phénomeénes végélatifs essentiels Ia  germination, la
croissance et la floraison notamment, ceci en relation pro-
bable avec la durée, variable avee la latitude et le jour de
Pannée, du jour et de la nuit.

On peut, évidemment, épiloguer sur les noms des pré-
curseurs, ou des premiers chercheurs qui s’atiachérent
cerner les contours du phénomene. Ifs sont nombreux, et
Yo y reléve, dés I'annde 1911, le nom d’un holaniste
frangais, J. Toun~ois. Mais on peut admettre (tie ce sont
les expériences de W. W. Ganwer.etl H. A. A11.AmD, publites

en 1920 aux Etats-Unis, qui firent faire & cetle question les
progrés les plus décisits (2).

Ces cherchenrs avaient remarqué qu’une variété de
tabac américain (¢ Maryland Mammoth »), était incapable
de feurir, en milien naturel, sous la latitude de Washing-
ton. IIs pensérent que la durée du jour et de la nmit était a
l'origine cle ce comportement spéeial, et en organisant une
série d’expériences en serres (jours allongés grace A un
éclairement complémentaire, ou réduits par Vadjonction
d’écrans opaques), ils démontrérent Pexactitude de ces
vites, Telle seinble étre l'origine de la découverte de ce
phénoméne, gue les autelrs américains continuent 2
appeler ¢« photopériedicité », et qui est dénommé chez nous
« photopériodisme ». .

En multipliant leurs essais, W, W. GABRNER et FI, A.
Avvarp établirent une premitre classification des plantes,
suivant qu'elles fleurissent en jour long, en jour court, ou
bien qu'elles sont indifférentes & la longneur du jour {ou de
la nuit), Mais, 11 apparut trés vite que ces vmes, un peu
simplifiées, ne rendaient pas comple de toutes les obhserva-
tions et de nombrewex chercheurs s’attachérent, par Ia suite,
& en déterminer les complexes modalilés.
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2. — DEVELOPPEMENT DES RECHERCHES
SUR LE CONTROLE PHOTOPERIODIQUE DE LA FLORAISON

En France, P. Cnovarp (3), accomplissant un trés impor-
-tant travail d’analyse da contréle, par Ia photopériode, de
la floraison (1946-1949), propesa d’admettre la classifica-
tion suivante, fréquemment retenue chez les physiologistes
de langue frangalse :

~— Les plantes de jours longs sont des ¢« héméropério-
diques ¢ (Ie blé, le seigle, ia bruyére, par exemple). Les deux
premiéres sonk des ¢ h. » préférantes, la troisiéme est une
a h. » absolue, qui ne fleurit absolument pas en jowrs courts,
La durée du jour long étant nebfement supérieure 2
12 heures.

— Les plantes de jours courts, ou platdt de nuits
longues, sont des ¢ nyctopériodiques ». LA encore, on
trouve des « n. » préférantes (comme le soya, variété
¢ Biloxi »), et des « n. » absolues (comune le tabac « Mary-
land Mammioth » objet des premiéres expériences de
W. W. Gan~eEr et H, A, ALLARD), qu'il est impossible de
faire fleurir en jours longs. Selon P. Crouarp, la majorité
des espéces tiropicales appartiennent 4 cetlte seconde
catégorie. Le jour court esf, ief, wvoisin de 12 heures.

— Les plantes indifférentes sont des ¢ aphotopério-

digues » (comme la pomme de terre, par exemple), dont la
floraison est indifférente A la longueur du jour et de la nuii.
P. Cuiouarp a aussi proposé de distinguer des plantes
« amphiphotopériodiques » comme le topinambour, qui
demancent, pour fleurir, un ensemble de -conditions
déterminées (jours longs, suivis de jours courts, par exem-
ple).

