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INTRODUCTION 

Les études sur la physiologie de l'arbre présentent des difficultés 
techniques considérables qui résultent, d'une part, des grandes di­
mensions du végétal et. d'autre part, de sa très longue durée de vie. 

Si les études sur le développement global de l'arbre et, en particu­
lier, sur celui de la tige qui en constitue, pour la plupart des essen­
ces, le produit économiquement important, ont permis, grâce aux 
données obtenues par les techniques de la dendrométrie et inter­
prétées à l'aide de calculs statistiques, de mesurer la production 
ligneuse d'un peuplement, d'établir des corrélations entre cette pro­
duction, les caractéristiques climatiques et édaphiques de la sta­
tion, et les particularités génétiques de la population d'arbres étu­
diée, le détail des processus physiologiques qui interviennent dans 
le développement du végétal n'est encore connu que de manière frag­
mentaire. Ces lacunes dans nos connaissances restreignent les pos­
sibilités d'action sur les phénomènes vitaux qui. en dernière analyse, 
déterminent qualitativement et quantitativement la production l i ­
gneuse. L'étude du végétal entier dans des conditions de milieu 
déterminées par l 'expérimentateur ne pourrait se concevoir qu'en 
faisant appel à des phytotrons géants où des générations successives 
de chercheurs devraient, pour certaines questions, poursuivre une 
même expérience pendant des dizaines d'années. 

Cette difficulté peut être tournée pour l'étude de certains pro­
blèmes, tels que ceux relatifs à la physiologie du cambium, en fai­
sant appel à la technique des cultures de tissus qui. en permettant 
d'étudier ces tissus dans des conditions physiques et sur des mi­
lieux que l 'expérimentateur peut librement choisir, offre des pers­
pectives nouvelles pour le progrès de nos connaissances sur la phy­
siologie de l'arbre. 

C'est dans cet esprit que j'ai entrepris, au lendemain de la guerre, 
des recherches faisant appel à la culture du tissu cambial sur cer­
tains problèmes de la biologie de l'arbre: déterminisme de l 'activité 
du cambium, de l'organisation des tissus secondaires, de la néo-
formation d'organes, problèmes d'importance primordiale pour des 
progrès des techniques forestières. 

Dans la poursuite de mon travail, j'ai bénéficié d'aide, d'encoura­
gements, de conseils qui m'ont été particulièrement précieux. A ceux 
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qui m'ont apporté ainsi leur appui, je tiens à exprimer toute ma 
reconnaissance. C'est avec beaucoup d'émotion que j 'évoque d'abord 
ici la mémoire des disparus : de mon maître Philibert GUINIER, 
Membre de l'Institut, Directeur honoraire de l'Ecole Nationale des 
Eaux et Forêts, qui suivit constamment mes travaux avec le plus 
bienveillant intérêt, de Raoul COMBES, Membre de l'Institut, qui 
m'accueillit, dès avant la guerre, au Laboratoire de Biologie Vé ­
gétale de Fontainebleau où je pus acquérir la pratique approfondie 
des techniques de la Physiologie végétale. 

En M . le Professeur GAUTHERET, Membre de l'Institut, pionnier 
des cultures de tissus végétaux, j'ai trouvé le guide le plus compé­
tent et le plus amical, dont les conseils ont eu pour moi une valeur 
inestimable. 

M . le Professeur EICHHORN a également manifesté à mon égard 
la plus grande bienveillance en me donnant la possibilité de pour­
suivre mes travaux dans son laboratoire de Fontainebleau, et en 
mettant à ma disposition tout le matériel qui m'était nécessaire. 

Mlle PAUPARDIN, collaboratrice de M . GAUTHERET, a bien voulu 
procéder aux essais biologiques sur des extraits de tissus. Je lui 
exprime tous mes remerciements. Je remercie mes collaboratrices 
dont l'aide m'a été précieuse dans l 'exécution de mon travail : 
Mme GUILLEMAIN, ingénieur-chimiste et Mlle LAMOUR, chimiste, 
qui procédèrent au fractionnement chromatographique des extraits 
de tissus. Mmes HURON, VENUAT. MEREAU, TRENARD, Mlles G E -
NEAU et DESPOUY qui ont apporté tous leurs soins et leur habileté à 
l 'exécution des microphotos. 

T'adresse aussi mes vifs remerciements à mes camarades fores­
tiers qui m'ont procuré, avec le plus cordial empressement, mon 
matériel d 'étude: M M . les Conservateurs et Ingénieurs en Chef 
MÉTRO, CLAUDOT. directeurs de la Station de Recherches Fores­
tières de Rabat, GUINAUDEAU, directeur de la Station de Recherches 
Forestières de Bordeaux, MOREL, Chef du Service Forestier de 
Melun, M M . les Ingénieurs Principaux BOUVAREL et MOUTON, 
M . l 'Ingénieur de SESMAISONS, Chef de Service à Fontainebleau, 
ainsi que leurs collaborateurs les Ingénieurs des Travaux DURAND 
et GAGNON. 
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Le puissant moyen d'investigation qu'offre la technique de culture 
des tissus végétaux a permis d'aborder par une voie nouvelle bien 
des problèmes particulièrement importants de la biologie des végé­
taux supérieurs. 

C'est en s'adressant au cambium de différents végétaux que, dès 
1934, K . J . GAUTUKRET (54, 55, 56) avait ouvert la voie à la solu­
tion du problème de la culture des tissus végétaux. E n effet, les 
échecs de ses prédécesseurs tenaient à ce qu'ils avaient tenté de 
cultiver soit des tissus différenciés, ayant perdu la faculté de pro­
liférer, soit des méristèmes primaires qui proliféraient en recons­
tituant un organe dans sa totalité. Les méristèmes secondaires, au 
contraire, placés dans des conditions convenables, prolifèrent en 
donnant des masses inorganisées de tissu. 

Dans le cas particulier des arbres, la possibilité de cultiver le 
cambium permet de se placer au centre même de tous les problèmes 
concernant l'édification et la structure du corps ligneux et la re­
production végétative. 

Depuis plusieurs années nous avons consacré des recherches, pour­
suivies en partie au Laboratoire de Biologie Végétale de Fontaine­
bleau où sont entretenues nos cultures de tissus, en partie au Labora­
toire du Centre Technique du Bois, à l'étude de certains de ces 
problèmes: rythme d'activité du cambium, organisation et lignifica­
tion des tissus néoformés, organogenèse. 

I. — Rythme d'activité du cambium 

L'un des problèmes fondamentaux de la physiologie végétale est 
l'analyse des facteurs qui déterminent, à chaque instant, l 'activité 
des différents organes et des différents tissus d'une même plante. 
Même l'observation superficielle permet de constater chez les êtres 
vivants la succession de certains phénomènes dans un ordre déter­
miné. Chez les végétaux à longue durée de vie comme les arbres, 
beaucoup de phénomènes se répètent périodiquement d'année en 
année, l 'activité de chaque organe ou chaque tissu étant alors un 
phénomène cyclique comportant une alternance de phases actives 
et de phases de repos. 
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Comme les périodes de chaque cycle coïncident avec les varia­
tions- annuelles des conditions physiques du milieu : température, 
photopériode, hygrométrie, on peut être tenté d'attribuer à ces fac­
teurs physiques une action directe sur chacun des phénomènes cons­
tatés. L'observation courante de beaucoup de phénomènes vitaux 
semble, au premier abord, justifier cette attitude d'esprit: même en 
présence d'eau la germination des graines d'une espèce donnée, par 
exemple, se produit au-dessus d'une certaine température minima. 
A première vue, le facteur température apparaît donc comme le fac­
teur déterminant de la germination. Mais une analyse approfondie 
des faits montre que la germination est la résultante d'un enchaî­
nement complexe de phénomènes de nature très différente : hydrata­
tion des tissus, transformation de substances de réserve sous l'ac­
tion des enzymes, déclenchement de la prolifération des méristèmes, 
élongation cellulaire, etc.. Chacun de ces phénomènes constitue l'un 
des stades indispensables de tout l'ensemble et l'idée s'impose alors 
qu'il doit exister entre eux des corrélations, indépendantes des fac­
teurs de milieu. 

Le fait que certaines graines ne sont capables de germer qu'après 
une période de maturation plus ou moins longue, postérieure à leur 
dispersion, met d'ailleurs bien en évidence l'intervention de fac­
teurs intrinsèques, ne dépendant pas du milieu. 

Tl est tout naturel de penser que cette influence déterminante, 
que certains tissus de la plante exercent sur d'autres tissus, est due 
à des substances spécifiques élaborées par les premiers et qui, trans­
portées à travers les organes, viennent agir sur les seconds. Dès 
1880. et en l'absence de toute base expérimentale, SACHS (171) avait 
édifié une théorie fondée sur cette idée, mais ce n'est qu'en 1928, 
lorsque W E N T (207) découvrit l'auxinc que des faits précis vin­
rent pour la première fois corroborer ses conceptions. Depuis cette 
époque, beaucoup d'autres substances élaborées par certains tissus 
d'une plante et exerçant une action sur d'autres tissus, ont été 
découvertes et les progrès des moyens d'investigation de la biochi­
mie (chromatographie. spectrophotométrie en lumière ultraviolette 
et infrarouge, etc..) ont permis, dans l'étude du mécanisme d'un 
phénomène biologique complexe, d'isoler et d'identifier les facteurs 
chimiques qui interviennent, de délimiter leur rôle en même temps 
que celui des facteurs physiques. 

La reprise d'activité du méristème cambial des arbres a fait l'ob­
jet de nombreuses recherches, mais il est peu de questions pour 
lesquelles l'ensemble des résultats soit aussi contradictoire. 

La première étude sur la question a été publiée en 1844 par H . 
von MOITL (144) qui conclut à une relation entre l'accroissement et 
l'activité assimilatrice des feuilles. 

Les très nombreuses recherches qui se sont succédé depuis 
celles de H . von M O H L jusqu 'à l 'époque contemporaine peuvent se 
diviser en deux grands groupes suivant qu'elles consistent seule-
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ment en observations plus ou moins précises du déroulement des 
phénomènes chez des arbres placés dans des conditions naturelles 
ou que, visant à mettre en évidence des corrélations possibles 
entre l 'activité des méristèmes secondaires et celle des méristèmes 
primaires, elles ont fait appel à des techniques expérimentales telles 
que rébourgeonnement, l 'é lagage ou l'annelation circulaire. 

Dans le premier cas, les auteurs ont porté leur attention sur la 
date, le point de départ et le sens de propagation de la reprise d'ac­
tivité du cambium. lui général, pour situer ce phénomène dans le 
temps, ils ont pris comme origine des temps l'époque d'éclate­
ment des bourgeons chez les arbres observés. Les résultats obtenus 
présentent les plus grandes divergences. Certains auteurs ont observé 
que la reprise d'activité du cambium commence à l 'extrémité des 
rameaux après l'éclatement des bourgeons et progresse dans le sens 
basipète. Telles sont les conclusions auxquelles sont parvenus 
GULBE (89) , WIELEK (211) , J . A . AMILON (2), Th. SWARBRICK (190) , 
FRASER (49) . D'autres observateurs ont constaté que le cambium 
reprend son activité dans les rameaux avant l'éclatement des bour­
geons, ce réveil gagnant progressivement la base de l'arbre, dont 
le cambium peut alors être déjà en pleine activité avant que les 
bourgeons ne soient ouverts. Ces faits ont été notamment obser­
vés par REES (167) chez J'icea rubra. D'autres chercheurs, tels N . J . 
M L L L E R (149) , KNUDSON (124) . etc.. ont. au contraire, constaté 
que la formation du bois commence dans le tronc et gagne ensuite 
la cime de l'arbre. Mais beaucoup d'auteurs ont abouti à des conclu­
sions beaucoup plus nuancées. Dès 1889, CHRISTISON (26) a signalé 
que chez Quercus robur L . la croissance en diamètre précède l'écla­
tement des bourgeons, alors que chez les essences à bois homo­
gène elle lui succède. On trouve là, pour la première fois, l'indication 
d'une différence entre le comportement des essences feuillues à zone 
poreuse et les essences à structure homogène. 

Une mention toute spéciale doit être réservée aux travaux de 
E . M E R (138) qui a étudié un grand nombre d'arbres appartenant 
à six genres : chêne, hêtre, charme, tilleul, peuplier, sapin. Il a cons­
taté que, chez les jeunes arbres de moins de 25 ans croissant en 
massif, la reprise de l'activité cambiale commence dans les pousses 
puis s'étend progressiveinent ou presque instantanément au tronc, 
pour gagner enfin les racines 10 ou 15 jours après, en commençant 
par les racines principales. Chez les jeunes arbres isolés tels que des 
réserves de taillis-sous-futaie, le développement commence à peu 
près simultanément dans les rameaux et les renflements de la tige 
situés à l'insertion des grosses branches. Chez les arbres âgés, nor­
malement dégagés, il a observé un début d'activité simultané dans 
la région basilaire, les branches supérieures et les renflements du 
tronc au niveau d'insertion des grosses- branches. Il existe ainsi de 
multiples foyers de développement à partir desquels le réveil de 
l'activité cambiale progresse à la fois dans le sens basipète et dans 
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le sens basifuge. Chez les arbres dominés à végétation languis­
sante, notamment chez le Sapin, au contraire, la reprise de l'ac­
tivité cambiale commence à la cime et progresse vers la base. W l E -
LER, dans un second Mémoire (212) , a exposé les résultats d'obser­
vations portant sur l'inus sylvestris L . , Picea excelsa Link., Abies 
alba Mi l l . , Quercus robur L . , Fagus sylvatica L . et conclu à la gran­
de amplitude des variations entre espèces et entre individus d'une 
même espèce. H . P . BROWX (16) a observé que chez Pinus r'ujida 
et Pinus strobus L . l'activité cambiale commence à une certaine 
distance de la cime, puis gagne celle-ci au bout de 19 jours. Le même 
fait a été constaté par KNUDSON (124) chez Larix lancina Kah. 
CIIALK (20, 21 ) a observé que chez Fraxinus excelsior L . la forma­
tion du bois commence dans le tronc 2 à 3 semaines avant la fo-
liaison et que, au 2 6 mai, un tiers de l'accroissement annuel est 
dé jà formé. Chez Pseudotsuga taxifolia la croissance en diamètre 
commence 12 jours avant l'éclatement des bourgeons. LODEWICK 
(137) a étudié Fraxinus americana L . . Quercus borealis Michx., Be-
tula lutea Michx., *lcer saccharum March., Liriodcndron tulipife-
ra L . , Thuya occidcntalis L . Chez les feuillus à zone poreuse i l 
a constaté, en accord avec CHRISTISON. que l'accroissement en dia­
mètre commence avant l'éclatement des bourgeons ou en même temps, 
mais seulement deux à trois semaines après chez les autres essences. 

J . H . PRIESTLEY, Lorna SCOTT et E . MALINS (166) , après une 
série d'observations portant sur 3 6 essences, ont constaté que l'ac­
tivité cambiale commence à la base des bourgeons et progresse dans 
le sens basipète. En ce qui concerne les conifères, ils ont observé 
de jeunes sujets vigoureux dans des plantations. Chez les genres 
Pinus, Picea et Abies l 'activité cambiale précède l'éclatement des 
bourgeons. Chez Larix, au contraire, elle lui succède. En ce qui 
concerne les essences feuillues, chez Fraxinus excelsior L . , Quercus 
robur L . , Vlmus glabra et Aesculus hippocastanum L . , la formation 
du bois commence dans les jeunes rameaux et progresse très rapi­
dement vers la base du tronc, de sorte que le cambium est déjà actif 
dans cette région avant l'éclatement des bourgeons. Chez Alnus 
glutinosa et Fagus sylvatica la formation du bois commence dans 
les rameaux d'un an et progresse rapidement vers la base de l'arbre. 
Chez les Kosaceae et chez les genres Acer, Salix, Populus, la suc­
cession est la même mais beaucoup plus lente. 

K . LADEFOGED (130) a étudié pendant deux années consécutives, 
1944 et 1945, le comportement d'une vingtaine d'essences feuillues 
et résineuses. Il a constaté, dans l'ensemble, une progression basi­
pète du réveil de l'activité cambiale. Chez les feuillus à zone poreuse 
(Quercus. Fraxinus, Ulmus), cette reprise d'activité est presque 
simultanée dans toutes les parties de la tige. Les mitoses du cam­
bium commencent 3 à 9 jours avant l'éclatement des bourgeons. 
Chez les feuillus à structure homogène elles débutent à la base des 
bourgeons, sensiblement au moment de leur éclatement, et gagnent 
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la base de l'arbre en un temps cjui varie de 1 à 39 jours suivant 
les essences, les individus et suivant l 'année chez les mêmes indi­
vidus. Les Conifères des genres Picea, Pseudotsuga, se sont com­
portés comme les feuillus à zone poreuse ; Pinus sylvestris L . et 
Larix decidua, au contraire, comme les feuillus à bois homogène. 

K . A . CHOWDURY et K . N . TANDAN (25) ont constaté que chez 
Michelia C.hampaca L . et Melia azeradach L . il s'écoule des inter­
valles de l'ordre de 2 à 3 mois, beaucoup plus considérables que 
chez les essences de la zone teni]>érée froide qui viennent d'être 
citées, entre le gonflement des bourgeons et le début de l'élongation 
des pousses, d'une part, et entre ce dernier phénomène et la re­
prise d'activité de l'assise cambiale, d'autre part. 

Les recherches de MESSEKI (141) à Bari et de GJNDEL (76) en 
Israël sur Pinus halepensis ont montré que sous climat méditerra­
néen, l 'activité du cambium commence très tôt (fin février-mars) et 
ne cesse qu'à la fin de janvier. La période de repos, dont le début 
succède à la formation de trachéides du bois final à section tan-
gentiellement aplatie, est donc très brève, mais des suspensions 
d'activité peuvent se produire par période de grande sécheresse. 
Les facteurs déterminants du rythme de l'activité cambiale sont donc 
essentiellement ici la température et l'alimentation en eau. 

Plusieurs auteurs ont, en outre, étudié ces phénomènes au point 
de vue anatomique. En 1912, H . P . BROWN (16) a observé chez 
Pinus strobus L . que dans le courant de mars les cellules cam­
biales se modifient : leur parois radiales subissent une extension 
qui provoque un accroissement en diamètre de l'arbre, mais que 
c'est seulement quelques jours avant l'éclatement des bourgeons 
qu'elles commencent à se diviser. Le même fait a été constaté par 
SWARBRICK (190) chez les arbres fruitiers dont les cellules cam­
biales s'accroissent dans le sens radial avant de commencer à se di­
viser, par KNUDSON (124) et par K . LADEFOGED chez de nom­
breuses essences feuillues et résineuses. COCKERMAN (27) a observé 
en outre chez Acer pseudo-platanus que, au printemps, la différen­
ciation des tubes criblés précède de beaucoup l'éclatement des bour­
geons et la formation du bois. L'influence des conditions physiques 
extérieures, et notamment de la température, a été prise en con­
sidération par R. HARTIC. qui a constaté que la reprise d'activité 
est plus précoce dans les troncs d'arbres ensoleillés que dans ceux 
qui sont à l'ombre et qui estime que le réchauffement plus rapide 
rie la cime de l'arbre explique que l'activité cambiale commence plus 
tôt dans cette partie du végétal. Cette opinion est partagée par A M I -
LON (2). ROMELL (170) a constaté que la progression de la re­
prise d'activité est plus rapide chez les arbres de peuplements 
éclaircis. REES (167) a observé que chez Picea rubra la formation 
du bois commence en sol bien drainé environ 15 jours plus tôt 
qu'en sol froid et humide. IWANOFF (99), étudiant Picea excelsa 
et Pinus sylvestris, a constaté que la formation du bois est activée 



3 2 6 ANNALES DES SCIENCES FORESTIÈRES 

par l 'éclaircment du fût. ANTEVS (3) a également souligné l'impor­
tance des conditions extérieures. LADEFOGED considère que le chan­
gement d'état du cambium se produit lorsque la température maxi-
ma diurne atteint 12-13". MAC DOUGAL (37) a observé que chez 
Pinus radiata l 'activité cambiale ne commence que si la tempéra­
ture minimale nocturne est au moins 8 ° C . FOWELLS (47) a étudié 
le comportement de plusieurs espèces de conifères à des altitudes 
différentes dans la même région et a constaté un retard significa­
tif de reprise d'activité pour chaque accroissement d'altitude de 
6 5 0 m environ. Toutefois entre 1 6 5 0 et 2 0 0 0 m la différence d'al-
tude de 3 5 0 m suffit à entraîner un retard significatif. FRIESNER et 
WALDEN (53) ont observé pendant 5 années consécutives deux indi­
vidus de Pinus strobus. Les dates extrêmes de reprise de l'activité 
cambiale ont été le 15 avril et le 2 6 mai pour l'un des arbres, le 
2 9 avril et le 15 mai pour l'autre. 