La guestion du régime photopériodique convenant A Ia
Roraison de divers végétaux est devenue trés complexe,
d’aufant plas que I'on a reconnu récemment ¢ue certains
autres facteurs (comme Ie froid nocturne, par exemple),
pouvaient modifler leurs exigences habituelles : si les nuits
sonkt [froides, quelques plantes de jours longs peuvent
fleurir en jours courts — et il devient sonvent impossible,
méme en allongeant considérablement Ia période d’obscuri-
té, de faire fleurir certaines plantes de jours courts (les
plantes tropicales, en particalier, selon P. CHOUARD).
¢, Marnon et M., STroun, entre anires chercheurs des
pays de langue frangaise, se sont employés ces dernidres
années A approfondir ces notions, (ui apparaissent de plus
en plus complexes (4),

3. — INFLUENCE DE LA PHOTOPERIODE
SUR LA GERMINATION ET SUR LA CROISSANCE

Parallélement & ce genre de recherches concernant la
floraison, se développaient des observations relatives aux
conditions de lumiére propres A favoriser (ou i freiner)
la_germination, ainsi qu’a celles qui provoquaient I'étiole~
ment.

En ce qui concerne la germination, en ne citant que pour
mémeire les observations de R, Caspary et de W, KINsEL,
il faut arriver & I'année 1935 pour trouver, avec L. H.
Frmnt et Mc E, D. Anister la description d’expériences
précises el systématiques, démomtrant que la lumiére
rouge clair favorisait la germination de certaines graines
(laitue ¢« Grand Rapids »), st que la lumidre rouge sombre,
lui succédant immeédiatement, inhibait cette germina-
tion (5).

On pouvait aussi, du reste, Eaire certains rapprochements
avec les observations bien plus anciennes de E. VoaT (1915)
portant sur un phénoméne trés différent : I’éticlement.
Ici, le rouge clair supprimait I'étiolement, alors que
V'obscurité le favorisait. Les recherches concernant 1'in-
fluence du régime photopériodique, et de la qualité de Ia
Iumiére sur la croissance onl été développées, avec des
résultats parfois discordants, dans de nombreux labora-
toires, Assez récemment, J. P. Nirscw, d’abord & PUniver-
sité de Cornell, aux Etats-Unis. (1957) puis au Phytotron
. de Gif-sar-Yvette, a étudié 'influence de la photopériade
sur e nombreuses espéces ligneuses, Ses observations ont
porté sur une quarantaine d’arbustes, on d’arbres résineux
¢k feuillus, ornementaux ou forestiers, et certains des
résultats obtenus peuvent intéresser les sylviculteurs. En
général, les sujels se développaient sous des régimes
photopériodiques, partiellement artificiels, ainsi fixés :
durée de I'éclairement de 10 h, 14 &t, 18 h et 24 h ef durée
d’éclairement de 10 h, avec interruption de la période
d’obscurité par 1/2 h d’exposition 4 une lumiére de composi-
tion variée (la plus eflicace étant souvent la lumidre fAuo-
rescente, rouge clair ou blanche, A pen pris totalement
privée d’infra-rouges) (6).

Dans certains cas, on trouvait le méme développement
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sous presqire tous les régimes d’éclairement (c’était le cas
pour un if et pour un buis, par exemple). La croissance était
vraisemblablement réglée alors par des rythmes inkernes,
ou eundogénes, propres A chaque végétal.

Dans d'autres cas, par contre, les variations de Ia
croissance étalent importankes. C’est ainsi que le hétre
commun développail une pousse de 1 cm de longneur sous
un éclairement de 10 h, de 5 em sous un éclairement
de 18 h, et de 15 em sous un éclairement de 24 h (en partie
artifieiel, il convient de ne pas l'oublier). L’éclairement
nocturne complémentaire de 1/2 h n’avait gue trds peu
d’eftet, Ces résultats provenaient dQ’expériences pour-
suivies pendant 3 mois, sur des sujets dgés dune année
au débuk de I'expérience. Le pin Weymouth, #gé de
5 anmées au début de I'expérience, réagissait & peu prég dela
méme fagon que le hétre commun.

L’épicéa comimun, dgé de 2 ans, aprés avoir fait sa
pousse annuelle habituelle, st mis en expérience A ce
moment, reprenait une neuvelle croissance en longueur
sous des jours de 18 h et de 24 h seulement, et aussi sous
des jours de 10 h, avec 1/2 h d’éclairement nocturne.

Le platane occidental, observé dés sa germination, était
sensible &4 la durée de l’éclairement, et également, emn
jours de 10 h, A la 1/2 h &’éclairement nocturne {en lumiére
rouge clair surtout). Dans ce cas, le gain de longueur ghser-
vé, par rapport au témoin, atteignait 20 cm. II en &tait
de méme pour le boulean puthescent, mais, ici, la lumiére
la plus efficace était la lumigre Anovescente blanche (Fig. 1).

Le pseudotsuga, observé également dés sa germination,
développait une pousse de 2 cm sous des jours de 10 h,
de 8 em sous des jours de 14 h, de 20 cm sous des jours de
18 h, et de prés de 30 em sous des jours de 24 h, En jours
de 10 h, Péclairement nocturne complémentaire de 3 2 h
provoguait un gain de croissance net (10 cm), par rapport
aux témoins.

Il apparaissait ainsi, pen 4 peua, dans 1'étude de ces
multiples réactions, ¢ue la durée du jour et de la nnit, et
aussi que I'apport, pendant la nuit, de 1;2 h de certaines
radiations, exercaient une réelle influence sur Ie développe-
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ment des végétaux ligneux. Il est a remarquer que les
phénomenes de la nutrition carbonée (photosynthése) ne
pouvaient étre invocquds, car, dans tous les sas, la durée
du jour ¢ naturel » était de 8 h 1/2, les compléments, pour

arriver aux durées indiquées (10h, 14 h, 18 h, 24 h et 1/2 b,
pendant la période d’cbscurité) étaient apportés par des
lampes trop faibles pour agir, tant soit peu, sur cette
nutrition carbonée nefte.

4, — THEORIES EXPLICATIVES

Entre temps, du reste, avalent commencé, an Labora-
toire d'Agriculture de Belisville, aux Itats-Unis, les
‘fravaux d’une équipe devenue, par la suite, célébre : celle
constituée par H. A, BorrHwick, A. Henprrcks, V. K.
ToolkE et E. H. TooLg (7). Reprenant, dés Pannée 1951,
’une facon systématique, et avee des moyens importants,
Tensemble des expérlences précédemment indiguées, ils
élaborérent, peu & peu, la théorie du phytochrome, qui se
présente actuellement de la fagon suivante :

Une sabstance photosensible instable, le phytochrome,
exisferait en quantité trés faible, chez de mnombreux
végétanx. Cetie substance a déja été isolée en 1959 par
W. L. BuTLER, chez de jeunes sujets de mais. C'est une
chromoprotéine (association d’une protéine et d’'un pig-
ment photosensible) de couleur vert-bleu. En étndiant
son spectre d’absorption de la lumidre, on a pu la rappro-

cher d'un corps chimiquement connu : 1'allophycocianine,
Ce phytochrome peut revétir deux formes: le P. 660,
ainsi dénommeé parce que sa bande d'absorption luminense
principale se situe dans le rouge clair (longueur d’onde
de 660 millimicrons), et le P. 730 (forme active) dont la
bande d’absorption principale se situe un peu au-dela
de Vextréme rouge visible (longuenr d'onde de 730 milli-
microns).

L’interconversion de ces deux phytechromes s’opére
suivant le schéma ci-dessous :

A = 660 mp
_—
P. 660 A= 730 my P. 730 obscurité P. 660
< - —
{rapide) (lentt)
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Les réactions rapides, photochimiques, sont en général
peu influencées par la température, tant qu'elle reste
dans des limites normales. Par contre, la réaction lente, qui
s’opdre & I'obscurité, dépend assez largement de la tempé-
rature, comme bien des réactions chimiques ordinaires.
Cette remarque permet de comprendre, tout au moins
assez approximativement, Ie fait déji signalé plus haut
que les nuits froides peuvent modifier sensiblement les
exigences habituelles de certaines plantes en matiére de
photopériode.

Selon P. Rorniv, gui a effectué en 1970 une mise au
point trés détaillée sur les multiples publications relatives
4 ce phénomene, ainsi que sur ses propres expériences (3),
on peut admettre que, comme les spectres d’absorption
de ta lumiére des P. 660 et P. 730 se recouvrent partielle~
. ment, il existe, sous chaque régime photopéricdique, une
proportion déterminée de chacune de ces deux substances,
qui correspond & un état dit ¢ photostationnaire » Par
exemple, en ét§, sous nos climats, le rapport du P, 730