La plupart de ces constatations, et en particulier celles de F O ­
WELLS, conduisent à la conclusion que le principal facteur externe 
agissant sur la reprise de l'activité du cambium est la température 
de l'air et du sol. 

Par contre, DAUBENMIRE (30) a abouti à des résultats opposés : 
ayant mesuré au printemps l'augmentation de diamètre du tronc 
chez pluseiurs essences dans des stations voisines d'altitude diffé­
rente, il a constaté que la date de reprise d'activité du cambium 
était indépendante de l'altitude. Il en a conclu que la photopériode 
est le facteur essentiel du déclenchement de l'activité du cambium, 
mais tenant compte de la discordance entre ses observations et celles 
de ses prédécesseurs, il a finalement admis que la photopériode et 
la température ne sont pas les seuls facteurs- déterminants et que 
d'autres causes, notamment génétiques, peuvent intervenir. Il pense, 
en outre, qu'il existe une interaction entre photopériode et tem­
pérature, l'un des facteurs ne pouvant agir que dans un certain 
intervalle de valeurs de l'autre. 

L'ensemble des résultats de ces recherches peut soulever quel­
ques objections. D'une part, une partie des observations est basée 
sur la simple mesure de l'accroissement en diamètre du tronc avec 
des appareils parfois très précis tels que le « Fiililhcbcl » de JOST. 
Mais on sait que les variations de la teneur en eau des tissus du 
cambium et du liber peuvent entraîner, en modifiant la turgescence 
des cellules non lignifiées, des variations sensibles du diamètre de 
la tige, indépendamment de toute division cellulaire. 11 est donc-
nécessaire de suivre les modifications anatomiques des tissus étu­
diés en pratiquant des coupes à intervalles réguliers dans ces tissus, 
méthode qui n'a pas été appliquée par tous les auteurs. 

D'autre part, en prenant comme origine des temps l'époque d'écla­
tement des bourgeons, on se réfère à un phénomène qui, chez un 
arbre adulte, s'étale sur plusieurs jours et on ne tient pas compte 
des phénomènes dont les différents tissus d'un arbre peuvent être 
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le siège bien avant l'ouverture des bourgeons, parfois même en plein 
hiver. On sait, par exemple, que chez l 'érable à sucre, il se pro­
duit une transformation et une migration intense des glucides au dé­
but du mois de mars, époque à laquelle on récolte le sirop d'érable, 
que chez certaines essences, en particulier les chênes, la méiose a 
lieu dès les premiers jours de mars, etc.. Les bourgeons, eux-mê­
mes, présentent un gonflement très sensible vers la fin de l'hiver, plu­
sieurs semaines avant leur éclatement. Enfin, parmi les facteurs 
physiques, la température du sol. qui peut influer sur l'absorption 
de l'eau par les radicelles et. par suite, sur la réhydratation du tissu 
cambial n'a pas, en général, été prise en considération. 

lui ce qui concerne le photopériodisme, WAREING, à la suite de ses 
expériences sur de jeunes sujets de l'huis sylvestris (199, 200 , 201 , 
202 , 203 ) et sur Robinia pseudoacacia en collaboration avec R o -
BERTS (205) , a émis l'opinion (204. 206) que le photopériodisme 
joue un rôle déterminant dans la cessation d'activité du cambium 
à la fin de l'été mais non dans sa reprise d'activité au printemps. 

Une autre série de recherches comporte des expériences qui ont 
pour but de rechercher si la reprise de l'activité cambiale dépend 
ou non de facteurs provenant des bourgeons ou des pousses et, 
en ce qui concerne les plus récentes, à déterminer la nature chi­
mique de ces facteurs. 

C'est Th . HARTIG (92) qui, le premier, a fait appel à l 'expé­
rience dans l'étude de ce problème. En pratiquant des ébranchages 
et des effeuillages, il est parvenu à la conclusion que l'activité cam­
biale est liée à l'activité assimilatricc des feuilles et a donné de ce 
résultat une interprétation purement trôphique. 

R. ITARTIG (91) . ayant ébranché en hiver des arbres âgés, no­
tamment des hêtres âgés de 100 à 120 ans. a constaté que ces arbres 
formaient néanmoins la saison suivante un anneau de bois normal. 
L . JOST (121) . après les avoir âprement critiquées, a répété ces 
expériences sur des arbres jeunes appartenant à différentes essences 
et trouvé que l'ébourgeonnement inhibe la formation du bois. 11 a 
alors expliqué les résultats de HARTIG par l'action de pousses pro-
ventives ou adventives dont le développement était difficile à con­
trôler chez de grands arbres. Mais, plus récemment (122) , il a été 
conduit à donner une toute autre interprétation aux faits observés 
par R . HARTIG et à admettre que non seulement les bourgeons mais 
les cellules cambiales seraient capables de faire la synthèse de 
l'auxine. 

Jusqu'aux travaux de W E N T (207) . si les ex]>ériences ont pu 
mettre en évidence l'action de suhstances provenant des bourgeons 
ou des pousses, aucune précision sur la nature de ces substances 
n'avait été fournie et leur existence, déjà postulée par SACHS en 
1884. restait hypothétique. En 1930. les expériences de greffe de 
S. SIMON (174) , puis les années suivantes celles de R . SNOW (177, 
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178, 179) et de SNOW et B . L E F A NU (180) ont fait entrer les re­
cherches dans une nouvelle voie. L'action de l'auxine et de l'hétéro-
auxine a été mise en évidence chez des plantes herbacées et chez 
des végétaux ligneux par les auteurs précités puis par H . Sô-
DING (183 , 184), par C . GOUWENTAK (78) et par FRASER (48) qui 
ont démontré l'action de l'acide (Lindolyl-acétique sur la formation 
du bois. A VER Y, BURKIIOI.DER et CREIGHTON (4). étudiant la dis­
tribution de l'auxine dans les branches, ont trouvé un rapport di­
rect entre cette distribution et l'activité cambiale. GOUWENTAK a 
observé, en outre, en opérant sur des rameaux de Fraxinus ornus, 
qu'il est nécessaire d'activer les rameaux à l'état de repos en les 
exposant à des vapeurs de chlorhydrine du glycol avant de faire 
agir l'auxine. 11 convient de rapprocher ces expériences de celles 
ayant permis de mettre en évidence l'action de substances natu­
relles, non identifiées, émanant des bourgeons. 

En 1908 -1909 M O L I S C H (145) avait provoqué la reprise de la 
croissance de pousses en les baignant dans l'eau tiède. Des essais 
analogues ont été repris en 1945 sur le tilleul et le frêne par R i c n -
TER et KRASNOSSELSKAYA (169) et en 1946 sur le frêne par DANI-
LOV (29) . Les bourgeons dont la dormance a été levée par le bain 
chaud sont broyés au mortier et la pulpe obtenue est insérée sous 
l'écorce incisée de pousses dormantes. Après une période de 5 à 7 
jours (RICHTER et KRANOSSELSKAYA) les bourgeons des pousses 
traitées avec le broyât de bourgeons de la même espèce commen­
cent leur développement. DANILOV a traité des pousses dormantes 
de frêne avec des broyats de coléoptiles d'avoine, de bourgeons de 
chêne, de bourgeons de bouleau. Dans tous les cas l'éclatement des 
bourgeons est survenu 17 à 2 2 jours après le traitement. Le bain 
chaud suivant la méthode de MOLISCM a donné les mêmes résul­
tats. L'incision seule des poussés dormantes n'a provoqué qu'un 
très lent gonflement des bourgeons, l'incision suivie d'injection d'eau 
pure a provoqué en 25 jours le gonflement des bourgeons, mais 
non leur éclatement. 

KÙNNING et SÔDING (128) et KUNNING (129) ont montré que 
des broyats et des extraits de cambium. aussi bien dormant qu'actif, 
de Tilia Ulmifolia, sont actifs sur le cambium de plants décapités 
de Phaseolus nmltiflorus. 

Tout récemment FALLOT (43, 44) dans des essais de culture de 
tissu de rameaux de deux espèces de Vitis a montré que le cam­
bium de segments d'entre ni ends de trois variétés de Vitis vinifera 
prélevés en hiver proliférèrent en l'absence d'auxine alors que le 
cambium de segments de rameaux de Vitis rupestris du Lot ne peut 
proliférer que si les explantats sont munis de bourgeons. L'action 
des bourgeons ne peut être remplacée par l'addition d'hétéroauxine. 
L'acide ct-naphtylaeétique n'agit qu'à des doses très élevées (10—*) 
en provoquant des formations aberrantes. 
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Toutes ces expériences portaient sur des rameaux jeunes, et leurs 
résultats apparaissent comme notablement différents de ceux obte­
nus sur le tronc, en premier lieu de ceux déjà cités de R . HARTIG et 
plus récemment ceux de P .F . WAREING. En 1951, ce dernier a pro­
cédé à des expériences d'ébourgeonnement sur de jeunes plants 
d'arbres à zone poreuse: Fraxinus excclsior L . de 10 à 12 ans. 
Quercus pedunculata Sm. de 7 ans, semis de Fraxinus excclsior L . , 
Castanca saliva et Robinia pseudoacacia L . Les bourgeons proven-
tifs qui commençaient à se développer étaient supprimés au fur et 
à mesure de leur apparition. Il a observé que sur ces sujets déca­
pites ou ébourgeonnés le cambium reprend son activité et commence 
à former un anneau de bois normal. Toutefois au bout de quel­
que temps, bien que la prolifération se poursuive, la lignification 
des tissus s'arrête. D'autre part, dans les branches et les rameaux la 
croissance cambiale est faible ou nulle chez les arbres ébourgeon­
nés. 

La même expérience effectuée sur Acer pseudoplatanus L . a 
montré, au contraire, que l'ébourgeonnement inhibe totalement l'ac­
tivité cambiale. 

Ces expériences mettent en évidence une différence de compor­
tement entre les essences à zone poreuse et une essence à pores 
diffus ainsi qu'une différence de comportement entre le tronc et les 
ramifications d'un même sujet. 

WAREING (204. 206) explique ces résultats en supposant que, chez 
les feuillus à zone poreuse, il existerait dans le cambium des réser­
ves d'un précurseur de l'auxine qui permettraient une reprise ra­
pide de l'activité cambiale, se traduisant par la formation de vais­
seaux de gros diamètre dans l'ensemble de l'arbre. 

De son côté. JOST (122), dans sa seconde interprétation des phé­
nomènes observés par R . FTARTIG, a émis l 'hypothèse que les cel­
lules cambiales auraient la faculté de faire la synthèse de l'auxine. 

Il convient, d'autre part, de citer ici les expériences inspirées par 
des préoccupations toutes différentes, et qui ont établi la possibilité 
pour un élément séparé de la tige d'un arbre (un tronc par exem­
ple) d'épuiser complètement ses réserves d'amidon. Ces recherches 
avaient pour but de trouver une méthode permettant d'éliminer les 
réserves d'amidon des bois abattus afin de les immuniser contre 
les attaques des Lyctidac, Coléoptères dont les larves se nourrissent 
aux dépens de l'amidon accumulé dans les parenchymes de l'aubier. 
Dès 1893, MER (139, 140) avait montré que l'élimination de 
l'amidon du bois le met à l'abri de ces attaques, et en 1903 il avait 
noté que l'annélation circulaire de l'écorce immédiatement sous le 
houppier diminue les réserves d'amidon du tronc. S .E. WILSON 
(213) utilisant des disques de 1 cm d'épaisseur, découpés dans une 
tige de frêne et placés à 33°C en atmosphère saturée, a montré que 
l'aubier de ces fragments de tige avait entièrement consommé 
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son amidon en 5 jours. HENDERSON (96, 97) a renouvelé l 'expé­
rience sous- une autre forme, en soumettant des débits industriels 
à des températures variables. L'optimum de température trouvé 
avait été 41 °C. A cette température l'amidon était entièrement con­
sommé en 16 jours, alors que vers 37°C il n'avait que partiellement 
disparu pendant cette même période. A 45°C les cellules sont tuées 
et l'amidon subsiste intégralement. 

Ces auteurs n'avaient pas cherché à préciser le devenir de l'ami­
don consommé, problème étranger au but de leurs recherches. 

L'ensemble de ces recherches, malgré l'importance des résultats 
obtenus, présente beaucoup de discordances et laisse subsister cer­
tains points obscurs. Il semble bien établi qu'il n'existe pas de 
loi générale en ce qui concerne le point de départ et le sens de pro­
pagation de la reprise de l'activité du cambium. Tantôt elle com­
mence vers l 'extrémité des rameaux et se propage dans le sens 
basipète. tantôt au contraire elle commence dans le tronc pour ga­
gner ensuite la cime de l'arbre. Le premier cas semble le plus 
fréquent chez les essences à pores diffus, le second chez les essen­
ces à zone poreuse mais ce fait n'est pas général, le second type 
de processus ayant été observé chez PRIESTLEY, SCOTT et 
MALINS chez Aesculus hippocastanum, par R . HARTIG chez 
des individus âgés de Fagus sylvatica. De plus, on constate 
des variations entre individus d'une même essence (WIELER, 
KNUDSON) et chez un même individu d'une année à l'autre (LADE­
FOGED, FRIESNER et WALDEN. etc.) . M E R a mis en évidence la 
corrélation entre l 'âge et la vigueur des arbres et le type du pro­
cessus de reprise d'activité du cambium. Les ex])ériences de déca­
pitation ou d'ébourgeonnement faites par R . HARTIG et par W A ­
REING ont montré que clans beaucoup de cas la reprise d'activité 
du cambium n'était pas tributaire de l'activité des bourgeons, ce 
qui a conduit WAREING à émettre l 'hypothèse que le cambium dis­
poserait de réserves d'un précurseur de l'auxine et JOST celle que 
le cambium posséderait la propriété de faire la synthèse de l'auxine. 
Les observations de WAREING sur la différence de conqxirtement 
entre les rameaux et les branches d'un arbre, d'une part, et son 
tronc, d'autre part, montrent qu'il serait aventuré de généraliser à 
tout l'arbre les résultats des expériences de GOUWENTAK, de R I C H -
TER et KRASNOSELSKAYA et de DANILOV, ex|>ériences qui portaient 
sur des rameaux ou des branches. 

Il nous a paru que la technique des cultures de tissu, en permet­
tant d'étudier le cambium dans des conditions rigoureusement défi­
nies, pourrait permettre de compléter les résultats déjà acquis en 
précisant les points suivants en ce qui concerne le cambium du 
tronc : 

1° le tissu cambial se trouve-t-il, au moins pendant une partie de 
l'hiver, dans un état de repos exclusif de toute reprise d'acti-



ANNALES DES SCIENCES FORESTIÈRES 331 

vite lorsqu'il est privé de ses liaisons normales avec la cime de 
l'arbre, bien que se trouvant placé dans des conditions physi­
ques favorables et pourvu des aliments minéraux et glucidiques 
nécessaires ? 

2° Dans l'affirmative, cet état de repos résulte-t-il simplement d'une 
carence en substances de croissance du cambium et des tissus 
adjacents ou s'agit-il d'une véritable dormance liée à la présence 
d'inhibiteurs et ne pouvant être levée que par l'action de substan­
ces émises par les bourgeons? 

3" Dans la négative, la possibilité de reprendre immédiatement son 
activité dès que les conditions de milieu deviennent favorables 
résulte-t-elle de la présence de réserves de substances de crois­
sance dans le cambium et les tissus adjacents (hypothèse de 
WAREING et LADEFOGED) ou de la faculté pour ces tissus de 
faire la synthèse de toutes les substances et facteurs de crois­
sance nécessaires et suffisants (hypothèse de JOST)? 

I L — Organisation des tissus néoformés 

Dans les conditions normales le cambium édifie un ensemble de 
tissus, bois et liber, caractérisés par un arrangement spécifique r i ­
goureux (plan ligneux et plan libérien) des cellules différenciées: 
fibres, trachéides, vaisseaux, tubes criblés, parenchymes, cellules 
secrétrices qui les constituent. Les cellules elles-mêmes présentent 
pour chaque essence des caractères constants : forme, dimensions, 
type, dimensions et disposition des ponctuations, sculpture en relief 
des membranes, etc.. 

Toutes les recherches sur les cultures de tissus, qu'elles aient 
porté sur des plantes herbacées ou ligneuses, montrent que les 
tissus néoformés in vitro ont, en général , une structure différente 
de celle des tissus normaux de l'espèce dont ils dérivent. Le 
plus souvent ils se présentent comme des cals formés d'un pa­
renchyme à structure plus ou moins régulière, pouvant contenir soit 
des éléments disjoints d'assises génératr ices qui donnent naissance à 
des îlots de cellules lignifiées et à des tubes criblés, soit des élé­
ments lignifiés, isolés ou groupés en îlots, épars dans le parenchy­
me. Les cellules lignifiées sont généralement très différentes des cel­
lules lignifiées normalement présentes dans les organes où les tissus 
ont été prélevés et appartiennent à un type très uniforme, carac­
téristique des tissus de transfusion, de trachéides réticulées ou sim-
pliciponctuées. 

En ce qui concerne les plantes ligneuses, les structures décrites 
par les auteurs se classent en deux types fondamentaux : 

1" Dans la région immergée des explantats de Salix caprea L . . 
GAUTHERET (65, 66) a observé la formation d'une couche de tissu 
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d'épaisseur faible et régulière, comprenant des faisceaux libéro-li-
gneux contigus formant une couche uniforme. Les vaisseaux sont 
presque normaux et. dans l'ensemble, la structure des tissus néo­
formés est assez proche de la structure normale. 

2° Chez certaines essences, les tissus néoformés en culture, qu'il 
s'agisse des premiers isolements ou des tissus repiqués, apparaissent 
comme des cals, constitués par un parenchyme cohérent, inorga­
nisé, dans lequel sont répartis des éléments disjoints d'assises géné­
ratrices, souvent cyclisées, donnant naissance à des îlots de cellules 
lignifiées munies d'épaississements réticulés. 

Souvent il se développe à la surface du cal des cellules dispo­
sées en files disjointes (pseudothalles) formant un duvet plus ou 
moins épais. 

Des structures de ce type ont été décrites : 
— par GAUTHERET (65 , 66) sur la partie émergée des explantats 

de Salix caprea; 
— par MOREL (147, 148) chez Crataegus monogyna Jacq., Pirus 

communis L . var. « Conférence » , Syringa vulgaris L . 
— par BALL (5) chez Séquoia sempervirens Endl. ; 
— par KARSTENS (123) chez Sambucus nigra L . ; 
— par BARNOUD (7) chez Syringa vulgaris; 
— par CHARDENON et TARIS (23) chez 4 cultivars de Populus et 

chez Salix alba. 

Sauf les tissus de la partie immergée des explantats de Salix 
caprea, tous les tissus cultivés présentent donc des structures très 
éloignées de la structure normale des tissus secondaires édifiés in 
situ par le cambium. Ils sont dépourvus d'organisation, sont sur­
tout formés de cellules non lignifiées et les cellules lignifiées, peu 
nombreuses, qu'ils renferment, sont d'un type uniforme, très éloi­
gné des types cellulaires spécifiques de chaque essence, et plutôt 
comparables aux cellules des tissus de transfusion. 

Ces observations soulèvent donc la question du déterminisme 
de la différenciation et de l'organisation des tissus secondaires. 

Dans les conditions normales le tissu cambial est soumis à des 
conditions mécaniques, physiques et chimiques très différentes de 
celles auxquelles i l est soumis en culture. 

Conditions mécaniques. — Sauf chez les Tilia le processus d'ac­
croissement tangentiel des tissus extérieurs au cambium (liber et 
parenchyme cortical) comporte, sous l'effet de la tension due à l'ac­
croissement en diamètre du corps ligneux, l'apparition de déchirures 
comblées ensuite par des thylles évoluant en sclérites. L a tension 
subie par l'ensemble de ces tissus externes est donc égale à sa ten-
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sion de rupture tangentielle. Soit T cette tension le long d'un seg­
ment, égal à l'unité de longueur, d'une génératrice de la surface du 
tronc. L a pression, dirigée vers le centre de la section correspon-

T 
dante, s'exerçant sur un élément de cambium est donc p = —, 

R 
R étant le rayon de la section du tronc. H . de V K I E S (194) puis 
K R A B B E (127) avaient supposé que l'augmentation de cette tension 
tangentielle au cours de la saison de végétation ]X)urrait expliquer 
la formation successive de bois initial et de bois final dans chaque 
accroissement annuel, mais les recherches de ce dernier ont démon­
tré que les pressions pouvant agir sur la forme des cellules étaient 
de beaucoup supérieures aux pressions résultant de la tension de 
l'écorce dans les conditions naturelles. 