En ce qui concerne I'influence de la photopériode sur la
floraison, chez les plantes de jours longs, de jours courts,
et indifférentes, A. HeNDRICKS (196:) a proposé d’admettre

que les premidres produisaient « trop » de substances’

florigdénes, dépassant ainsi souvent le senil supérieur d’inhi-
bition, que les secondes n'en produisaient normalement
¢ pas assez » restant ainsi souvent au-dessous du seuil infé-
rieur d’action, et que les troisidmes maintiendraient ces
substances florigénes dans une région moyenne d’activité.
On sait, en effet, que bien des substances ¢ oligody-
namicques » dont il a éké parlé plus haut, ne manifestent
leur maximum d’activité que pour un degré de concen-
{ration, parfois assez strictement fixé. Le schéma reproduit
ci-dessous, et ¢qui n’est du Teste qu'indicatif, permet
de rassembler et de ¢ visualiser » ces diverses hotions,
tout en faisant intervenir la ternpérakture nocturne, dont le

au P, total (P. 730 - P. 660) serail voisin de 60 %.
Ceb état, dans lequel P. 730 serait prédominant, peut
provogquer :

— la germination des graines photosensibles (synthése
d’enzymes diverses, madification de Ia perméabilité cellu~
laire) ;

— le freinage de l'élongation d'nn certain nombre de
végétaux (photomorphoses dites négatives), en favorisant
peut-dtre la photo-oxydation d’un factenr de ecroissance =
I'hétéro-auxine, citée plus haut ;

— I’inhibition de substances encore mal connues (appe-
lées : stimulus floral, florigénes) qui contrdlent la floraison
de nombreuses plantes.

De multiples autres effets peuvent étre ohservés : crois—
sance des feuilles, des racines, mouvements de certains
organes, synthése de pigments divers, ete..., toujours dus &
Pintervention du P. 730,

mode général d’action a été décrik ci-dessus. On peut
relever, sur ce schéema (Fig. 2) :

~— Que les plantes de jours longs ne feurissent pas em
jours courts, sauf, assez souvent, sil'en apporte un éclaire-
ment nocturne complémentaire, ou bien, mais plus rave-
ment, si les nuits sont froides.

— Que les plantes de jours courts ne fleurissent pas en
jours longs. En jours courts, elles ne flenrissent pas nen
plus, assez fréquemment, si Uon coupe la pérfode nocturne
par un éclairement supplémentaire, ou bien si les nuits
sont froides.

5. — REPERCUSSIONS SYLVICOLES

11 est bien évident que la découverte du phytochrome,
paree qu’elle introduit une série de nouveaux
processus en physiologie végélale, ne peul man-
quer d’intéresser les sylviculteurs.

ny. 2
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La compréhension du réle joud par ce pig-
ment, dans les phénoménes de photopériodisme
n'est cependant pas, pour des raisons faciles 3

comprendre, susceptible de grandes applications
pratiques « gelives » en forét : dans les cultures
florales, il est relativement facile de régler,
artificiellement, dans des serves spéeinlement
aménagées, la durée de la lumiére st celle de

V'obscurité. On peut ainsi faire Heurir des chry-
santhémes en été, par exemple, Dans des pépi-
niéres, on peut envisager, 4 la rigueur un éclai-
remenkt nocturne complémentaire. Mais dans un
massif forestier, méme de petites dimensions,
toute intervention ¢ active », ef économiquement
rentable, parait actuellement exelue.

1
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Seui] - : - menk nocfurne )

Par conire, les forestiers peuvent prendre
en cousidération ce phénomene pour mieux
choisir les espéces nouvelles A expérimenter. Ce
qui est. en cuelque sorte, une attitnde plutdt
e passive » 1l est, par exemple, certain que le
meléze du Japon, ou que les douglas américains,
proviennent de régiens, souvent fort é&loignées
du Nord-Est de la France, mais de latitnde,
donc de régime photopériodique voisins, L’épi-
céa commuon de Pologne est, en partie pour la
méme raison, trés intéressant chez mous. Mais,
celui du Nord de la Norvége ne trouve sans
doute {pas, en France, le régime photopério-
digue anquel il est adapté (jours trés longs
en été)
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On a essayé aussi de « faire monter », & des épi-



céas, quelques degrés de latitude, afin de leur procurer des
jours plus longs en été. On obtient alors souvent une pro-
duction en volume supérieurs, si les conditions climakiques
générales sont favorables, mais la proportion de bhois de
printemps (mou) y est plus élevée que lorsqu’ils se déve-
loppaient 4 des latitudes plus faibles.

En ce qui concerne les arbres des régions tropicales, le

Plus délicates sont les déductions que 'on pourrait tirer
de la modification permanente, dans cerfains milieux
forestiers, de Ia qualifé de la lumiére, dans divers sous-bois.
On sait, par exemple, que Ies cimes de nombreux arbres
feuillus réémetitent, surtout par temps ensoleillé, des
rayons infra-rouges proches, analogues 4 ceux ¢qui provo-
quent le retour rapide dn P, 730 en P, 660, ainsi qu'll est
expliqué plus haut. Or, le P. 730 intervient, en général,
pour inhiber la croissance en longueur, alors que le P. 660
la faverise. On comprendrait ainsi mienx 1'élongation
observée, dans certains sous-bols, chez divers jeunes arbres,
feuillus surtout du reste. Cet effet peut, dn reste, s’expli-
quer aussi par 'intervention, plus classique, de I'ensemble
de la lumiére sylvestre sur I'acide § indole acétique, qui,
lorsqu’elle est élevée, réduit 1’élongation, et lorsqu’elle est
faible, permet Vallongement des tiges. Cependant, on

fait que les nuits froides diminuent, ou méme suppriment
la floraison, done la reproduction naturelle des espéces
de jours courts qui s’y développent habituellement, per-
met peut-dire d’expliquer qu'elles ne peuvent se maintenir
longtemps dang les stations olt les nuits sont normale-
ment assez froides, ¢’est-d-dire souvent A partir d’une
certaine altitude,

comprend moins bien, par la seule intervention du
phytochrome, que les jeunes arbres résineux solent bien
moins longs, dans les sous-bois feunillus, que ceux qui se
développent dans les tronées (9).

DYun autre cdté, il paralt difficile de penser an phyto-
chrome, tout au moins de la fagon qui a 6té indiquée,
pour interpréter les expériences de J. P. NirscH, rapporides
plus hant. En effet, cet auteur, en apportant au milien
de la nuit un éclairement supplémentaire blanc ou rouge
clair, provocque, vraisemblablement, une majoration de la
proportion du P. 730 (lequel devrait freiner I’élongation).
Or, il obtient, dans certains cas positifs, une majoration
trés nette de la longueur des sujets, résineux aussi bien que
feuillus, Ce qui semble contraire aux principes généraux
énoncés ci-dessus.

CONCLUSION

Tout ce qui vient d’étre dit est donc loin d’étre établi
d’'une fagon déflnitive, bien que des expériences extréme-
ment nombreuses aient été faites, ces derniéres années,
pour préciser mieux les divers aspects de ce phénoméne.
Les [aits, qui servent de base aux théories, sont, selon les
expérimentateurs, souvent discordants. L’owvrage réeent
de P. RoLriv (8), dont la rédaction est trés nuancde, fait
bien ressortir la complexité du phénoméne, tel qu’il
commence 4 étre envisagé dans son ensemble. Mais il
met aussi en évidence son grand intérét, et les multiples
applications qui pourront sans doute en résulter, en agri-
culture, en horticulture et en sylviculiture notamment.

Il ne faut pas oublier, cependant, ¢ue certains des
processus de la vie des végétaux ne sont pas, de l'avis
a4 peu prés unanime, considérés actuellement comme
rattachés 2 action du phytochrome (8). On peut citer,
dans cet ordre d’idée, le phototropisme {et les photo-

morphoses gui peuvent tui &re rattachées), atiribué i
I’action de certaines radiations — de couleur bleue prin-
cipalement — sur Phétéro-auxine (avec ou sans Yinterven-
tion de substances photosensibilisantes).

On peut done, pour résumer, et en simpliflant considéra-
blement, admettre que la photopériede agit en déclenchant
certains rythmes généraux, chez les végétaux ligneux,
comme la germination, la croissance et la floraison, par
exemple, réalisant les meilleures conditions de leur adapta-
tion aux climats régionaux.

Mais, Jes « eas particuliers », fréquents dans le milien
forestier (végétaux recevant surtout une lumiére latérale,
ou commencant leur croissance au milien d'une végétation
basse trés dense), seraienl réglés par des réactions plus
localindes, dn genre de celles que I'on observe dams
Yorientation phototropique des tiges et des femillages.

1. ROUSSEL.
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