Chez les Tilia, l'accroissement des tissus extér ieurs au cambium 
est assuré par la prolifération dans le sens tangentiel des cellules 
des rayons ligneux. Il est impossible dans ce cas d'évaluer la pres­
sion exercée, qui est probablement encore plus faible que dans le cas 
précédent. 

Conditions physiques. — Toutes les cellules du cambium sont in­
cluses dans des tissus riches en eau et protégées de la dessiccation 
par la couche de liège formant le revêtement externe de la tige. 

Conditions chimiques. — Le cambium in situ reçoit des autres 
parties du végétal des substances très variées dont les unes sont les 
éléments de base nécessaires à sa nutrition : glucides, protides, sels 
minéraux, d'autres étant des substances de croissance ou d'autres 
facteurs connus et inconnus pouvant jouer un rôle dans la diffé­
renciation des cellules néoformées. 

Un certain nombre de résultats expér imentaux ont apporté des 
indications importantes sur le rôle de certains facteurs chimiques 
ou physiques dans les processus d'organisation. 

11 convient tout d'abord de rappeler les résultats fournis à cet 
égard par certaines des expériences d'écimage ou d'ébourgeonne-
ment d'arbres, entreprises pour l'étude du déterminisme du rythme 
d'activité du cambium et déjà précédemment citées. Si R . HARTIG 
(91 ) a trouvé que les hêtres ébranchés en hiver formaient à la sai­
son suivante une zone d'accroissement normale, JOST (121 ) a cons­
taté chez Pinus laricio que des arbres ébourgeonnés en mars ne 
forment qu'un accroissement de structure anormale, constitué de 
parenchyme sporadiquement parsemé de trachéides aberrantes. 

Plus récemment Mi 'NCU (150) avait obtenu des résultats ana­
logues sur pin sylvestre et WAREING (204, 206) avait constaté, chez 
des arbres appartenant à diverses essences feuillues, qu'après dé­
capitation et ébourgeonnement, le cambium commence à former une 
zone d'accroissement normal mais qu'ensuite, et bien que la prolifé-
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ration du tissu se poursuive, il ne se* forme plus de tissu lignifié. 
Ces derniers travaux conduisent donc à la conclusion que, contrai­
rement aux affirmations de HARTIG, la présence des bourgeons, 
même si elle n'est pas nécessaire à la prolifération du cambium, 
est nécessaire à l'organisation des tissus. 

D'autres expériences ont porté sur des tissus en culture: 
Le contraste observé par GAUTHERET (66) entre la structure des 

tissus formés par la partie immergée et la partie émergée d'un même 
explantàt de Salix caprea pouvait être interprété soit comme une 
action de contact du milieu aqueux, soit comme la conséquence 
d'une asphyxie partielle. Une nouvelle expérience où des explantats 
étaient placés dans des milieux liquides de telle sorte que leur par­
tie émergée était humectée par capillarité, a montré que sur toute 
la surface de ces explantats, les tissus néoformés offraient les mêmes 
caractères que pour la partie immergée dans les premières expé­
riences et que, par suite, c'était le contact même du milieu aqueux 
qui agissait sur la différenciation. 

A u point de vue chimique l'action de substances définies a été 
démontrée : 
— par GAUTHERET sur le même matér ie l : dans un milieu contenant 

de l'acide JLindolyl-acétique à 10~~6, non seulement la proliféra­
tion du tissu est considérablement stimulée, mais la structure 
des assises lignifiées néoformées devient presque identique à la 
structure normale du bois. 

L'action de substances non identifiées élaborées par les feuilles 
ou les bourgeons a été démontrée : 
— par CAMUS (18) sur le tissu cambial â'Ulmus campestris L . Des 

bourgeons greffés sur ce tissu induisent la formation de vais­
seaux. 

— chez Syringa vulgaris L . par WETMORE (209 , 210 ) qui a éga­
lement obtenu la formation d'un système vasculaire dans des 
colonies de tissu sur lesquelles étaient greffés des bourgeons de 
la même essence. 

Nous avons cherché à comparer non seulement le comportement 
du cambium en situation normale dans l'arbre sain et du cambium 
excisé cultivé in vitro, qui représentent les conditions extrêmes, mais 
encore celui du cambium placé dans des conditions intermédiaires : 

cambium situé au bord d'une blessure d'un arbre restant, par 
ailleurs, dans un état physiologique normal ; 
cambium in situ soumis à l'action de substances chimiques 
émises par un parasite ou apparaissant à la suite de trauma-
tismes n'entraînant pas de lésions des tissus ; 
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cambium de la base d'un tronc d'arbre abattu ou d'un seg­
ment de tige dont la base est immergée dans l'eau ; 
cambium du sujet d'un arbre greffé. 

Lignification. — La lignification des membranes étant l'un des 
processus fondamentaux de différenciation qui aboutissent à la for­
mation des cellules du bois, on pouvait se demander s'il s'agissait 
d'un phénomène purement biochimique ou s'il était intimement lié 
à d'autres phénomènes intervenant dans la différenciation : élonga-
tion des cellules suivant des directions privilégiées, édification d'une 
membrane présentant une microstructure bien définie (membrane 
primaire et membrane secondaire), des ponctuations et éventuelle­
ment des épaississements spirales conformes à des types spécifiques 
également bien définis. 

Parmi la somme considérable de travaux consacrés à la lignine, 
la plus grande partie porte sur sa constitution chimique mais, sur­
tout au cours des 15 dernières années, beaucoup de chimistes ont 
pensé que l'étude de la biosynthèse de la lignine pourrait fournir 
des éléments précieux pour la connaissance de cette substance. 
FREUDENBERG et ses collaborateurs en particulier (50, 51, 52), dé­
veloppant les résultats déjà obtenus en 1908 par COUSJN et H E -
RISSEY (28), avaient montré le rôle des réactions enzymatiques dans 
la formation de la lignine à partir de la coniférine (50). E n 1953 
(110), nous avions soumis aux réactions histochimiques de la lignine 
des colonies de tissu cambial de Populus tremula, Betula vcrrucosa, 
Quercus sp. et Castanea vcsca et constaté que les propriétés des 
membranes apparemment lignifiées de ces tissus différaient de celles 
des cellules du bois normal. Plus récemment, A . von WACEK et ses 
collaborateurs ont, sur notre suggestion, étudié l'action de la conifé­
rine introduite dans le milieu de culture de tissus végétaux, d'abord 
sur tissu de carotte (197) puis sur tissu d'épicéa (Picea excelsa L K ) 
(198). Sur les deux tissus la coniférine provoque une extension 
considérable de la lignification mais on doit remarquer que, dans 
le cas du tissu d'épicéa, cette extension de la lignification intéresse 
les cellules des rayons libériens qui, normalement, ne sont jamais 
lignifiées. Il semble donc, d'après ces expériences, cjue le proces­
sus de lignification serait un phénomène purement biochimique, ve­
nant compléter les phénomènes d'organisation mais indépendant 
d'eux. Ces recherches ont depuis lors été développées par TRAY-
NARD et BARNOUD (193) et BARNOUD (9). Dans le second travail 
cité, l'auteur, ayant cultivé des tissus de lilas et de rosier sur des 
milieux contenant des concentrations de coniférine ou de svrin-
gine variant de 2,5.1c) - 4 à 10~'', a observé une extension des zones 
de parenchyme lignifié mais « aucune influence sur le nombre de 
cellules ligneuses formées » . 11 en conclut que ces glucosides « n'in-
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terviennent donc pas dans les processus de différenciation » . Cette 
conclusion fournit ainsi une nouvelle preuve du caractère exclusi­
vement biochimique de la lignification. 

III, — Organogénèse 

La néoformation d'organes à partir de tissus d'un organe de na­
ture différente: émission de racines par des pousses ou des feuil­
les, ou de pousses par des racines, a fait l'objet de nombreux; tra­
vaux. V u son importance pratique elle avait de tout temps suscité 
les efforts des praticiens: agriculteurs, jardiniers ou forestiers, et 
il s'est peu à peu édifié au cours des âges une somme de connais­
sances empiriques et de recettes pratiques, fondées sur l'observa­
tion de la faculté de régénération des organes chez certaines espè­
ces végétales, mais indépendantes de toute considération sur la na­
ture profonde des phénomènes util isés. Il peut même arriver qu'une 
technique, en apparence unique, utilise en réalité des phénomènes 
différents suivant les espèces végétales. La régénération des peu­
plements forestiers par le traitement en taillis met à profit tantôt 
la néoformation de bourgeons adventifs, comme c'est le cas pour 
le hêtre traité en taillis fureté, tantôt le développement de bour­
geons proventifs, phénomène de corrélation, fondamentalement dif­
férent du précédent, comme c'est le cas pour le charme, les chênes,, 
etc. ou simultanément les deux processus, la formation de pousses 
adventives pouvant coexister avec le développement de bourgeons 
proventifs (chênes, hêtres, etc.) . 13e même l'émission de racines 
par les boutures des peupliers de la section Aiycros résulte du 
développement d'ébauches de racines préexistantes alors que le 
bouturage de pousses des peupliers de la section Tremula met en 
jeu la néoformation de méristèmes radiculaires dans les tissus d'un 
cal formé à la base de la bouture. 

Ces connaissances empiriques comprennent à la fois des notions 
générales sur les facultés naturelles de bouturage, de marcottage 
ou de drageonnement des diverses essences et des procédés techni­
ques de multiplication végétative. On sait que des essences comme 
l'orme, le charme, l'ailanthe drageonnent abondamment, que le bou­
leau drageonne après abattage, que les peupliers noirs se boutu­
rent sans difficulté alors que la plupart des essences forestières, 
notamment les chênes, le hêtre, le châtaignier sont rebelles au boutu­
rage. Dans les techniques traditionnelles du bouturage et du mar­
cottage, la nécessité de certaines conditions de milieu avait été re­
connue. Ces conditions peuvent correspondre soit aux besoins phy­
siologiques des tissus du végétal (température supérieure à un mi­
nimum donné, hygrométrie suffisante), soit à la protection contre 
les infections bactériennes ou fongiques, d'où l'emploi de substra-



ANNALES DES SCIENCES FORESTIÈRES 337 

tums filtrants (sable, terre de bruyère) évitant la stagnation de l'eau, 
ou acides (terre de bruyère) défavorables au développement des 
bactéries. 

Le lent développement de ces techniques devait connaître un re­
nouveau avec la découverte de l'auxine. Après que les travaux de 
LAIKACII. FISCIINICH, W E N T (131, 132), etc.. eurent établi l'action 
de l'auxine sur la rhizogenèse, il y eut une courte période pen­
dant laquelle on put croire que ce type de substances était le fac­
teur rhizogène spécifique, mais i l apparut bientôt que si l'auxine 
augmentait le nombre de racines émises par des boutures d'espèces 
naturellement capables d'en former, elle ne pouvait induire l'appari­
tion de racines chez les espèces qui n'en produisent jamais. On fut 
ainsi conduit à envisager l'hypothèse de l'existence d'autres substan­
ces qui seraient les facteurs spécifiques de l 'organogenèse : rhizocali-
nes et caulocalines et BOUILLENNE (13) montra que l'émission de 
racines par des hypocotyles de plantules inanitiées résultait de l ' in­
tervention de trois facteurs : rhizocaline fixe, rhizocaline mobile et 
enzyme. 

L a découverte de l'action favorable de l'auxine sur la rhizoge­
nèse suscita néanmoins de nombreuses recherches en vue d'amélio­
rer le bouturage des espèces ligneuses. A u début, ces recherches fu­
rent souvent entreprises avec l'illusion que l'auxine et les hétéro-
auxines possédaient un pouvoir rhizogène universel, en quelque sorte 
miraculeux, et qu'il suffirait de les utiliser à des doses et suivant 
des techniques convenables pour obtenir le bouturage de toutes les 
espèces. Les échecs dissipèrent rapidement ces illusions et montrè­
rent la nécessité de reprendre dans leur ensemble, suivant des mé­
thodes scientifiques, l 'étude de problèmes qui, jusqu'alors, n'avaient 
guère été traités qu'empiriquement et de manière fragmentaire. Ces 
recherches portèrent en même temps sur l'influence des facteurs 
physiques (température, hygrométr ie) , physiologiques (âge des ar­
bres sur lesquels étaient prélevées les boutures, époque de prélè­
vement des boutures, etc..) et génétiques (faculté comparée de bou­
turage entre individus différents d'une même espèce et de même 
âge) . 

FACTEURS PHYSIQUES. 

a) Température : L'ensemble des résultats a montré, comme on 
pouvait le prévoir, l'importance de la température et surtout de 
celle du sol. Le plus souvent les températures optimales pour 
la formation d'un cal et l 'émission de racines sont comprises en­
tre 20 et 2S°C environ : GRÂCE (79, 86), pour le bouturage de 
Picea excelsa, maintenait la température du sol entre 21 et 25°C, 
STOUTMEYER, JESTER et O 'ROURKE (189) ont utilisé, pour bou­
turer Robinia pseudoacacia, des températures comprises entre 20° 
et 26°C. De même MIROV (142) a réussi le bouturage de Pinus 
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ponderosa à des températures comprises entre 21° et 24°C. Dans 
certains cas, cependant, des températures nettement plus élevées 
sont nécessaires : 3S°C pour Betula populifolia, B. papyrifera, 
Acer saccharuni, A. rubrum, Populus tremuloïdcs et P. alba nivea 
[AFANASIEV]. KOMMISSAROV (125), dans des essais de bouturage 
de Pinus sylvestris, a obtenu un pourcentage de boutures enra­
cinées de 70 % entre 30 et 35°C, mais nul entre 20 et 25°C. 

b) Lumière: STOUTMEVER, CLOSE et O'ROURKE (188) ont montré 
qu'en général l 'éclairage continu accélère l'enracinement mais 
que pour certaines espèces i l existe une photopériode optimale. 

c) Humidité: 11 est évident que, avant qu'apparaissent les pre­
mières racines, les possibilités d'alimentation en eau des boutu­
res sont réduites et qu'il est nécessaire de limiter les pertes 
d'eau par transpiration. Tous les expérimentateurs ont eu à en­
visager ce problème et l'ont résolu, soit par les méthodes tra­
ditionnelles (ombrage, châssis fermés, etc.) , soit en opérant en 
plein air sous pulvérisation d'eau réglée par minuterie (DORMÀN 
[35. 36]). 

FACTEURS BIOLOGIQUES. 
a) Infection des tissus par des microorganismes. — Les boutures, 

placées en milieu chaud et humide, sont très exposées à des infec­
tions bactériennes ou fongiques. Ce problème est, dans certains cas, 
presque insoluble et semble être l'un des principaux écueils rencon­
trés pour le bouturage de certaines essences comme P. tremula 
(DOPP [341). Le plus souvent, i l a été résolu par le choix d'un 
milieu suffisamment drainé pour éviter la stagnation de l'eau à la 
base des boutures tout en maintenant une humidité suffisante. E n 
outre l'acidité est défavorable à la pullulation des bactéries et les 
expérimentateurs s'accordent, en général , à préconiser un sol dont 
le p H soit compris entre 4,5 et 5,5 environ. C'est, semble-t-il, à 
la fois en raison de leurs propriétés physiques et de leur acidité 
que certains substrats tels que le mélange sable de rivière-sphaignes 
ont fourni les résultats les plus satisfaisants. Certains expérimen­
tateurs ont essayé de combattre les infections au moyen d'antisep­
tiques. GRÂCE (82, 84, 85) notamment a utilisé des composés organo-
mercuriques (phosphate ou bromure éthyl-mercurique). 

b) Facteurs génétiques. — L'ensemble des expériences a montré 
([lie non seulement les possibilités de bouturage varient considéra­
blement suivant les espèces végétales, mais qu'au sein d'une même 
espèce, il existe des variations considérables entre races et entre indi­
vidus. C'est ainsi que A . G . SNOW (181) a constaté pour P. strobus 
que, toutes choses égales d'ailleurs, le pourcentage de boutures en­
racinées peut varier de 0 à 80 % d'un individu à l'autre. De même 
BOUVAREL et LEMOINE (15) ont mis en évidence des différences con­
sidérables entre clones de Populus tremula. 
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c) Age de l'arbre. — Tous les résultats concordent pour montrer 
que l'aptitude au bouturage décroît très rapidement avec l 'âge de 
l'arbre sur lequel sont prélevées les boutures. Ce phénomène est 
très marqué chez les Conifères, surtout chez les Pins. DORMAN (35) 
n'a pu obtenir de formation de racines sur des boutures de P. cari-
baea que lorsqu'elles étaient prélevées sur des arbres âgés au maxi­
mum d'une vingtaine d'années. Mn ce qui concerne Picea excelsa, 
par contre, DEÛBER et FARRAR (33) ont encore obtenu des taux 
d'enracinement de 9 0 c/< avec des boutures provenant d'épicéa de 
4 0 ans. La même loi semble s'appliquer aux essences feuillues : 
KOMMISSAROV (125) a obtenu, toutes choses égales d'ailleurs, un 
pourcentage d'enracinement de 8 0 % avec des boutures de Quercus 
pedunculata prélevées sur un chêne de 3 ans, 4 0 % avec des bou­
tures prélevées sur un sujet de 2 0 ans. 

11 y a lieu de remarquer que chez les essences feuillues les rejets 
de souche se comportent comme des semis de même âge, fait aisé­
ment explicable s'il s'agit de rejets adventifs. mais plus inattendu 
en ce qui concerne les rejets proventifs, dont le méristème terminal 
est au moins aussi âgé que le méristème terminal de la flèche et des 
ramifications de la tige de l'arbre. 

d) Position des boutures dans la cime. — Ici encore les résultats 
obtenus par différents chercheurs concordent : toutes choses égales 
d'ailleurs une pousse prélevée comme bouture a d'autant plus de 
chance de s'enraciner que sa position dans la cime est plus basse 
et l'ordre de ramification plus élevé. Cette loi a été notamment cons­
tatée par S.\o\v (181 ) pour Pinus strobus, par GRÂCE (79. 80) pour 
Picea excelsa. par EDGERTON (41) pour Acer rubrum. 

e) Phoque de prélèvement des boutures. — Dans le cas des es­
sences à feuilles persistantes les meilleurs résultats ont été obtenus: 

- soit avec des boutures prélevées à la fin de la période de crois­
sance en longueur des pousses (juin-juillet) ou tout au moins 
avant l'aoutement complet (août-septembre). C'est ainsi que fu­
rent bouturés Pinus caribaea par MITCITELL, SCHOPMEYER et 
DORMAN (143) . P. sylvestris par KOMMISSAROV (125) , Picea 
glauca et P. excelsa par FARRAR et GRÂCE (45, 46 , 87 ) et GRÂCE 
(81) , Quercus suber par KOMMISSAROV ( 1 2 6 ) : 

- soit avec des boutures prélevées à la fin de l'automne ou en 
hiver. 

DEUBER et FARRAR (33) ont trouvé que pour Picea excelsa la 
meilleure période de récolte était décembre, avec un pourcentage 
d'enracinement de 9 0 %. Par contre, chez Pinus caribaea, MITCHELL. 
SCHOPMEYER et DORMAN (143) n'ont obtenu aucune émission de 
racines sur les boutures recueillies en hiver. 

D'une manière générale, c'est le plus souvent avec les boutures 
non aoûtées en été que le pourcentage d'enracinement est le plus 
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élevé. La période favorable est parfois très b rève : KOMMISSAROV 
(op. cit.) a constaté que chez le pin sylvestre le pourcentage des 
boutures enracinées était nul pour les boutures récoltées le 2 0 juin 
et le 2 0 juillet, mais atteignait 7 0 % pour celles récoltées entre le 
S juillet et le 12 juillet. 

E n ce qui concerne les essences à feuilles caduques ce sont le 
plus souvent les boutures non aoûtées qui fournissent les meilleurs 
résultats et ici encore la période favorable peut être t rès brève : 
AFANASIEV (1) a obtenu 3 0 % d'enracinement avec des boutures de 
Rctitla populifolia prélevées les 14 et 1 6 juillet contre 0 % avec 
les boutures récoltées au début d'août ; SNOW. dans des essais de 
bouturage A'Acer saccharuiu a obtenu le meilleur pourcentage de 
reprise avec des boutures prélevées le 12 juin, alors que la récolte 
du 7 juillet ne donnait plus qu'un pourcentage très faible et celle du 
19 juillet un pourcentage nul. Pour Acer rubrum et Populus alba 
nh'ca l'époque favorable est plus tardive et se situe au début d'août 
[AFANASIEV (op. cit.)]. C'est au printemps que les forestiers Scandi­
naves bouturent les drageons développés sur des tronçons de racines 
de Populus tremula (Pl. X X V I , fig, 4 ) . 

f) Dimension des boutures. — Les résultats obtenus par tous les 
expérimentateurs concordent en ce qui concerne le diamètre des 
boutures: les pousses grêles fournissent un pourcentage d'enraci­
nement inférieur à celui des pousses vigoureuses, de fort diamètre. 

Quant à la longueur des boutures, les expériences de DEUBER et 
FARRAR (33) et de GRÂCE (80, 82 ) ont montré que, en l'absence de 
traitement chimique, les boutures longues ( 1 0 à 2 0 cm) fournis­
sent de meilleurs résultats que les courtes ( 5 - 10 cm) mais le résul­
tat est inversé si les boutures ont été traitées par des solutions nu­
tritives et des auxines. 

g) Type de boutures. — Dans la plupart des cas les boutures 
prélevées dans la pousse de l'année, sans talon de bois de l 'année 
précédente, ont donné les meilleurs résultats. Toutefois, dans leurs 
essais de bouturage de Robmia pseudoacacia, STOUTMEYER, TESTER 
et O'ROURKE (189) ont constaté que les meilleures boutures étaient 
celles prélevées sur les pousses de 2 ou 3 ans. 

h) Sexe de l'arbre. — A . G . SNOW (182) , à la suite de recherches 
sur Acer rubrum, avait conclu que, dans le cas d'espèces dioïques, 
les boutures provenant d'arbres femelles s'enracinaient moins faci­
lement que celles provenant d'arbres mâles, mais EDGERTON (41) . 
reprenant l 'étude de la question sur la même essence, a montré que 
le facteur important est l'abondance de la fructification l 'année pré­
cédant la récolte des boutures. Le pourcentage d'enracinement, de 
5 0 % après une année de fructification faible, était tombé à 6 % 
après une année de fructification abondante. 
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FACTEURS CMI MIQUES. 
a) Solutions nutritives. — Certains expérimentateurs ont fourni 

aux boutures des glucides (glucose ou saccharose) et des aliments 
minéraux (solutions de I loagland ou de Knop). Les résultats ont 
été très variables. GRÂCE (80, 84) a constaté que la solution mi­
nérale de Hoagland augmente le pourcentage des boutures enraci­
nées chez Picea excelsa mais avec Taxus cuspidata il n'a pas décelé 
d'action significative. Le même auteur a constaté que chez Picea 
excelsa une solution de saccharose à 10 % exerce une action favo­
rable en l'absence d'auxine, mais défavorable en présence d'auxine. 
D'après CURTIS et CMADWICK le glucose exerce une action favo­
rable sur les boutures non lignifiées, défavorable sur les boutures 
lignifiées. Un effet faible ou nul a été signalé chez Acer rubrum 
et A. saccliaruiii />ar SNOW (182) . par STOUTMEVER, JESTER et 
O'ROURKE chez k'obinia pseudoacacia (189) , etc.. 

b) Auxine. — Une première conclusion générale se dégage de 
l'ensemble des essais: si l'auxine peut permettre d'augmenter le 
pourcentage des boutures enracinées, le nombre et la vigueur des 
racines, elle n'agit que sur les essences qui. même en l'absence d'auxi­
ne. ont la faculté d'émettre des racines. Même dans ces limites, 
l'action favorable de l'auxine n'est pas absolument générale. DEUBER 
et FARRAR (33) et ( i RACE et TIIISTLE (83) ont montré que pour le 
bouturage de Picea excelsa l'action de l'acide |3-indolyl-acétique est 
défavorable si cette auxine est utilisée en solution aqueuse, mais fa­
vorable si elle est appliquée dans du talc. STOUTMEVER, (ESTER et 
O'ROURKE (189) ont constaté que dans le cas du bouturage de Ro-
binia pseudoacacia les auxines (acides (3-indolyl-acétique, (3-indolyl-
butyrique, a-naphtylacétique, re-naphtylpropionique ou phénylacé-
tique) inhibent la formation du cal mais que, par contre, elles fa­
vorisent l'émission de racines si elles sont appliquées à des boutures 
ayant déjà formé un cal. Dans cet exemple l'action des auxines 
est spécifiquement rhizogène. 

c) Rhisocâlines. — Si la nature chimique des rhizoealines n'a pu 
être déterminée, les résultats de plusieurs expériences, venant con­
firmer les conceptions de BOUILLENNE, montrent l'existence de fac­
teurs naturels de rhizogenèse. W E N T (208) a montré que les boutures 
d'. Icalypha munies de feuilles forment de nombreuses racines, celles 
qui ont été effeuillées mais non ébourgeonnées en forment encore 
une quantité notable, celles qui sont effeuillées et ébourgeonnées 
n'en émettent plus aucune, j . van OYERBEEK et GREGORY (156) et 
van OVERBEEK. GORDON et GREGORY (157) ont mis en évidence 
deux facteurs nécessaires à la formation de racines et le rôle des 
feuilles dans l'enracinement des boutures. La variété Hibiscus rosa 
sinensis à fleurs rouges se bouture sans difficulté, mais la variété 
blanche f< Ruth Wilcox » est rebelle au bouturage. Cette variété 
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a pu cependant être bouturée en traitant les boutures par une auxine 
et en greffant sur elles, jouant le rôle de sujet, des pousses fétril­
lées de la variété rouge. Ces pousses agissent comme donneuses de 
facteurs autres que l'auxine et qu'on peut considérer comme corres­
pondant à la définition des rhizocalines. La présence de feuilles est 
nécessaire : les greffons effeuillés n'induisent pas la rhizogenèse 
chez les sujets. De même la rhizogenèse ne se produit pas si une 
annulation circulaire est pratiquée au-dessous de la feuille inférieure 
du greffon. D'autres expériences ont montré que cette action des 
feuilles n'est pas liée à la photosynthèse, car elle a lieu même à 
l'obscurité. Ces auteurs ont. en outre, constaté qu'on peut suppléer 
aux facteurs émis par les feuilles en fournissant aux boutures un 
glucide et de l'azote, soit sous forme minérale (nitrates), soit sous 
forme organique (arginine, choline, etc.) . Ce fait semble difficile 
à expliquer et paraît contradictoire avec le fait que l'action de la 
feuille s'exerce même à l'obscurité. 

I l convient de rapprocher de ces expériences les principes du mar­
cottage, où les racines se forment sur des zones de la tige mainte­
nues en milieu humide. On peut penser que les facteurs de rhizo­
genèse provenant des feuilles se fixent dans ces zones soumises à 
des conditions particulières. On peut ainsi multiplier végétative-
ment des essences comme le châtaignier dont le bouturage n'a jamais 
pu être réalisé (SCTIAD [ 172 ] ) . Le marcottage de cette essence s'ob­
tient en recouvrant de terre la souche de châtaigniers abattus. Les 
rejets naissant sur la souche s'enracinent au bout de deux ans. Ce 
phénomène est d'ailleurs fréquent chez plusieurs essences exploi­
tées en taillis et aboutit, au bout d'un temps plus ou moins long, 
à « l'affranchissement » de certains rejets. 

Ces techniques de marcottage semblent montrer que, chez certai­
nes essences, les feuilles sont bien capables d'élaborer des facteurs 
de rhizogenèse, mais avec une vitesse très faible et qu'un très long 
délai est nécessaire pour que la concentration de ces substances en 
certaines régions de la tige atteigne le seuil d'action. Lorsqu'on tente 
de bouturer ces espèces, le phénomène est trop lent et les tissus sont 
envahis par des microorganismes et se nécrosent bien avant qu'une 
quantité suffisante de rhizocalines ait pu s'accumuler. La technique 
du marcottage après annelation circulaire, utilisée par DÔPP (34) , 
et qui a permis à DAVID (31 . 32) le bouturage du pin maritime 
semble s'expliquer par la fixation dans le cal qui se forme au-dessus 
de la zone décortiquée, des facteurs de rhizogenèse provenant des 
feuilles et dont la migration est artificiellement arrêtée. En même 
temps d'ailleurs que des rhizocalines l'annelation arrête la migra­
tion basipète des aliments organiques élaborés par les feuilles et 
entraîne leur accumulation dans le cal. 

D'autre part à côté des câlines, substances provoquant ou stimu­
lant l 'organogenèse, on doit tenir compte du rôle de substances 
inhibitrices. L'auxine, comme GAUTHERET l'avait montré chez l'or-
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me (59 , 60 , 62 ) est, au-dessus d'une certaine concentration, inlii-
bitrice de la caulogenèse. LIBJBERT (134, 135, 136) a par ailleurs 
étudié le rôle des inhibiteurs dans la formation des racines adven-
tives. 

D'une manière générale , ces recherches sur le bouturage montrent 
la complexité des phénomènes de rhizogenèse et, si plusieurs faits 
semblent contradictoires, certains résultats obtenus avec des essen­
ces différentes paraissent au contraire traduire des lois générales. 

E n premier lieu, i l semble nécessaire que les boutures disposent 
de ressources suffisantes en aliments organiques et minéraux, soit 
que ces aliments proviennent des réserves des tissus des boutures •— 
d'où la supériorité des boutures prélevées sur des rameaux vigou­
reux ou sur des arbres n'ayant pas fructifié à la saison précédente, 
— soit qu'ils soient fournis artificiellement comme dans les expé­
riences de van O V E R B E E K , G O R D O N et G R E G O R Y (loc. cit.). 

E n second lieu, le déclin rapide avec l 'âge de la faculté de bou­
turage suggère l'idée d'un vieillissement des méristèmes termi­
naux. Cependant le fait que les rejets proventifs, dont les méris­
tèmes terminaux sont aussi âgés que le méristème terminal de l'axe 
principal, se comportent comme des tiges de semis jeunes, doit faire 
concevoir ce déclin non comme un véritable « vieillissement » , fonc­
tion directe de l 'âge, mais comme une « fatigue » , fonction de 
l'activité de ces méristèmes depuis leur formation. Ains i s'expli­
querait que la faculté de bouturage soit d'autant plus grande que 
les boutures proviennent de pousses latérales d'un ordre de rami­
fication plus élevé, l 'activité de croissance terminale étant plus fai­
ble chez ces pousses. Dans le cas extrême des bourgeons dormants, 
dont l'allongement annuel de l'axe est égal à l 'épaisseur des ac­
croissements annuels du bois, les potentialités des méristèmes sub­
sistent et lorsque, à la suite de l'abattage de l'arbre, ces bourgeons 
se développent en rejets, ceux-ci peuvent s'enraciner avec la même 
facilité que des tiges de jeunes semis du même âge. 

Enfin les travaux de W E N T précédemment cités, de van O V E R ­
B E E K , G R E G O R Y et G O R D O N viennent à l'appui du concept des rhi­
zocalines, facteurs différents de l'auxine et émanant des feuilles 
ou des méristèmes de la tige. L ' é t u d e de l 'organogenèse chez les 
tissus cult ivés in vitro offre une autre voie qui permet de déter­
miner les propriétés intrinsèques des tissus indépendamment des 
facteurs provenant des feuilles ou des bourgeons, et en éliminant 
des phénomènes étrangers tels que l'infection par des microorga­
nismes. 

L a plus grande partie des travaux consacrés à cette question 
ont porté sur les tissus de végétaux herbacés : topinambour, ca­
rotte, endive: G A U T H E R E T (58, 6 1 . 64) , C A M U S (18) , N O B É C O U R T 
(151 , 152, 153) . 
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Il est utile, en particulier, de noter que SKOOG (175 , 176) avait 
mis en évidence l'action de l'adénine, du phosphate monopotassique 
et du ribose sur des tiges de Tabac et des segments de racines de 
raifort en culture. 

E n ce qui concerne les végétaux ligneux, GAUTHERET (59, 60 , 
62) avait étudié la néoformation de bourgeons sur les explantats 
de tissu cambial d'Ulmus campestris. I l avait décrit les processus 
de dédifférenciation aboutissant à la néoformation de méristèmes de 
tiges, montré que ces méristèmes ne pouvaient se constituer que si 
les tissus étaient alimentés en glucides, et que le développement des 
bourgeons en tiges feuillées exigeait un éclairement adéquat tant 
au point de vue de l'intensité que de la composition spectrale. De 
plus, i l avait établi l'action inhibitrice de l'acide |3-indolyl-acétique 
qui se manifeste à partir d'une concentration de 10~~0 pour deve­
nir totale à 1 0 ~ 4 . 

MOREL (148) avait constaté la formation de racines par le tissu 
repiqué de Finis communis, var. Conférence, en soulignant le carac­
tère inattendu de ce phénomène chez une essence rebelle au boutu­
rage. Le milieu utilisé contenait de l'acide a-naphtylacétique à 10~". 
BALL (5) a, d'autre part, observé la formation de pousses par les 
tissus de Séquoia sempervirens. CHARDENON et TARIS ont observé 
la formation de racines sur les isolements primaires de 4 cultivars 
de Populus euramericana et de Salix alba (22) . 

La formation d'organes par le tissu cambial d'arbres cultivé in 
vitro n'avait donc fait l'objet que de peu d'études. Nous avons, dans 
ce domaine, observé chez les différentes essences la formation d'or­
ganes par les tissus des premiers isolements ou des tissus repiqués, 
et fait un certain nombre d'expériences pour comparer le cambium 
de la tige et des racines, étudier les variations de la caulogenèse sui­
vant les individus et les saisons, et l'action de diverses substances. 

En ce qui concerne les tissus repiqués, nous avons observé chez 
les tissus capables de former des bourgeons ou des racines, les 
variations de ces propriétés d'une souche à l'autre, l'action de di­
verses substances chimiques, la possibilité de transmission d'un 
facteur rhizogène d'une souche naturellement rhizogène à une sou­
che non rhizogène. 



D E U X I È M E P A R T I E 





M A T E R I E L E T M E T H O D E S 

I. — Equipement général du laboratoire 
Matériel de culture 

L'équipement général utilisé, qui constitue le strict minimum in­
dispensable aux recherches entreprises comprend: 

— un autoclave 
— une balance sensible au 1/10 mg 
— un trébuchet 
— un appareil à eau distillée en Pyfex 

un réchaud 
— un bec Mecker de 3 0 mm (n° 3) 
— des étuves de Roux sans dispositif d'humidification, dont l'une 

équipée d'un dispositif d'éclairage par tubes luminescents 
— des bougies de porcelaine pour stérilisation 

— un stock de verrerie courante, notamment : 
Erlenmeyers en Pyrex de 1 à 3 1 
Fioles jaugées (50. 100, 500 et 1 0 0 0 ml) 
Pipettes graduées dont une série de pipettes de 1 ml graduées 

en 0,1 ml 
boites de Pétri de 9 0 mm 
entonnoirs, etc.. 
scalpels, pinces dont une à branches de 2 0 cm. ensemenecurs 

à fil de platine. 

Matériel (Je culture 

Pour les cultures, nous avons utilisé des tubes en Pyrex de trois 
tailles différentes, savoir: 

les tubes de dimensions normalisées : 2 2 0 X 0 2 0 mm 
2 0 0 X 0 25 mm 

(Norme Française B - 3 5 . 0 1 7 ) 
— et les tubes de 175 X 0 3 0 mm adoptés par R.J . GAUTTIHRET 

dans son service. 

Cette dernière taille convient aux tissus à développement assez 
rap\de(Populus tremula, Prunus avium). Pour les tissus d'autres 
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essences, à développement beaucoup plus lent, qui ne sont repiqués 
que tous les 6 à 8 mois, il y a intérêt à utiliser des tubes où le 
rapport du diamètre à la longueur soit aussi faible que possible afin 
de ralentir au maximum l'évaporation de l'eau du milieu. Avec des 
tubes de 200 X 0 25 mm capuchonnés au papier d'étain, placés 
dans une étuve à 25° sans dispositif d'humidification, la perte d'eau 
en 4 mois atteint seulement 1,5 cm 3 , soit pour un volume de milieu 
égal à 25 cm 3 , 5 % de ce volume. 

Pour les cultures de racines isolées ou pour les colonies volu­
mineuses, nous avons utilisé des fioles d'Lrlenmeyer de 250 ml à 
large goulot. 

I I . — Méthodes et matériel de prélèvement 

Prélèvement du cambium 
Pendant la période d'avril au début de juillet les prélèvements 

ont été pratiqués suivant la méthode de 'GAUTHERET (63) soit au 
laboratoire, soit sur le terrain avec les quelques modifications de-
détail suivantes : 

1° Matériel de prélèvement. 

A) Sur le terrain: 
Flamme. — Les réchauds de camping genre « Radius » à gaz 

d'essence produisent une large colonne ascendante d'air chaud qui 
permet d'effectuer des prélèvements dans de bonnes conditions 
d'asepsie. Comme nos premières recherches avaient été entreprises 
au lendemain de la guerre, à une période où le matériel à butane 
était pratiquement introuvable, nous avions essayé ce procédé de 
remplacement qui nous a donné toute satisfaction et que nous avons 
ensuite définitivement adopté. 

Outillage. — Une brosse métallique est très utile pour nettoyer 
sur une large zone autour de la place de prélèvement la végétation 
de mousses et de lichens souvent très abondante sur les arbres à 
rhytidome persistant. 

La plane de tonnelier est le meilleur outil pour attaquer le rhy­
tidome très épais et très dur des sujets âgés de chêne ou d'orme. 
Robuste et commodément emmanché i l permet, s'il a été bien affûté, 
de décaper avec beaucoup de précision ce revêtement extér ieur 
jusqu'à la limite des tissus vivants, qui seront ensuite attaqués au 
scalpel. Choisir une plane d'une longueur en rapport avec le diamè­
tre de l'arbre. 

2° Mode opératoire. 
( )pérer de préférence de très bonne heure le matin, où l'air est 

plus calme et moins chargé de poussières. Choisir un arbre par-
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faitement sain et vigoureux (1), ne présentant aucune blessure du 
tronc ni de signes de dépérissement de la cime et ne portant bien 
entendu aucune fructification de champignons lignicoles. La zone de 
prélèvement ne doit présenter aucune cicatrice d'élagage naturel, ni 
aucune irrégularité de surface et se trouver à une hauteur com­
mode pour l'exécution du travail. 

a) S'il s'agit d'un arbre âgé à rhytidome persistant et épais por­
tant une flore de mousse ou de lichens, enlever cette végétation avec 
la brosse métallique sur une grande surface autour de la région 
choisie pour le prélèvement. 

b) Mouiller copieusement cette surface à l'alcool et l'enflammer. 
Le pouvoir isolant du liège du rhytidome protège en effet les tis­
sus vivants sous-jacents contre une élévation de température dan­
gereuse. 

c) Décaper le rhytidome à la plane sans entamer les tissus vivants 
mais sans laisser de tissus morts adhérents. S'il s'agit d'un arbre 
sans rhytidome (Hêtre ou Charme), laver la surface à l'alcool sans 
enflammer, puis décaper à la plane les couches externes de l'écorce, 
riches en scléréides. jusqu'au niveau des tissus sous-jacents moins 
durs, attaquables au scalpel. 

d) Laver la surface décapée à l'alcool et mettre en place, au-des­
sous de la zone de prélèvement, le bec Mecker al imenté au butane, 
ou le réchaud à gaz d'essence, sur un support convenable (table 
pliante). 

e) Après s'être lavé les mains à l'alcool et avoir mis un masque, 
découper avec un scalpel stérile, par des séries d'incisions horizon­
tales et verticales dessinant un quadrillage régulier et allant en pro­
fondeur jusqu'au bois, le nombre d'explantats prévu. 

f) Enlever avec un scalpel stérile en une seule passe pour toute 
la surface les couches externes du 1 e r explantat en bas à droite de la 
zone de prélèvement. Arracher l'explantat en le saisissant par l'un 
de ses angles avec une pince stérile et l'introduire dans un tube de 
culture. 

g) Poursuivre l'opération par rangées horizontales de droite à 
gauche et en remontant, les couches externes de chaque explantat 
étant chaque fois enlevées d'une seule passe de scalpel immédiate­
ment avant le prélèvement. 

(1) Les prélèvements de cambium infligent à l'arbre une mutilation in­
compatible avec son maintien sur pied. Sauf lorsqu'il était intéressant d'ob­
server les phénomènes cicatriciels de l'arbre, tous nos prélèvements ont porté 
sur des arbres marqués en délivrance et destinés à être exploités l'hiver sui­
vant. 
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Si l'air est calme la proportion des cultures contaminées peut ne 
pas dépasser 20 % . 

B) Au Laboratoire: 
On opère sur un rondin prélevé sur un arbre fraîchement abattu. 

Le prélèvement s'effectue suivant la saison soit suivant la méthode 
de GAUTHERET, avec le même mode opératoire que sur le terrain, 
soit suivant la méthode de GIOELLI. Cette méthode ne s'applique 
pas à de très gros arbres, mais elles est à recommander si le dia­
mètre des rondins utilisés ne dépasse pas 25 à 30 centimètres. Elle 
élimine la plus grande part du risque de contamination par les ger­
mes de l'air et permet d'utiliser du matériel provenant de régions 
éloignées du laboratoire. Pour cette expédition on enduit les sec­
tions du rondin dès son tronçonnage avec du mastic à greffer ou un 
mastic « antifente » util isé dans les exploitations forestières contre 
la formation de gerces au pied des grumes abattues. Nous avons 
pu, par cette méthode, recevoir de régions éloignées, notamment 
du Maroc, des rondins de diverses essences qui ont fourni des cul­
tures entièrement normales. 

Les rondins peuvent d'ailleurs être conservés en cas de néces­
sité une quinzaine de jours, à condition d'empêcher la dessiccation 
des tissus en plongeant la base du rondin dans l'eau ou en l'entre­
posant dans une cave fraîche. Toutefois chez les essences à gros 
vaisseaux, des microorganismes s'introduisent rapidement dans les 
vaisseaux et après une dizaine de jours il devient souvent impos­
sible d'obtenir des cultures aseptiques. 

Pendant la période de juillet à avril, seule la méthode de GIOELLI 
est applicable. On transporte au Laboratoire les rondins prélevés sur 
des arbres fraîchement abattus. Après avoir fait tomber à 1a brosse 
métallique les mousses et les lichens se trouvant sur l'écorce. inon­
der celle-ci d'alcool et l'enflammer. Le rondin est ensuite débité 
en rondelles de 35 à 40 mm d'épaisseur qui servent au prélèvement 
des explantats. Pour cette opération nous avons modifié quelques 
détails de la méthode G i O E L L r (77). 

Outillage: 
— Une rondelle ou planchette de oieur de Chêne ou de toute 

autre essence à vaisseaux obstrués par les thylles 
— Un ciseau à bois de 15 mm de largeur 
— U n maillet 
— U n fort couteau 
— Scalpels et pinces. 

Après avoir fait tomber au couteau les tissus morts de l'écorce 
(liège ou rhytidome suivant les essences), laver rapidement avec 
un tampon imbibé d'alcool, la rondelle de prélèvement. L a table et 
la planchette de bois dur ayant été lavés à l'alcool, mouiller d'al-
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cool et flamber la lame du ciseau, flamber rapidement le maillet, 
placer la rondelle de bois sur la planchette de bois dur et détacher 
avec le ciseau un explantat formé d'une mince couche de bois, du 
cambium et du liber. Avec un scalpel stérile faire tomber par une 
section tangentielle les couches externes de liber et, par deux sec­
tions transversales, deux bandes de tissus de 2 ou 3 mm de lar­
geur aux extrémités de l'explantat de manière à éliminer les tis­
sus sectionnés à la scie ou au couteau pendant la première phase 
des opérations. Introduire immédiatement l'explantat dans un tube 
de culture. Poursuivre le prélèvement sur toute la circonférence de 
la rondelle en stérilisant le ciseau et la surface de la planchette à 
chaque opération par lavage à l'alcool et flambage. 

C) Cultures von aseptiques: 
En plaçant à température convenable dans une boite de Pétri ou 

un cristallisoir une rondelle ou un court billon coupé dans un tronc, 
une branche ou une grosse racine d'un arbre, de manière que sa 
base baigne dans l'eau, on peut obtenir la reprise ou le maintien 
d'activité du cambium suivant que le prélèvement a lieu en hiver ou 
en été. Cette prolifération est alimentée par les substances de ré­
serve de l'arbre et il est inutile de fournir des glucides à ces ex­
plantats. Il suffit de changer fréquemment l'eau ou la solution mi­
nérale utilisée pour éviter les pullulations d'algues ou de bacté­
ries (Pl . X X V , fig. 1). 

III. — Milieux de culture 

La composition des milieux sera précisée à propos de chacune 
des essences étudiées. 

Les milieux géloses ont été préparés suivant les méthodes dé­
crites par GAUTHERET, les récipients de culture stérilisés à l'auto­
clave 40 minutes à 130°C, les milieux de culture 15 minutes 
à 115°C. Les milieux liquides contenant des substantes thermola-
biles étaient stéril isés par filtration sur bougie et répartis aseptique-
ment dans des tubes stériles, munis d'un diaphragme de papier-
filtre destiné à servir de support à la colonie suivant la méthode 
de HELLER (93). Pour faciliter le remplissage des tubes les dia­
phragmes étaient préalablement percés à l'emporte-pièce de deux-
trous diamétralement opposés. Si le tube est tenu légèrement incliné 
sur la verticale pendant le remplissage, l'un des trous permet la 
sortie de l'air contenu sous le diaphragme pendant que le milieu 
s'écoule par l'autre. 

Cette méthode a été utilisée pour étudier l'action soit de substan­
ces thermolabiles et hydro-solubles qui étaient alors incorporées au 
milieu avant filtration, soit de substances pratiquement insolubles 
dans l'eau dont une quantité connue, dissoute dans 0,5 ou 1 cm 8 
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d'alcool, d'éther ou d'acétone, était déposée avec une pipette sur le 
diaphragme de papier après stérilisation du tube muni de son dia­
phragme. Après évaporation du solvant le milieu stérile était ré­
parti suivant la méthode usuelle. 

IV. — Repiquages 

La technique suivie est celle mise au point et décrite par GAU­
THERET. Un seul point d'importance primordiale est à souligner en 
ce qui concerne les tissus d'arbres : 

en général ces tissus sont extrêmement sensibles aux trauma-
tismes : pressions, froissements ou sections. Ces tissus manipulés 
sans ménagement sont atteint de nécroses qui gagnent rapidement la 
masse de l'explantat. Il faut donc éviter les chocs, les pressions 
excessives avec les pinces, n'utiliser que des lames minces (lames 
de rasoir) pour sectionner les tissus et surtout réduire au minimum 
les surfaces de section, qui ne prolifèrent presque jamais. La co­
lonie à repiquer doit être divisée en fragments par le minimum 
de sections, sans chercher à éliminer totalement les parties nécro­
sées si elles sont peu étendues. 

Les tissus d'Ulmus sont constitués par des nodules de parenchyme 
consistant, agglomérés par un mucilage. Ces tissus se repiquent à 
l'aide d'une anse de fil de platine. 

Après repiquage, chez la plupart des essences, il s'écoule une pé­
riode de latence plus ou moins longue avant la reprise de prolifé­
ration. Cette période peut atteindre 3 ou 4 semaines pour Castanea 
vesca et davantage encore pour Tilia parvifolia, Jugions nigra. etc.. 
Chez ces essences, la section des tissus semble provoquer un choc 
qui entraîne une inhibition prolongée. Il y a donc intérêt pour la 
conservation des souches, à faire des repiquages aussi peu fréquents 
que possible. Chez beaucoup d'essences l 'activité des tissus se main­
tient d'ailleurs très longtemps sans apparition de nécrose. Les tissus 
de Castanea ou de Betula notamment peuvent être conservés jus­
qu'à 8 mois. Suivant les essences les intervalles entre repiquage 
ont varié de 40 jours (Prunus avium) à 8 mois (Tilia parvifolia). 

V . — Etude anatomique et cytologique des tissus 

Pour l'anatomie des tissus totalement ou partiellement lignifiés, 
en particulier celle des explantats prélevés en hiver suivant la mé­
thode de GIOELLI, les tissus, frais ou conservés dans le mélange 
eau-alcool-glycérine, ont été coupés au microtome à glissière de 
Reichert, vidés à l'hypochlorite et colorés par les doubles colo­
rations bleu de méthylène - rouge de ruthénium ou bichromate de 
plomb vert-lumière. 

Les tissus tendres ont été soit coupés à la main à l 'état frais, 
soit inclus à la paraffine et coupés au mierotome. Cette méthode 
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est indispensable même pour une simple étude anatomique dans le 
cas des tissus fragiles ou dissociés en nodules comme ceux d'Ulmus. 
Les fixateurs util isés ont été le Bouin-Hollande modifié suivant 
Mascré : 

— Acide picrique 4 g 
— Acétate neutre de cuivre . . 2,5 g 
— Formol à 40 % 10 ml 
— Acide trichloracétique à 2 % 1,5 ml 
— Fan distillée 100 ml 

ou le Ffelly. 

Les colorations utilisées ont été l 'hématoxyl ine de Regaud, l'hé-
malun acide de Mann, combinés ou non avec le vert lumière ou la 
safranine. 

Etude de la lignification des membranes. — Des coupes faites 
dans les tissus frais ont été soumises aux réactions et colorations 
classiques, interprétées par beaucoup d'auteurs comme caractér is­
tiques de constituants différents du complexe lignifiant : 

Constituant A . 

1° Coloration au vert d'iode 

2" Réaction de Cross et Bevan 
Faire bouillir les coupes pendant 1 h 30 dans une solution alca­

line très étendue. Laver soigneusement à l'eau. 
Plonger les coupes quelques instants dans un mélange à volumes 

égaux de solutions décinormales de ferricyanure de potassium et 
de perchlorure de fer. 

Les membranes contenant le constituant A se colorent en bleu 
intense. 

Constituant B. 

Il existe six réactions caractéristiques de ce constituant. Les trois 
suivantes ont été couramment utilisées : 

1 " Phloroglucinol chiot'hydrique 
Traiter les coupes successivement par une solution alcoolique de 

phloroglucinol à 1 % puis par de l'acide chlorhvdrique (d = 1.19), 
dilué de moitié. 

Coloration pourpre intense. 

2" Paraphénylcne diamine 
Traiter par une solution alcoolique à 1 % de paraphénylène dia­

mine additionnée d'une trace d'acide chlorhydrique. 
Coloration rouge orangé. 
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3° Indol 
Dissoudre quelques cristaux dans l'eau chaude, déposer sur une 

lame quelques gouttes de cette solution, y placer la coupe. Essorer 
au papier Joseph puis déposer sur la coupe une ou deux gouttes 
d'acide sulfurique à 50 %. 

Coloration rouge. 

Constituant C. 
Ce constituant, qui réagit positivement au Cross et Bevan, est 

caractérisé par la réaction de Maiile. 
Traiter les coupes pendant 5 minutes par une solution de perman­

ganate de potassium à 1 %. Laver à J'eau puis décolorer en fai­
sant agir de l'acide chlorhydrique à 12 % pendant quelques mi­
nutes. Laver à fond à l'eau et ajouter de l'ammoniaque. 

Coloration rouge. 
Seul le bois des Angiospermes fournit cette réaction caractéris­

tique, celui des Gymnospermes donne une coloration brunâtre peu 
nette. 

Constituant D. 
Réaction de R. COMBES. 
Traiter les coupes pendant 30 minutes dans une solution d'acétate 

de plomb au bain marie bouillant. Laver et traiter par quelques 
gouttes d'acide sulfhydrique. Laver, sécher les coupes, les placer 
entre lame et lamelle et déposer sur la lame au contact du bord 
de la lamelle une goutte d'acide sulfurique concentré. 

Coloration rouge. 
La coloration apparaît au bout d'une minute et fait place ensuite 

à un noircissement dû à la carbonisation des membranes par l'acide 
sulfurique. Avec certains tissus, comme ceux des Chênes, cette car­
bonisation est presque instantanée et il est très difficile d'appré­
cier le virage au rouge. 

Constituant E. 
Dissoudre de l'orcinol à saturation dans l'alcool additionné d'acide 

chlorhydrique. 
Chauffer la coupe dans l'eau bouillante et la plonger rapidement 

dans le réactif. 
Coloration violette. 
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C H A P I T R E I 

Observations générales sur les conditions de culture 
du tissu cambial de diverses essences 

Les cultures de tissu cambial réalisées pour l'étude des trois pro­
blèmes précédemment énoncés ont fourni parallèlement pour cha­
que essence des indications générales sur les caractères et le com­
portement des tissus en culture. lui vue d'améliorer et d'accélérer 
la prolifération de tissus à croissance lente ou sujets à des nécroses 
précoces, des expériences ont été tentées sur des milieux de com­
position différente. En particulier la recherche des conditions exi­
gées par les tissus repiqués de chacune des essences étudiées a fait 
l'objet de nombreux essais. Les résultats de ces expériences sont 
exposés dans le présent chapitre. 

A ) Premiers isolements 
Seront considérés ici tous les isolements pratiqués soit pendant 

la saison normale d'activité du cambium in situ (du 15 avril au dé­
but de septembre), soit pendant la période de repos. Toutefois les 
données concernant l'inertie des explantats prélevés en hiver trou­
vent leur place au Chapitre II consacré à la reprise d'activité du 
cambium eu hiver et, en ce qui concerne cette question, seuls les 
résultats des prélèvements au printemps et en été sont examinés 
dans le présent chapitre. 

Des prélèvements de tissu cambial, échelonnés sur une quinzaine 
d'années, ont été effectués par la méthode de GAUTHERET, sur les 
arbres sur pied, soit sur rondins découpés sur des arbres abattus. 
Ils ont porté sur 21 essences. 

T A B L E A U I 

Salicacées : 
Populus tremula L 

Juglandacées : 
Jugions regia L 
Jugions nigra L 
Pterocarya caucasica C.A. Mey 

Nombre 
de 

prélèvements 
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Fagacées: 
Quercus pedunculata Ehr -11 

Q. sessilifloro Sm 22 
Q. sessiliflora X pedunculata 7 
Q. pubescens Willd 1 

Q. suber L * 
Q. rubra L 1 
Castanca vesca Gaertn 3 
Fagus sylvatica L 2 

Betulacées : 
Betula vcmicosa Ehr 1 

(Jlmacées : 
Ulmus campestris L 14 

Rosacées : 
Prunus avium 1 2 

Acéracées : 
.fcer pseudoplatanus L 2 

Tiliacées : 
7Vfis parvifolia Ehr ' 

Myrtacées : 
Eucalyptus Gunnii llook 1 

Oléacées : 
Fraxinus excclsior L 2 

Canrifoliacées : 
Sambucus nigra L ^ 1 

Conifères Pinacées: 
Abies Nordmanniana L . K 1 

1° Le\ç cas d'échecs des cultures. 
Dans la plupart des cas les tissus mis en culture sur milieu A ou B 

prolifèrent plus ou moins activement, mais parfois on observe une 
inertie totale de tout ou partie des explantats. D'autre part, en dehors 
des contaminations accidentelles survenues au cours des opérations 
de mise en culture, on constate assez souvent le développement de 
microorganismes, généralement des bactéries, qui préexistaient dans 
les tissus de l'arbre. 
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Nous examinerons en premier lieu les particularités notables de 
ces échecs. 

a) inertie suivie ou non de nécrose. — Chez plusieurs essences il 
a été observé que clans un même prélèvement et sur un même 
milieu certains explantats restent inertes. Le plus souvent ces ex­
plantats se nécrosent progressivement au bout d'un délai variable, 
de quelques jours à 3 ou 4 semaines. 

De telles nécroses ont été observées chez les essences suivantes: 
Populus tremula L . — Un prélèvement du l " r mai 1948 sur un 

arbre âgé de 15 ans comportant 74 explantats répartis en 4 séries 
sur milieu B pour la série témoin et sur milieu H additionné d'ino-
sitol à 2.10~~4 et 10~ s, de nicotinamide à 10~' ou de ces deux 
substances a fourni, déduction faite des explantats contaminés (10 
au total pour l'ensemble) une proportion d'explantats inertes voi­
sines de 50 % sur les milieux sans inositol, de 20 à 25 % sur les 
milieux contenant du méso-inositol à 2.10~4 et à 2.10—3 (1). 

Un prélèvement du 5 mai 1952 sur un arbre de 30 ans, compre­
nant au total 100 explantats répartis sur 10 milieux différant par le 
glucide utilisé (glucose, saccharose et maltose) et par l'addition de 
méso-inositol et d'adénine, séparément ou associés, n'a fourni que 2 
explantats actifs. 

Par contre, dans un prélèvement du 29 mai 1949 sur un arbre 
de 30 ans comportant deux séries de 24 explantats prélevés res­
pectivement sur le tronc et sur une grosse racine, 5 explantats seu­
lement, prélevés sur le tronc, sont restés inertes. Le milieu util isé 
était le milieu B pour les deux séries. 

Essences riches en tannins ou autre composés phénoliques. — 
Lors de nos premiers essais de cultures de tissus effectués cle mai 
à juillet 1947 nous avions observé que les explantats de Castanea 
et Quercus restaient, pour la plupart, inertes et se nécrosaient pro­
gressivement. Attribuant cette nécrose à une intoxication par les 
tannins extravasés sur les surfaces sectionnées des tissus, nous 
avions cherché à précipiter ces tannins en faisant séjourner les ex­
plantats quelques jours sur des milieux géloses contenant cle la 
caféine ou sur cle l'eau cle chaux stérile. Ces traitements avaient 
permis de diminuer considérablement la proportion d'explantats 
inertes. L'emploi cle la caféine exige toutefois des précautions car 
cette substance est elle-même très toxique. La close ne doit pas dé­
passer 0,2 % et la durée de séjour des explantats 4 à 5 jours (100). 

A cette époque, ne disposant pas d'étuve, nous placions les cul­
tures sur une table cle laboratoire, où elles étaient soumises aux 

(1) Ce fait pourrait s'expliquer par l'action antitoxique du méso-inositol 
signalée par CHARGRAFF , STEWART et MAGASANIK (24). 
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fluctuations de la température extérieure. A la suite d'une période 
froide survenue en juin, où la température n'avait pas dépassé 16° 
pendant plusieurs jours, les tissus s'étaient nécrosés très rapide­
ment. A u contraire, dès la mise en service d'une étuve, où la tem­
pérature était réglée à 25"C, la proportion d'explantats inertes a 
considérablement diminué, devenant même presque nulle pour Oas-
tctnea vesca et les chênes autres que Q. sessiliflora. Parallèlement, 
d'autres essais ont montré que l'addition de méso-inositol (de 10™4 

à 10— 3) rendait les tissus plus résistants à la nécrose. 

Chez Quercus pedunculata Ehr. sur 5 prélèvements effectués en 
1947, 1948, 1949 et 1950 à des dates comprises entre le 25 mai et 
le 20 septembre, sur des arbres âgés de 60 à 90 ans. un seul a pré­
senté 3 explantats inertes (28 juillet 1949, arbre de 60 ans) sur une 
série de 40. Il en a été de même avec les hybrides Q. pedunculata 
^sessiliflora (aucune nécrose dans 6 prélèvements répartis sur les 
années 1950. 1952, 1954 et 1955, à des dates comprises entre le 28 
mai et le 5 août, à partir d'arbres âgés de 55 à 80 ans). Chez 0. 
suber (3 prélèvements) et Q. rubra (1 prélèvement) il n'a pas été 
observé d'explantats inertes. 

Les résultats obtenus avec Q. sessiliflora Sm. ont été, par contre, 
moins favorables, même en maintenant la température à 25° ou 
davantage. Certaines séries de prélèvements ont fourni plus de 50 % 
d'explantats inertes. Toutefois l'addition d'inosîtôl fait tomber ce 
pourcentage entre 10 et 20 %. 

Sur 11 prélèvements où les explantats étaient cultivés en étuve : 
quatre séries cultivées sur milieu B ou B -|- pantothénate de Ca à 
10~~(! ont fourni respectivement 0. 0, 20 fr, et 45 % d'explantats 
actifs, l'addition de pantothénate de calcium ne manifestant d'ail­
leurs aucun effet sur le taux de nécrose par comparaison avec les 
témoins. L'influence de l'addition d'înositol a été mise en évidence 
dans un prélèvement fait le 25 juin 1950 sur un arbre de 180 ans 
qui a donné les résultats suivants : 

Pourcentage 
Milieu d'explantats 

actifs 

B 50 % 

B + inositol 10—"' 55 % 

B + inositol 10- : ! 87 % 

B 4- inositol 10~~3 + acide nicotinique 10~"' 90 % 

B -j- vitamine B , : 10"", acide pantothénique : 5.10~~7, 
biotine : 10~7, inositol 10~~3. chlorhydrate de cys-
teine : 10™r>, acide (3-indolyl-acétique : 10~8 . . . . . . 80 % 
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L'action favorable de l'inositol ne Se manifeste pas à la concen­
tration de 10™"' mais elle est très marquée à 10 — : i . 

Dans les six autres prélèvements aucun explantat inerte n'a été 
observé même dans les séries témoins sur milieu B. 

Chez Prunus aviuin L. un prélèvement du 5 août 1957 sur une 
grosse racine d'un arbre de 100 ans a fourni 100 % d'explantats 
inertes, un prélèvement du 21 juin 1957 sur la tige d'un arbre de 
15 ans 70 % d'explantats inertes sur milieu B, 80 % sur milieu B 
additionné d'acide (Lindolvl-acétique à 10— l ! , 50 % sur des milieux 
contenant de l'inositol à 10" : ! additionné ou non d'auxine ou d'auxi­
ne et d'autres vitamines. 

Chez Ulmus campestris (14 prélèvements) l'inertie et la nécrose 
d'explantats n'ont été observées que dans un cas (prélèvement du 2 
juin 1952). où la proportion d'explantats inertes a atteint 25 c/<. 

Il n'a pas été constaté de cas d'inertie et de nécrose chez Sawi-
bucus nigra (1 prélèvement), Fagus sylvatica L . (2 prélèvements). 
Acer pseudoplatanus L . (2 prélèvements), Bctula vcrrucosa Gaertn. 
(1 prélèvement), Tilia parvifolia (1 prélèvement) Eucalyptus Gunnii 
(1 prélèvement). Fraxinus excclsior (2 prélèvements), Abies Nord-
niannania (1 prélèvement), ni chez les Juglandacées : Jugions regia 
(2 prélèvements). ./. nigra (1 prélèvement), Pterocarya caucasica (1 
prélèvement). 

Cette inhibition de développement s'observe donc surtout chez des 
essences riches en dérivés phénoliques, notamment en tannins. 

Il est significatif que les tissus Q. pendunculata, moins riches et 
tannins que Q. sessiliflora soient beaucoup moins exposés à ces né­
croses que ceux de ce dernier. 

Lue vérification directe de la présence d'une substance toxique 
dans les milieux de culture de Q, sessiliflora a été obtenue par les 
deux expériences suivantes: 

Les 52 explantats d'un prélèvement de Q. pedunculata effectué le 
4 juillet 1948 ont été divisés en trois séries cultivées sur les milieux 
suivants : 

milieu B 
milieu B -\- acide (3-indolyl-acétique 10" ° 
milieu B ayant servi à une culture d'explantats de Q. sessiliflora 

prélevés le 8 mai 1948 et nécrosés en totalité. 

La proportion d'explantats nécrosés a été nulle pour les deux 
premiers milieux, égale à 90 (/c sur le troisième. 

La même expérience sur explantats de Saïubucus nigra a fourni 
les proportions suivantes d'explantats inertes : 

0 sur milieu B 
90 % sur milieu B ayant servi à la culture de Q. sessiliflora. 
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Seul P. tremula constitue une exception qui n'est peut-être qu'ap­
parente, et s'expliquera vraisemblablement quand la nature et les 
propriétés des dérivés flavoniques décelés dans le bois des Popu­
lus seront mieux connues. La progression de la nécrose à partir des 
sections limitant l'explantat est marquée par le brunissement ou le 
noircissement progressif des tissus. On peut penser que certaines 
substances phénoliques en solution dans le suc vacuolaire des cel­
lules lésées par la section des tissus s'oxyderaient au contact cle 
l'air en formant des composés toxiques tuant les cellules intactes 
adjacentes. La mort de ces dernières serait suivie cle la libération 
des composés phénoliques qu'elles contenaient et qui, après oxy­
dation, provoqueraient à leur tour la nécrose d'une nouvelle couche 
de cellules. Ce mécanisme expliquerait l'action favorable de substan­
ces précipitant les tannins extravasés, qui empêchent l 'amorçage cle 
cette réaction en chaîne. 

D'autre part les tissus sont d'autant plus sensibles à l'intoxica­
tion que leur activité est plus ralentie, d'où l'action favorable d'une 
température voisine cle l'optimum. Enfin l'action favorable du méso-
inositol a été observée chez Populus tremula, Quercus sessiliflora 
et Prunus avium. 

h) Contaminations. — En dehors des contaminations accidentelles 
survenues pendant les opérations d'isolement, on observe assez sou­
vent la présence d'un même microorganisme dans la majori té ou la 
totalité des explantats. Parmi ces microorganismes préexistants clans 
les tissus cle l'arbre, on retrouve parfois des agents pathogènes 
connus. C'est ainsi que l'extension des attaques de Ccratocystis ulmi 
(Hellis et Halsted) Buisman qui suivit les années sèches et chau­
des 1947 et 1949, se manifesta dans les cultures de tissu cle cette 
essence par la présence fréquente cle ce champignon. U n cham­
pignon analogue a été trouvé dans des tissus cle Q. sessiliflora (iso­
lement du 8 mai 1958) où il était présent clans la totalité des explan­
tats. De telles contaminations entraînent la nécrose généralisée des 
tissus. 

Plus fréquemment ces microorganismes sont des bactéries qui, 
dans les conditions et sur les milieux utilisés pour la culture des 
tissus, ont une activité très réduite. Elles forment à la surface du 
milieu un très mince voile ou une colonie crémeuse et tapissent les 
fissures du milieu gélose qui se forment sous la poussée de la crois­
sance des tissus. Cependant leur prolifération est considérablement 
activée si le milieu contient de l'adénine ou du lait de coco. 

De telles bactéries ont été observées occasionnellement dans les 
tissus de la plupart des essences, mais chez certaines essences, 
comme le Tremble, elles étaient régulièrement présentes dans la 
majorité des explantats cle tous les prélèvements. Chez toutes les 
espèces d'Eucalyptus la totalité des explantats était envahie. La 
faible activité de ces colonies bactériennes n'apporte aucun trouble 
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sensible aux tissus en culture. Il s'agit visiblement d'organismes 
vivant en commensaux iuoffensifs dans les tissus de l'arbre. 

2" Action de diverses substances sur la prolifération des tissus. 
Hormis les cas d'échec qui viennent d'être examinés, les tissus 

mis en culture prolifèrent plus ou moins activement. L'action d'un 
certain nombre de substances a été essayée sur divers tissus. 

Saccharidcs. — Quelques essais comparés de cultures sur milieux 
au glucose à 2 %, au saccharose ou au maltose à 3 c/r n'ont mis 
en évidence aucune différence sensible entre les valeurs de ces sac­
charidcs comme aliments carbonés. 

Auxines. — L'addition d'auxines dans les milieux utilisés aux 
premiers isolements a donné des résultats très différents suivant 
les essences. 

G A U T H E R E T (62) avait constaté chez Ulmus campestris une sti­
mulation sensible de la prolifération du tissu par l'acide fLindolyl-
acétique à partir d'une concentration de 10 A la même concen­
tration l'acide a-naphtylacétique exerçait une action encore plus 
marquée. 

Dans le cas d'un prélèvement pratiqué en hiver de tissu de Q. 
sessiliflora X pedunculata (27 février 1952) l'acide p-indolyl-acé-
tique à 10"' et 10~~8 n'a pas stimulé l 'activité du cambium mais a 
sensiblement activé la prolifération du parenchyme libérien. 

Dans un prélèvement de tissu de Q. pedunculata (4 juillet 1948) 
l'acide (3-indolyl-acétique à 10—" n'a exercé aucune action. Le même 
résultat a été observé avec Q. pubcscens (12 juin 1947). 

Avec Q. sessiliflora 5 séries d'explantats ont été cultivées sur 
milieu B, sur milieu B additionné d'acide a-naphtyl-acétique à 10 8 , 
10 — 7 , 10~~11 ou d'acide 2,4-dichlorophénoxyacétique à 10~~8. Seul 
l'acide 2,4.D a provoqué une légère stimulation par rapport aux 
témoins. Sur l'hybride Q. sessiliflora X pedunculata les acides P~in-
dolyl-acétique et a-naphtylacétique à 10 4 (essais des 25 juin 1954 
et 27 juin 1955) n'ont pas stimulé la prolifération des tissus mais 
ont manifesté une action toxique se traduisant par une nécrose 
précoce. 

Les tissus de llctula verrue osa n'ont pas réagi à l'acide (3-indolyl-
acétique, même à la concentration de 10 4 . Les tissus de Castanea 
7'csca Gaertn., Jugions regia L . , Robinia pseudoacacia L . se sont 
aussi montrés insensibles à l'action de cette auxine. 

Aucune différence d'activité n'a été constatée pendant le premier 
mois de culture entre quatre séries d'explantats de Fraxinus exccl­
sior ! . . mis en culture sur quatre milieux différents : milieu B sans 
auxine, même milieu additionné soit d'acide P-indolyl-butyrique à 
lCf - 5 , soit d'acide 2,4-dichlorophénoxyacétique à 5.1(L~T, soit simul-
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tanément de ces deux substances aux mêmes concentrations res­
pectives. Après cette première période, la prolifération des tissus 
cultivés sur milieu sans auxine a progressivement cessé et ces tis­
sus ont commencé à se nécroser, alors que sur les milieux conte­
nant des auxines le développement se poursuivait. 

La même expérience portant sur Fagus sylvatica a fourni des 
résultat analogues. Dans ces deux cas il semble que les tissus placés 
sur un milieu sans auxine ont proliféré jusqu'à ce que leur réserve 
d'auxine soit devenue inférieure au seuil d'action. Mais le fait que 
pendant la première période d'addition d'auxine n'ait pas stimulé la 
croissance peut faire supposer que les réserves initiales étaient très 
voisines de l'optimum ou qu'un mécanisme d équilibre chimique en­
tre auxine et précurseur inactif maintiendrait constante la concen­
tration d'auxine jusqu'à épuisement des réserves de précurseurs. 

Vitamines. — B U R K H O L D E R et Mac V E I G I J (17) avaient dosé 8 
vitamines : aneurine, lactoflavine, adermine, acide pantothénique, ino­
sitol, nicotinamide, biotine et acide folique dans les bourgeons et 
les pousses d'une vingtaine d'essences, pour la plupart américaines, 
appartenant notamment aux genres Quercus, Betula, Fagus, Ulmus, 
Acer, Alnus, Populus (section tremula), Tilia. Chez toutes les essen­
ces ces vitamines sont présentes en hiver dans les bourgeons à des 
doses de l'ordre de 5 microgrammes par gramme de matière sèche 
pour l'aneurine et la lactoflavine, de 4 4 à 50 y suivant les espèces 
pour l'adermine et la nicotinamide, de 500 à 2 500 y pour l'inositol, 
de 3 à 15 y pour l'acide pantothénique, de 0,5 à 2 y pour la biotine, 
de 0,1 à 3 y pour l'acide folique. La teneur en vitamines augmente 
en général au cours du développement des bourgeons en pousses 
pour atteindre 2 à 3 fois, et dans certains cas jusqu 'à 5 fois, le taux 
initial. Pendant cette phase de la croissance la teneur en eau des 
tissus s'accroît et passe de 4 0 % environ à 8 0 %. Les indications 
données par ces chiffres conduisent à utiliser dans les milieux des 
concentrations de l'ordre de 1 0 — 7 à 1 0 " " pour l'aneurine, la lacto­
flavine, l'acide pantothénique, de l'ordre cle 1 0 — 0 à 10~~'' pour la 
nicotinamide et de l'adermine, de 10~~4 à lCr—3 pour le méso-inosi­
tol, de 1 0 ~ S à 10~~' pour la biotine et l'acide folique. 

L'ensemble des résultats expérimentaux obtenus peut se résumer 
comme suit : 

L'action cle protection contre la nécrose exercée par l'inositol a 
dé jà été signalée plus haut. 

Des essais sur milieux contenant cle l'aneurine à 1 0 — ° , de l'acide 
pantothénique à 5 .10 7 ou 10~~11, cle la biotine à 1 0 — 7 , cle la nicoti­
namide à 10~~l'acide folique à 10~~7, la pyridoxine à 10™ 6 sé­
parément ou en mélange, n'ont fourni aucun résultat positif chez 
Jugions regia et /. nigra, Quercus sessiliflora, Fagus sylvatica, Pru­
nus avium. Chez Q. suber L . il semble que l'inositol à 10 3 , l'aneu­
rine à 10 B , l'acide pantothénique à 10~ 8 , qui avaient été utilisés 
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séparément, stimulent l'activité des assises cambiale et péridermique. 
Cette action positive était surtout marquée pour l'inositol. La bio­
tine à 10"' a aussi stimulé l'activité du cambium, quoique à un 
moindre degré, mais son action la plus notable s'est exercée sur 
l'assise péridermique qui a régulièrement proliféré en formant une 
couche uniforme de liège. Toutefois les essais faits sur cette essen­
ce, entrepris à la demande de la .Station de Recherches Forestières de 
Rabat en vue de rechercher les moyens d'améliorer la régénération 
du liège, sur des échantillons provenant de la forêt de Mamora 
ont été considérablement perturbés par les contaminations dues à 
Hypoxolon inediterranemu, qui sévit dans cette forêt comme dans 
beaucoup de suberaies. Le nombre d'explantats restés sains était 
insuffisant pour permettre de tirer de ces expériences des con­
clusions statistiques valables, et d'ailleurs ces explantats sains eux-
mêmes, provenant d'une tige malade, ne se trouvaient sans doute 
pas dans un état physiologique normal et pouvaient notamment souf­
frir d'une carence anormale en vitamines. 

Dans l'ensemble, ces essais font donc apparaître : 
1 ) en ce qui concerne les auxines — que, parmi les essences dont 

les tissus ont été cultivés, la plupart se montrent complètement 
insensibles aux acides (Lindolyl-acétique, (3-indolyl-butyrique, 
a-naphtyl-acétique et 2,4-dichlorophénoxyacétique, même à des 
concentrations assez fortes, supérieures aux concentrations bio­
logiques habituelles. Chez quelques essences la prolifération du 
tissu est stimulée par ces auxines : 

2) que l'action des vitamines est le plus souvent nulle ou très fai­
ble. Seule est à noter l'action du méso-inositol qui augmente la 
résistance à la nécrose. Le cas du chène-liège dont les assises 
génératr ices ont réagi positivement à l'addition de certaines vita­
mines serait à étudier sur un matériel non contaminé. 

Substances diverses. — E n vue d'essais portant sur l 'organogenèse, 
la lignification ou la formation de chlorophylle, certains milieux con­
tenaient des substances définies appartenant à des familles chimiques 
très diverses : vanilline, isoeugénol, hydrazides, bases puriques et py-
rimidiques, pyrrol, etc.. Aux concentrations utilisées, comprises en­
tre 10 ' et 10"*, ces substances n'ont pas agi sur la prolifération 
des tissus. Il en est de même pour le chlorhydrate de cystéine à 1 0 - '. 

Extraits naturels. — Lu ce qui concerne les extraits de tissus vé­
gétaux, le lait de coco n'a exercé aucune action sensible sur la prolifé­
ration du tissu cambial de Q. pedunculata X sessiliflora mais, comme 
l'acide P-indolyl-acétique, a stimulé celle du parenchyme libérien d'ex­
plantats prélevés soit en été, soit en hiver. De même divers extraits 
de tiges de tomate obtenus avec des solvants différents (éther, alcool, 
eau) n'ont provoqué aucune réaction importante, sauf parfois une 
stimulation légère. 



366 A N N A L E S D E S S C I E N C E S F O R E S T I È R E S 

B) Tissus repiqués 
l'ilesse de prolifération. — Même les tissus qui se développent le 

plus activement ont une vitesse moyenne de prolifération inférieure, 
parfois de beaucoup, à celle des tissus de plantes herbacées telles que 
le Topinambour, la Carotte ou la Scorsonère. En contrepartie, l'acti­
vité de la prolifération se maintient très longtemps et il est donc 
possible d'espacer beaucoup les repiquages. 11 y a lieu de remarquer 
d'ailleurs que la faible valeur de la vitesse moyenne résulte en partie 
de la longueur du temps de latence qui s'écoule à chaque repiquage 
avant que se manifeste la reprise de la prolifération. Ce délai varie 
de 3 semaines à 1 mois pour C. vesca et peut atteindre 3 à 4 mois 
pour T. parvifolia. 

Il en résulte que les intervalles des repiquages s'échelonnent nor­
malement entre 3 et 8 mois, pouvant même atteindre 1 an si les 
pertes d'eau du milieu par évaporation peuvent être suffisamment 
ralenties par l'emploi de tubes assez longs par rapport à leur diamè­
tre et convenablement capuchonnés. 

Action des auxines. 
Le comportement des tissus permet de les classer en quatre caté­

gories : 
1 ) Tissus capables de prolifération indéfinie sur milieux ne contenant 

que des aliments minéraux et un glucide. 

2) Tissus dont la prolifération est nulle ou très faible en l'absence 
d'auxine mais qui peuvent être cultivés indéfiniment sur des mi­
lieux contenant une dose convenable d'auxine: acides (3-indolyl-
acétique. (3-indolyl-butyrique, a-naphtyl-acétique ou 2,4-dichloro­
phénoxyacétique. 

3) Tissus dont la prolifération indéfinie n'a pu être obtenue que sur 
milieu contenant du lait de coco. 

4) Tissus insensibles aux auxines comme au lait de coco et dont la 
culture indéfinie n'a pu être obtenue jusqu 'à présent sur aucun 
des milieux essayés. 

/" cos. — A la première catégorie appartiennent les tissus de C as-
tanea vesca Gaertn. et Betula verrucosa Ehr. Une souche de tissu de 
la première essence, isolée en 1949, a été repiquée 50 fois. Une sou­
che de />. verrucosa isolée le 25 juin 1954 a été repiquée 25 fois. E n 
ce qui concerne cette dernière espèce, il faut remarquer que, au pre­
mier repiquage, une concentration très élevée d'auxine a été néces­
saire pour faire reprendre la prolifération. Seuls les tissus repiqués 
sur des milieux contenant 10 " ' d'acide a-naphtyl-acétique ou d'acide 
(3-indolyl-butyrique ont proliféré. A la concentration de 10~ c ni ces 
substances, ni l'acide |3-indolyl-acétique n'ont manifesté d'action. Par 
contre, au deuxième repiquage cette concentration s'est montrée suf­
fisante. Au troisième repiquage (11 juin 1955), sur une série de 20 
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colonies repiquées sur milieu dépourvu d'auxine, 5 ont proliféré aussi 
activement que celles des séries repiquées sur des milieux contenant 
«le l'acide a-naphtyl-acétique ou p-indolyl-acétique à 10 <!. A partir 
de ces 5 colonies ont été effectués depuis 8 ans 21 repiquages suc­
cessifs sur milieux sans auxine. 11 y a donc dans ce cas un phéno­
mène très accentué de sensibilisation à l'auxine. Des essais quantita­
tifs ont montré que non seulement les tissus des deux essences peu­
vent proliférer sans auxine mais que. en présence de concentrations 
croissantes d'auxine on n'observe aucune différence par rapport aux 
témoins jusqu 'à ce que soient atteintes les doses inhibitrices puis 
toxiques. 

Pour C. vesca l'action des acides p-indolyl-acétique et a-naphtyl­
acétique est nulle à 10~~mais une action inhibitrice commence à se 
manifester au-dessus de 10 ' et devient très prononcée à 10 — 

Elle s'est traduite, après 110 jours de culture, par une diminution 
de l'accroissement de masse du tissu frais égale à 60 % pour l'acide 
a-naphtyl-acétique, à 54 '/< pour l'acide f$-indolyl-acétique, par rap­
port aux témoins sur milieu sans auxine. 

Le graphique ci-dessous indique les résultats des essais de l'action 
de concentrations croissantes d'auxine sur ce tissu. 

FlG. 1. 
Action des acides (5-indolyl-acétique et a-naphtyl-acétique 

sur les tissus repiqués de C. vesca. 
En abscisses les concentrations, en ordonnées la masse moyenne relative 

des colonies par rapport aux témoins. 
* a-naphtyl-acétique 
o acide (3-indolyl-acétique 
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Le tissu de B. verrucosa est moins sensible et ce n'est que pour des 
concentrations de l'ordre de 10" A que l'action inhibitrice commence 
à se manifester. 

Ces résultats pouvaient être dus soit à ce que ces tissus sont ca­
pables de faire la synthèse de l'acide (3-indolyl-acétique à une con­
centration optimale ou supraoptimale, soit à ce que leur auxine natu­
relle est une autre substance. 

E n ce qui concerne C. vesca, 68 g de tissu frais ont été extraits à 
l'eau distillée (méthode de P I L E T ) . L'extrait a été chromatographié 
avec le solvant : 

isopropanol 8 0 % 
ammoniaque à 2 8 C/<- 10 % 
eau distillée 10 <'/, 

La réaction de S A L K O W S K I a été négative sur tout le cbromato-
gramme. LTne tache fluorescente correspond au même Rf que l'acide 
(3-indolyl-acétique témoin (Rf = 0,38) mais ne réagissant pas au 
chlorure ferrique a été éluée et le produit d'élution soumis au test de 
B O N N E R (élongation du coléoptile d'avoine (1)) . Cette substance 
s'est révélée inhibitrice. Par contre, le produit d'élution d'une tache 
fluorescente de Rf 0 ,85 a manifesté une action positive. 

Il apparaît donc que le tissu de cette essence ne contient pas 
d'acide (3-indolyl-acétique. mais une autre auxine naturelle. 

A la deuxième catégorie appartiennent les tissus de Populus tre­
mula L . , Ulmiis campestris L . , Tilia parvifolia Ehr., Prunus avium 
L . Les doses d'auxine nécessaires sont assez élevées par compa­
raison avec celles qui sont actives sur beaucoup de tissus de végé­
taux herbacés. 

Pour P. tremula l'acide a-naphtyl-acétique à 10™' n'exerce 
encore aucune action notable mais à 10™ ( i la prolifération est très 
active. Le seuil d'action est donc un peu supérieur à 10™'. Il en est 
cle même de l'acide (3-indolyl-acétique, dont l'action, à dose égale, 
est moindre que celle du précédent, L'entretien de deux souches cle 
cette essence, repiquées respectivement 2 6 et 2 4 fois, est assuré sur 
milieu à 10™" d'acide a-naphtyl-acétique. 

Le comportement du tissu de P. avium, repiqué 2 0 fois, est entiè­
rement comparable à celui du tremble. 

En ce qui concerne le tissu d'U. campestris, bien qu'il ne soit 
pas rigoureusement inerte en l'absence d'auxine, une concentration 
de 1 0 - 8 d'acide (3-indolyl-acétique ou a-naphtyl-acétique est néces­
saire pour obtenir une prolifération active. 5 souches de ces tissus 
ont été repiquées de 10 à 15 fois. 

(1) Les essais biologiques sur ces extraits ont été effectués par Mlle P A U -
PARDIN dans le Service de M . le Professeur G A U T H E R E T . 
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Pour T. parvifolia, les seuils d'action des auxines sont encore 
plus élevés. A 10 1 l'action des acides p-indolyl-butyrique et |3-in-
dolyl-acétique est nulle, celle de l'acide a-naphtyl-acétique très fai­
ble et visiblement à peine supérieure au seuil d'action et il faut des 
concentrations de l'ordre de 10 ' pour obtenir une prolifération as­
sez active pour permettre la conservation d'une souche. 

A la troisième catégorie appartiennent les tissus d'Eucalyptus 
gomphocephala, E. gunnii et E. camahlulensis. Encore l'action du 
lait de coco est-elle peu intense et la prolifération des tissus reste 
extrêmement lente. 

Enfin, les tissus de Juglandacées (Jugions et Pterocarya) de 
Fraxinus, Quercus, Fagus, Carpinus et de Robinia pseudoacacia 
n'ont pu être repiqués au delà de quatre ou cinq passages, même en 
présence de lait de coco. 

Action des vitamines. — Les milieux pour repiquages utilisés dès 
le début de nos recherches dérivaient des formules I ou II indi­
quées par G A U T H E R E T dans le Manuel technique de culture des tis­
sus végétaux (63) et qui contiennent seulement de l'aneurine. En 
tenant compte des travaux de M O R E L (146, 147). ces formules ont 
été complétées par l'addition d'acide pantothénique à 5.10—7 ou 
10™u et de biotine à 10™'. D'autre part, en raison de l'action anti-
nécrosante du méso-inositol observée sur les premiers isolements, 
cette vitamine a été incorporée aux milieux à des concentrations 
variant de 10~4 à 10™3. 

Quelques essais sur des milieux contenant diverses concentrations 
de sels minéraux, notamment avec des milieux à base de solution 
de H E L L E R (95) ont montré que les tissus d'arbres étaient très peu 
sensibles à ces variations de composition. 

Les milieux de base adoptés pour le maintien des souches ont 
donc la composition suivante : 

Solution de K N O P diluée de moitié 
Solution de B E R T I I E L O T modifiée suivant G A U T H E R E T : X gouttes 

par litre 
Glucose 2 % (formule III) ou saccharose 3 •/?-> (formule IV) 
Aneurine 10 — 6 

Pantothénate de calcium 5.10 7 ou 1 0 - 6 

Biotine 10™7 

Méso-inositol... 10™4 à 10—3 

Ces formules étant complétées, le cas échéant, par l'addition d'une 
auxine. 

Des essais de culture de tissus de P. tremula, B. verrucosa, C. ves­
ca sur milieux totalement privés de vitamines ont montré cependant 
que ces tissus peuvent proliférer sans vitamine. Pour les deux premiè­
res essences aucune différence perceptible à l'examen visuel n'a été 
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constatée entre les tissus cultivés sur milieu 111 ou I V (additionné 
d'auxine dans le cas de P. tremula) et le milieu correspondant dé­
pourvu de vitamines. 

Avec C. vesca, la prolifération du tissu se maintient sur milieu 
sans vitamines, même après S passages, mais cette prolifération est 
moins active que sur milieu I I I ou I V . Une détermination quanti­
tative a donné les résultats suivants: 

ces résultats sont significativement différents au seuil de 0 ,01 . 
Par contre, les tissus repiqués d'une part sur milieu sans vita­

mines, d'autre part sur quatre milieux contenant chacun une des 
combinaisons 3 à 3 des 4 vitamines du milieu de base, aux mêmes 
concentrations que dans ce milieu, ont montré sensiblement la même 
activité. Ce résultat est sensiblement différent cle celui obtenu par 
Mlle P A R I S (159, 160) sur des tissus d'Aubépine qui faisait appa­
raître une action positive cle l'aneurine seule, mais doit être rappro­
chée des observations du même auteur (158) sur les tissus normaux 
de carotte, qui, en présence d'acide B-indolyl-acétique sont notable­
ment stimulés par l'action synergique de l'aneurine, cle la biotine et 
du méso-inositol alors que ces vitamines n'exercent pas séparément 
d'action significative. 

11 apparaît clone que chacune de ces quatre vitamines est néces­
saire à la prolifération du tissu cle C. vesca mais que ce tissu peut 
en faire la synthèse en quantité suffisante pour assurer la proli­
fération sans atteindre toutefois la concentration optimale. Chacune 
d'elles peut alors jouer le rôle cle facteur limitant. 

L'action des autres vitamines a été essayée en ajoutant ces vita­
mines, séparément ou groupées, au milieu 111. 

L'acide folique, à des concentrations cle 10 ' ou 1 0 " s réduit le 
temps de latence du tissu cle C. vesca après repiquage, mais en 
contre-partie des nécroses se manifestent plus tôt si le tissu est 
maintenu longtemps en culture. 

Sur le même tissu, l'acide nicotinique et l'amide nicotinique sont 
sans action jusqu'à la concentration cle 10 " où ils commencent à 
manifester une action inhibitrice. 

L a riboflavine, la pyridoxine, l'acide 4-aminobenzoïque aux con­
centrations cle 10™ 7 et 10™' ; n'ont exercé aucune action sur la crois­
sance. Il en a été de même pour l'acide ascorbique jusqu 'à 10™R'. 

Les milieux complexes contenant ces 10 vitamines ont été essayés 
sur les tissus de C. vesca, P. tremula, R. pseudoacacia, F. excclsior, 

Poids moyen des colonies 
après 2 0 8 jours Ecarts-type 

Série sans vitamines — 1 3 1 8 mg 
Série sur milieu I I I . . 2 0 1 8 mg 

276 
375 
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Quercus sp., Jugions régla, ils n'ont pas donné de résultats diffé­
rents de ceux des milieux III ou IV , sauf l'action accélératrice de 
l'acide folique sur la reprise de la prolifération du tissu de C. vesca. 

Acides aminés. — Le glycocolle à des concentrations de 10™fi 

et 10™'. t'arginine à 10 5 . la glutamine à la même concentration 
ont été sans action sur les tissus de T. parvifolia. F. excclsior, Quer­
cus sp. Il en a été de même pour la glutamine à 5.10 :> sur tissu de 
/. regia et ./. nigra. 

Des milieux complexes semblables à ceux essayés par P A R I S , 

D U U A M E T et G O R I S (161) sur tissus de carotte, et contenant les dix 
vitamines déjà citées, une auxine et les 11 acides aminés suivants : 
glutamine 5.10 5 . arginine 10—4. acide aspartique 3 .10 - 5 , alanine 
5.10 ', cystéine 2.10 5 . histidine 2.10™"', leucine 3.10 ', lysine 
3.10™'. phényl-alanine 10™5, serine 10™r', tyrosine 3.10™r' n'ont pas 
activé la prolifération des tissus de J. regia, 'F. parvifolia, R. pseu­
doacacia. D'autre part, la tyrosine à la concentration de 10™5, asso­
ciée à l'acide f3-indolyl-acétique ou à l'acide a-naphtyl-acétique a été 
essayée sur tissus de Quercus et de C. vesca. Aucune action n'a été 
observée. 

Glutathion. — Aucune action à la concentration de 10 5 sur tissu 
de T. parvifolia. 

Bases puriques cl pyrimidiques. — L'adénine, seule ou accompa­
gnée d'autres bases : guanine, uracile, thymine, cytosine. a été intro­
duite dans divers milieux en présence de vitamines ou d'autres 
substances en vue d'étudier leur action sur l 'organogenèse (cf. 
Chap. IV). En aucun cas ces substances à des concentrations va­
riant de 10 à 5.10 1 n'ont exercé d'action sur la croissance des 
tissus de C. vesca, B. verrucosa, /'. tremula, Quercus sp., R. pseu­
doacacia, /'. avium, V. campestris. 

La cinétine a été essayée à la concentration de 10™r' soit en ab­
sence, soit en présence d'auxine (acide a-naphtyl-acétique à 10™6) 
sur tissus de Quercus sp.. F, excclsior. F. gomplweephala et F. cla-
docalyx, et, à la même concentration, soit en présence de 2.4-D 
à 10™'\ soit en l'absence d'auxine. sur tissus de C. vesca et B. ver­
rucosa. Dans aucun cas il n'a été décelé d'action de cette base. 

Gibberellinc. — Les essais n'ont pu être effectués qu'au moyen 
d'un produit impur à 10 % de gibberelline. A la concentration de 
10 ' ce produit, incorporé dans le milieu I II , en absence comme 
en présence d'auxine (acide a-naphtyl-acétique 10™ e), n'a pas agi 
sur la croissance des tissus de P. avium, J. sieboldiana et /. nigra, 
T. parvifolia, U. campestris. Il y a lieu toutefois de signaler que 
sur le tissu de C. vesca la substance introduite sur milieu sans 
auxine a provoqué un enrichissement très net en chlorophylle, mais 
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seule une répétition des essais avec un produit pur permettrait de 
déterminer si cette action est due à la gibberelline ou à l'une des 
impuretés qui l'accompagnaient. 

Acide traumatiquc. — B O N N E R et E N G L I S M (12) , E N G L i s n , B O N -
N E R et H A A G E N S M I T (42) avaient montré l'action de l'acide trauma-
tique sur la prolifération des cellules de la gousse de haricot. Les 
essais sur tissu cambial de P. tremula, C. vesca et R. pseudoacacia 
n'ont fourni que des résultats négatifs . 

Substances cancérogcnes. — Le 20-méthyIcholanthrène. le 9 ,10-
diméthyl- l ,2-benzanthracène, le 2-acétylaminofluorène n'ont pas agi 
sur la prolifération du tissu cambial de C. vesca (voir Chap. III). 

Cependant, étant donné l'insolubilité dans l'eau de ces substances, 
il n'est pas sûr que, même en opérant suivant la technique décrite 
précédemment (voir I I e partie), les tissus reposant sur les diaphrag­
mes de papier-filtre, préalablement imprégnés avec une solution de 
ces corps dans un solvant approprié, aient pu réellement en absorber 
des quantités suffisantes. 

Dicthyldithiocarbamate de sodium. — Comme la tyrosine. cette 
substance a été utilisée comme inhibiteur de phénoloxydase pour 
éviter la destruction de l'auxine par oxydation ( R E I N E R T et W H I T E 
[1681). 

Cette substance a été ajoutée à la concentration de 10" ' à des 
milieux contenant de l'acide a-naphtyl-acétique à 10™" ou de l'acide 
B-indolyl-butyrique à 10™' et 10™ 4 utilisés pour le repiquage de tissus 
de P. avium, T. pan'ifolia, P. tremula et Quercus sp. Dans aucun 
cas il n'a été observé de différence avec les cultures témoins. 

Incorporé h la même concentration dans le milieu sans auxine 
(milieu III) utilisé pour la culture de tissu de C. vesca. le diéthyl-
dithiocarbamate de sodium a exercé une action inhibitricc sensible 
et même provoqué des nécroses. 

1-3 Diphénylurcc. — S H A N T Z et S T E W A R D avaient reconnu l'exis­
tence de cette substance dans le lait de coco (173) et constaté qu'elle 
exerce une légère action stimulante sur la croissance du tissu de 
carotte (186). Cette action est beaucoup plus intense en présence 
d'hydrolysat de caséine. Sur tissu de pomme de terre la diphénylu-
rée n'agit qu'en présence d'hydrolysat de caséine. 

Sur tissus de Quercus sp., C. vesca, T. pan'ifolia, cette substance, 
utilisée à la concentration de 10™'"', n'a manifesté aucune action. 

Produits et extraits naturels de composition inconnue. 
Le lait de coco a été utilisé à des concentrations variant de 15 à 

3 6 %, en présence ou en l'absence d'auxine. 
Sur tissu de C. vesca aucune action n'a été observée. Il en a été 

de même avec les tissus de Quercus sp. en présence d'acide a-naph-
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tyl-acétique à 10~"' ou en l'absence d'auxine, résultat déjà constaté 
par B A R N O U D (8) avec Q. sessiliflora. Ces résultats sont à rappro­
cher des observations de D U H A M E T (39) sur les tissus d'Aubépine et 
de Saule. 

Par contre, les tissus de J. regia, de R. pseudoacacia, à'Eucalyp­
tus gomphocephala, /:. gunnii et E. camaldulcnsis ont réagi posi­
tivement même sans addition d'auxine, alors que la prolifération des 
témoins, même sur divers milieux complexes contenant une auxine. 
diverses vitamines et des acides aminés était sensiblement nulle. 
C'est seulement sur milieux contenant du lait de coco qu'il a été 
possible de maintenir en culture les tissus de ces Eucalyptus. La 
prolifération reste cependant très lente. 

Divers extraits de tige de tomate n'ont pas eu d'action sur la 
croissance des tissus de C. vesca (v. chap. IV). 

11 en a été de même avec des extraits de racine d'orme. 

Cultures associées de tissus d'essences différentes. — D U H A M E T 

(38, 40) a montré que le tissu de Ronce favorise la croissance des 
tissus de Scorsonère et qu'un extrait de tissu de Ronce stimulait 
la prolifération du tissu de carotte, mais inhibait celle du tissu d 'Au­
bépine. Nous avons entrepris quelques expériences analogues sur 
des tissus d'arbres. 

Certains tissus exercent une action nécrosante rapide sur les tis­
sus d'autres essences placés à leur contact. C'est le cas du tissu 
d'U, campestris vis-à-vis du tissu de C. vesca. 

D'autres tissus sont indifférents, comme ceux de !'. tremula et de 
C. vesca cultivés ensemble. 

Le tissu de C. vesca stimule légèrement celui de Quercus mais 
sans induire une prolifération assez active pour permettre la cul­
ture indéfinie de ce dernier. Il en est de même du tissu de R. ver­
rucosa à l 'égard des tissus de ./. regia et /. nigra. 

Les tissus de C. vesca et />'. verrucosa, l'un et l'autre autotrophes 
quant à l'auxine, se soudent l'un à l'autre mais sans activation réci­
proque de leur croissance. 

Il apparaît ainsi, à la suite des essais de repiquage de tissu de 
plus de quinze essences que la culture indéfinie n'a pu être réalisée 
que pour neuf d'entre elles dont six sur milieux de composition 
définie et trois sur milieu au lait de coco. La possibilité de culture 
in vitro ne semble pas directement liée à la position systématique 
des différentes espèces. Si, en ce qui concerne les Salicacées, les 
travaux de G A U T H E R E T sur Salix caprea, les résultats obtenus par 
B A R N O U D et nous-mêmes sur Populus tremula, par C T I A R D E N O N et 
T A R I S (22 , 23 ) sur des cultivars différents de P. euramericana, peu­
vent permettre de penser qu'il est possible de cultiver les tissus des 
arbres de cette famille, les tissus des Fagales ont fourni des résul­
tats très discordants et moins favorables. Alors que les tissus de 
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Betula verrucosa et Castanca vesca sont faciles à cultiver sans ap­
port d'auxines ni de vitamines, les tissus de Fagus sylvatica n'ont 
pu être maintenus en culture et les essais répétés sur tissu de 
Quercus sessiliflora, de Q. pedunculata et d'hybrides de ces deux 
espèces entre elles ou avec Q. pubescens, ont abouti à des échecs, à 
l'exception du résultat publié par B A R N O U D sur Q. sessiliflora. Il 
en a été de même avec Carpinus betulus. 

Il n'existe pas non plus de relation entre la facilité de culture ou 
l'activité de prolifération du tissu in vitro et la rapidité de crois­
sance en diamètre de l'essence dans les conditions naturelles. Le cas 
le plus frappant est celui des Eucalyptus, arbres dont la vitesse de 
croissance est remarquable et dont il n'a pourtant été possible de 
maintenir la prolifération du tissu cambial in vitro que pour trois 
espèces et en ayant recours au lait de coco. Il reste donc à explorer 
un vaste domaine en ce qui concerne les facteurs chimiques néces­
saires à l'activité du cambium d'un grand nombre d'espèces fores­
tières. 



C H A P I T R E II 

Reprise d'activité du tissu cambial en hiver 

T A B L E A U X D E S E S S A I S D E C U L T U R E D E C A M B I U M 

P R É L E V É E N H I V E R 

Dans les tableaux qui suivent, les prélèvements ont été pratiqués 
suivant la méthode de G I O E L L I modifiée telle qu'elle est décrite au 
chapitre II (Matér ie l et méthodes). 

Les milieux sont désignés par des lettres conformément au type 
de nomenclature adopté par G A U T H E R E T (63), savoir : 

A : Solution de Knop diluée de moitié - Saccharose 3 % Gélose 
q.s. (1) 

B : Solution de Knop diluée de moitié - Glucose 2 fo 

I — Solution de Knopp diluée de moitié -\- solution oligodynami­
que de B E R T I I E L O T modifiée suivant G A U T H E R E T : Saccha­
rose 3 °/c - Aneurine 10 — 6 - Acide |3-indolyl-acétique 10 — 6 . 

II — Même composition que I, le saccharose étant remplacé par 
le glucose à 2 %. 

Les abréviations ou symboles suivants sont utilisés pour les subs­
tances de croissance ou les vitamines. 

1(3 : acide (3-indolyl-acétique — a-N : acide a-naphtyl-acétique — 
2,4-D : acide 2,4-dichlorophénoxyacétique — B i : aneurine ( = thia-
mine) — B 2 : lactoflavine ( = riboflavine) — Pa : acide pantothé­
nique — B e : adermine ( = pyridoxine) — Ino : méso-inositol •— 
H : biotine — N i : acide nicotinique — B c : acide folique — P P : 
amide nicotinique. 

(1) Avec l'agar en branche la dose de gélose est de 1,3 %. Nous utilisons 
depuis quelques années de l'agar en poudre avec lequel la dose de 0,7 % est 
suffisante pour obtenir la consistance voulue du milieu. 
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Substances diverses: A d : adénine — C'y: chlorhydrate de cys-
téine — van : vanilline. 

Extraits végétaux: Co : lait de coco. 

T A B L E A U II 
Genre Populus 

Nature 'et 
Age de 
1 1 arbre ( I ) 

Lieu de pré­
lèvement -
Forêt de i 

Date de 
pré lève­
ment 

Milieu de culture 
Nombre d1explantats 

Observa­
tions 

Nature 'et 
Age de 
1 1 arbre ( I ) 

Lieu de pré­
lèvement -
Forêt de i 

Date de 
pré lève­
ment 

Milieu de culture Mis en 
culture 

Conta­
minés 

Inertes 
ou né­
crosée 

Actifs Observa­
tions 

V i l lef ermoy 5-2-49 

| Populus tremula L „ 

B 

B + pa 10 - 6 

II + pa. 5.10 - 7 

10 

10 

10 

1 

1 

3 

2 

1 

1 

7 

8 

6 

1 6 Barbeau 7-11-49 B 20 2 2 16 

ï ^ Villefermoy 12-11—+9 B 20 0 20 0 Développera 
presque nul, 
l im i té à la 
surface l i b é 
rienne. 

T 
22 i d . 4-12-49 B 20 3 3 H | 

même cépèe 
que le brin 
précédent. 
Développera^ 

faible T 22 i d . 4-1-50 B 20 0 6 H , 

même cépèe 
que le brin 
précédent. 
Développera^ 

faible 

T 3 5 Villefermoy 13-2-55 B 

B 4 . 1 10-6 

B + I|i 10~6 

10 
10 
10 

0 
0 
0 

0 
0 
0 

10 
10 
10 

F 4 5 Valloire 1-11-56 B 

B + I (i 10 - 7 

B 

20 
20 
15 

0 
0 
0 

0 
0 
0 

20 
20 
15 

)prélèvement 
)après s é j . 
dans l 'eau. 

F 3 0 Riatolaa 
(Htea j^pea) 13-10-57 B 

B + I [1 10-7 

20 
20 

3 
7 

1 
2 

16 
11 

F 30 Dierre-la-
Cro' 

( I . & L.) 

10-10-60 

| Populus x euramericc 

A + pa S - IO - 7 

ina| cv. i 

20 

égénére 

0 

de Tou] 

0 

•aine 

20 

(1) T : brin de taillis. 
F : tige de futaie. 



T A B L E A U III 
Jugions regia L . 

Nature et 

Age de 

11 arbre 

Lieu de 

pr é l è v e m e n t 

F o r ê t de : 

Date de 

p r é l è v e ­

ment 

M i l i e u de culture 

Nombre d'exp Lantats 
Obser­

vations 

Nature et 

Age de 

11 arbre 

Lieu de 

pr é l è v e m e n t 

F o r ê t de : 

Date de 

p r é l è v e ­

ment 

M i l i e u de culture 
i?iis en 

culture 

Conta­

m i n é s 

Iner­

tes ou 

né c r o s é s 

Ac­

t i f s 

Obser­

vations 

P l a n t a t i o n 

r é g i o n de 

Grenoble 

7-3-1958 B 

B + I p 10"6 

3 +0( N 10"
6 

20 

20 

5 
4 

0 

0 

15 
16 

p r o l i f é r a ­

t i o n é g a l e ­

ment ac t i v e 

dans l e s 3 
s é r i e s . 

i d . 14-3-1959 B + Sol Berth Xg/l 

B
1
: 10"

6

,Pa 5.10"
7

, 
1

 H: 10-7 

ino : 5.10-* 

en p r é s e n c e de t i s s u 

de Betula verrucosa. 

M ê m e milieu sans 

Pa + Ad 2.10-5 

en p r é s e n c e de 

B. verrucosa. 

10 

10 

2 

1 

0 

0 

8 

9 

D é v e l o p ­

pement très 

a c t i f du 

cambium 

T A B L E A U IV 
Castanea vesca Gaertn. 

Nature et 
Age de 
1'arbre 

Lieu de pré­
lèvement 
Forêt de : 

Date de 
p r é l è ­
vement 

Milieu de culture 

flomljre d'ex lantats 
Nature et 

Age de 
1'arbre 

Lieu de pré­
lèvement 
Forêt de : 

Date de 
p r é l è ­
vement 

Milieu de culture Mie en 
culture 

Conta­
minés 

Inertes 
ou né­
crosas 

Ac­
t i f s 

F 
80 Fontainebleau 10-2-49 B 

B + pa 10"6 

I I + pa 5.10"7 

B + B g 1.25.10"4 

10 

10 

10 

0 

0 

1 

1 

0 

3 

9 
10 
6 

( I ) 

P 
80 

Fontainebleau 2-11-49 B 20 2 4 14 

P 80 8-12-49 B 20 1 2 18 

P 80 i d . 14- 1-50 B 
B + n i 5.10"4 

B + Ino 5.10"4 

B + Ino 5.10' 4 , ) 
+ ni :5.10" 4 j 

10 

10 

10 

10 

0 
2 
2 

2 

0 

2 

1 

2 

10 

6 

7 

6 

Observations : 
(1) Formation d'un bourrelet cambial et léger développement libérien. 
Après passage sur milieu à la caféine, 0,4 % . 
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T A B L E A U VI 
Fagus sylvatica L 

Nature et Lieu & Date Nombre d'explantats 
Age de de Milieu de culture Mis en Conta­ Iner­ Ac­
l 'arbre prélèvement culture minés tes ou 

nécro­
sés 

t i f s 

F 
50 

Fontainebleau 
15-4-50 B 20 0 0 20 

( I ) 
F 

60 
Fontainebleau 

25-1-51 B 20 0 20 0 

(2) 
V Fontainebleau B 10 0 0 10 

20 12-11-51 B + Pa 5.10 - 7 10 0 0 10 
B + I (i 10~7 10 0 0 10 
B + 1(1 10"6 10 0 0 10 

(3) 

F Fontainebleau 
50 13-11-58 B 20 0 3 17 

Observations : 
(1) Proli fération active. 
(2) Inertie totale des explantats. 
(3) Prol i férat ion du tissu cambial, qui forme un bourrelet périphérique, 

et du parenchyme libérien. Légère action positive du pantothénate de calcium 
et de l'acide p-indolyl-acétique. 

T A B L E A U VII 
Carpimis betulus L . 

Nature S. Lieu et date 

Milieu de culture 
Nombre d'explantats 

âge de 

1'arbre 
de 

prélèvement 
Milieu de culture Mis en 

culture 
Conta­
minés 

Inertes 

ou 

nécrosés 

Ac­
t i f s 

Observations 

50 
F 

Fontainebleau 
25.1.51 

B 20 0 0 20 prolifération 
très f a i b l e 

F 

50 Fontainebleau 
3.12.52 

B + B 10"6, H 10~
7

 ) 

-4 1 
Ino 5.10 ' 

B + B, 10"6 + Pa 5.10"
7

 ( 

10 0 0 10 prolifération 

assez fai b l e 

+ H 10 - 7 ' 10 0 O 10 prolifération 
faible 

B + Pa 5.I0"7 + H 10~
7

 ( 

+ Ino 5.I0"4 10 0 0 10 prolif.très faible 

B + B, 10
- 6

, Pa 5.10"
7

,) 

Ino. 5.10"
4 10 0 0 10 " assez fai b l e 

B + B, 10"
6

, Pa 5.10"
7

, ( 

Ino. 5.1 O
-4

,H : 1 O"
7

 ' 
10 0 0 10 " assez active 
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T A B L E A U VIII 

lietula verrucosa Ehr. 

Nature & 
Age de 

l'arbre 

Lieu et Date 
de 

prélèvement 
Milieu de culture 

Nombre d 'explantats Nature & 
Age de 

l'arbre 

Lieu et Date 
de 

prélèvement 
Milieu de culture Mis en 

culture 
Conta­
minés 

Inertes 
ou nécro­

sés 

Ac­
t i f s Observations 

F 
35 

Fontainebleau 
6-1-50 B 20 0 0 20 prol i férat ion active 

F Fontainebleau B 10 3 7 0 
45 20-10-50 B + Ino. 10"3 10 3 6 1 

B + I (i 10"4 ' 10 1 9 0 

T A B L E A U IX 

Ulmus campestris L . 

Nature 

et âge 

Lieu de 

prélèvement 

Nombre d'explantats —= =— =~ 
Nature 

et âge 

Lieu de 

prélèvement Date Milieu de culture 
Mis en 

culture 

Conta­

minés 

Inertes 

ou né­

Ac­

t i f s 

Observations 

arbre Forêt de: 
crosés 

F Fontainebleau 12.2.49 10 1 0 9 

120 B + Pa 10 10 0 0 10 

F i d . 1.3.49 B 12 0 0 12 
120 

T 

33 Malvoisine 9.1 1.49 B 20 3 0 17 
33 i d . 3.12.49 (B 12 1 0 11 brins de t a i l l i s 

(B + Ino.5.10"' 8 0 0 8 successivement 

33 
33 

i d . 

i d . 

3.1.50 
6.2.50 

B 
B 

20 
20 

, 2 

1 
0 

0 
18 

19 

abattus sur une 

même c é p é e . 

33 i d . 20.3.50 B 20 1 0 19 

T i d . 16.11.50 B 20 8 0 12 ( brins de t a i l l i s 

30 ( d'une même c é p é e 

30 i d . 16.12.50 B 10 0 0 10 ( 

30 i d . 5.10.51 B 20 0 0 20 

30 i d . 4.1 .52 B 10 0 0 10 

F 
50 Villefermoy 13.1.52 B 10 0 0 10 

50 Fontainebleau 4.3.59 B 20 0 0 20 ( cambium déjà en 

B + Pa 2.10"6 20 0 0 20 ( 

( 

activité.Prélèvement 
effectué suivant 
la méthode de 
GAUTHERET. 

T 

35 Villefermoy 27.2.59 B 20 0 0 20 

B + Pa 2.1 O"
6 

20 0 0 20 -
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T A B L E A U X 

Robinia pseudoacacia L . 

Age de Lieu de Tige de Milieu de 
culture 

Nombre d'explantats 
l 'arbre prélèvement Date futaie Milieu de 

culture Mis eâ Conta­ Iner­ Ac­ Observations 
Forêt deî F 

ou brin 
de 

t a i l l i s 

Milieu de 
culture cultu­

re 
minés tes t i f s 

60 Fontainebleau 10-3-51 F B 20 0 0 20 Développement 

20 i d . 31-10-57 F B 19 0 0 19 
, act i f , 
j 10. 
(Aucune action 
(de l'acide indol B + I |i 10~5 15 0 0 15 [ f> acé t ique . 

T A B L E A U XI 

Tilia parvifolia Ehr. 

30 Villefermoy 3-2-51 T A 20 0 0 20 Dévelop t r è s Villefermoy 
act i f . 

32 i d . 13-2-53 T B 11 0 0 11 Dévelop* act i f . 
B + van.10"4 12 0 0 12 Légère activation 

par l 'acide' a -
naphtylacétique 

B + a N 10 10 0 0 10 
B + ip 10 - 6 10 0 0 10 

30 i d . 28-2-60 T A + Pa 5.10-7 20 0 0 20 Dévelop lent. 

T A B L E A U XII 

Eucalyptus tereticornis Sm. clone E U 136 

3 Station de 
Recherches 

Rabat 

15-11-59 F 

3 i d . 15-11-59 F 

3 i d . 15-11-59 F 

3 i d . 15-11-59 F 

3 i d . 15-11-59 F 

E. c 

18 

ladoca 
0 j 

F . 

S. g 
18 | 0 

onrohocepnala 

E. c 
18 

amaldi 
0 

lensis 

E. c 
18 

amaldi 
0 

.lensàs 
18 | 0 

18 Dévelop assez 
act i f . 

Dével.assez act if 0 | 18 
A . U . C . 

0 | 18 | i d . 
Dehnh.Olone w 2 1 

18 | i d . 
Clone Eu 2 3 

18 I i d . 
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T A B L E A U XIII 

Fraxinus excclsior L . 

La eu de 
prélèvera* 
Forêt dei 

l ige de 
futaie "F" 
ou brin de 
t a i l l i s "T" 

Milieu de 
culture 

Nombre d'explantats 
Mis en] 
cul tu-

Conta­
minés 

Iner—i 
tes 

Ao-j 
t i f s 

Observations 

Villefermoy^ 22-1-59 
B + Pa 10 

B + p y r r o l 
t j r 4 

B - Ino . 10"' 

10 

10 

10 

10 

Dévelop assez act if 
Bourrelet cambial et 
' légère pro l i f é ra t ion 
du l iber . 

Cals beaucoup plus vo­
lumineux que dans les 
3 premières s é r i e s . 

20 Fontaine­ 20-1-4S 
bleau 

20 i d . 26-2-4Ç 

T A B L E A U X I V 

Sambucus nigra L . 

II + Pa 5.10 

20 0 20 0 

1 10 0 0 10 

10 0 0 10 

Dévelop* t r è s act i f . 
Très faible dévelp 

T A B L E A U X V 

Conifères 

Aliics pectinata D.C. 

Gé ranimer 25-9-52 A 20 0 20 0 

B + Pa 5.10 - 7 20 0 20 0 

50 Fontaine­
bleau 

-12-53 

Picea excelsa Link. 
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Cultures dans l'eau. - - Des rondelles de quelques centimètres 
d'épaisseur sont découpées à la scie dans une tige. La section du 
tissu cambial est rafraîchie au scalpel sur toute la circonférence. Les 
rondelles sont placées dans l'eau, immergées jusqu'à la moitié en­
viron de leur hauteur, à la température de 25°C. L'eau est renouve­
lée tous les 2 ou 3 jours et son niveau est maintenu sensiblement 
constant par des apports quotidiens. 

Les essais suivants ont été réalisés en hiver: 

T A B L E A U X V I 

Essence Date 
de prélèvement 

Nombre 
de rondelles Observations 

Betula verrucosa 6 janv. 1951 1 Formation d'une zone de tissu 
cambial dont l'épaisseur atteint 
environ 2 mm après 3 semaines. 

Une série d'explantats prélevés 
sur la même tige et cultivés asep-
tiquement sur milieu gélose a éga­
lement proliféré assez activement, 
cf. tableau VIII, p. 379. 

Quercus pedunculata 10 janv. 1951 3 Formation d'une zone de tissu 
cambial dont l'épaisseur atteint 
environ 2 mm après un mois. 

5 séries d'explantats prélevés sur 
la même tige et cultivés asepti-
quement sur différents milieux gé­
loses ont également prol i féré assez 
activement, cf. tableau V , p. 378. 

Fagus sylvatica 25 janv. 1951 2 Formation d'une zone de tissu 
cambial dont l'épaisseur atteint 
1,5-2 mm après un mois. Une sé­
rie d'explantats prélevés sur la 
même tige et cultivés aseptique-
ment sur milieu gélose n'a mani­
festé aucune activité, cf. tableau 
VI, p. 378. 

F. sylvatica 12 nov. 1951 1 Formation d'une zone de tissu 
cambial dont l'épaisseur atteint 
1,5—2 mm après un mois. Quatre 
séries d'explantats prélevés sur la 
même tige et cultivés aseptique-
ment sur différents milieux gélo­
ses ont prol i féré assez activement. 
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A ces résultats il y a lieu d'ajouter les quelques observations com­
plémentaires suivantes : 
Comportement du cambium dans des conditions climatiques excep­
tionnelles. 

Automne 1949. — L'été chaud de 1949 s'est prolongé par un 
mois d'octobre lui-même exceptionnellement chaud. Dans le tableau 
ci-après figurent les données thermométriques et pluvioniétriques 
des mois d'août, septembre et octobre 1949, et les valeurs moyen­
nes correspondantes établies pour la même station par une série de 
66 années d'observations. 

T A B L E A U X V I I 

Thermométrie Pluviométrie 

mm. Moyenne 
mensuelle 

Moyenne 
des 

maxime 

Moyenne 
des 

rainimp 

Maximum 
absolu 
moy. 

Minimum 
absolu 
moy. 

Pluviométrie 

mm. 

16,8 22,6 11,2 31,1 5,3 49,7 
Aoflt 1949 18,6 <&5,8 11,4 33,7 6 56,5 
Sept, moy 13,88 19,4 8,6 29,7 7,9 54,6 

18,36 24,3 12,4 33,6 5,3 109,5 
8,8 13,4 4,1 21,1 - 2 , 8 14,0 

12,42 17,3 7,5 23 - 5 68,0 

La température de septembre a dépassé celle d'un mois d'août 
moyen. Celle des 26 premiers jours du mois d'octobre pour lesquels 
la moyenne nvcthémérale a été de 14,3°C a dépassé légèrement 
celle d'un mois de septembre moyen. Pour ces 26 jours la moyenne 
des maxima. égale à 1('" est presque égale à la moyenne de sep­
tembre. La température de 17" a été atteinte ou dépassée tous les 
jours sauf le 7 (16°3) le 17 (16"8), le 19 (16°5), le 21 (T6"5) et le 
22 (16"3) pendant une durée totale de 122 heures: 

Dates: 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 
Durée: 8 1 6 6 5 2 0 7 4 5 8 10 •6 

Dates: 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 
Durée: 9 10 10 0 4 Q 3 0 0 3 2 13 0 

Dans ces conditions climatiques caractérisées à la fois par une 
température élevée et une pluviosité abondante, l 'activité du cam­
bium s'est prolongée jusque vers le 20 octobre chez toutes les 
essences examinées : Quercus, Fagus, Carpinius, Tilia, Populus tre­
mula. 

De même quelques journées chaudes à la fin du mois de février 
1959 ont déclenché la prolifération du cambium chez V. campestris 
(cf. tableau IX) . 
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Reprise d'activité du cambium dans les souches d'arbres abattus 
en hiver. 

Des tissus ont été prélevés en octobre à une quinzaine cle centi­
mètres au-dessous de la découpe, sur des souches de chênes (Q. ses­
siliflora) abattus l'hiver précédent. Les chênes choisis étaient âgés 
d'environ 200 ans. Les bourgeons proventifs ne restant pas actifs 
au delà d'une centaine d'années chez cette essence, il y avait toute 
certitude qu'aucune action ne pouvait plus être exercée par ces bour­
geons. Dans ces conditions le cambium, alimenté en eau et dispo­
sant des réserves glucidiques des racines et de la souche, a formé 
une assise de tissus de structure identique à celle des tissus en cul­
ture (Pl. VTI . fig. 1). Cette observation, qui est à rapprocher de 
celles de R. H A R T I G sur les hêtres décapités, montre que le cam­
bium, soustrait à toute influence des bourgeons, peut néanmoins 
reprendre son activité au printemps. 

Persistance de l'état de repos pendant la saison de végétation 
On constate fréquemment chez diverses Cupressacées, en parti­

culier chez les Juniperus, que le cambium peut rester inactif pen­
dant une ou plusieurs années sur des surfaces plus ou moins éten­
dues. Sur des sections transversales du tronc les limites de ces zones 
inactives sont marquées par des « points de ramification » (1) des 
lignes d'accroissement (Pl . X X , fig. 1). 

Examen critique des résultats 
Les faits principaux qui se dégagent des résultats fournis par les 

essais de culture de tissu cambial en hiver sont les suivants : 
1° le plus souvent, et quelle que soit l'époque de prélèvement, le 

cambium reprend son activité dès qu'il est soumis à une tem­
pérature suffisante et alimenté en eau, en glucides et en ma­
tières minérales (106, 107). Les essais portant sur des rondelles 
placées dans l'eau montrent que dans ces conditions le cambium 
peut reprendre son activité en même temps qu'interviennent les 
processus de mobilisation des réserves qui lui fournissent les 
aliments glucidiques nécessaires ; 

2" parfois une proportion plus ou moins élevée, rarement la tota­
lité, des explantats ne se développe pas. 

L'inertie totale n'a été observée que dans un très petit nombre 
de cas : un prélèvement sur huit pour Populus tremula, un sur 
quatre pour Quercus sessiliflora X pedunculata et chez Fagus 
sylvatica, un sur deux pour Retula verrucosa, dans l'unique pré­
lèvement A'Abies pectinata, un sur deux pour Sambucus nigra, 
soit cinq cas pour un total de 61 prélèvements sur l'ensemble 
des essences. 

(1) Au sens mathématique du terme. 
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Beaucoup plus fréquent est le cas où, dans une série d'explan­
tats prélevés sur la même tige, une proportion plus ou moins 
élevée de ceux-ci reste inerte. Ce phénomène a été constaté dans 
5 prélèvements sur 8 chez Populus tremula, dans tous les prélè­
vements de Castanea vesca, dans un prélèvement sur 8 chez 
Quercus, dans un prélèvement sur quatre chez Fagus sylvatica. 

Dans un même prélèvement une faible proportion des explan­
tats seulement peut rester inerte: 4 sur 25 pour P. tre­
mula (prélèvement du 5-2-49 à Villefermoy), 3 sur 29 pour la 
même essence (prélèvement du 13-10-57 à Ristolas), 4 sur 30 
pour C. vesca (prélèvement du 10-2-49 à Fontainebleau); 
dans d'autres cas, au contraire, cette proportion peut devenir 
beaucoup plus élevée et même tendre vers la totalité : 6 sur 14 
pour Quercus pedunculata (prélèvement du 2-11-49 à Fontaine­
bleau), 22 sur 23 pour R. .verrucosa (prélèvement du 20-10-
50 à Fontainebleau). Entre les deux cas ex t r êmes : celui où en 
tous points, le cambium est en état de proliférer dès que la tem­
pérature est suffisante et celui où, dans les mêmes conditions, 
il reste complètement inerte, il existe donc toutes les transitions 
possibles. Cette inertie n'intéressant que certains explantats 
montre que le cambium d'une même tige peut, à un instant 
donné, ne pas être dans le même état en tous les points. D'autre 
part, il a parfois été observé une prolifération générale mais 
très faible : chez Populus tremula (prélèvements du 4 décembre 
1949 et 4 janvier 1950). Q. pedunculata (prélèvement du 
2 novembre 1949). Carpinus betulus (prélèvement du 26 février 
1949, série sur milieu R). Dans le cas du deuxième prélèvement 
de C. betulus, réparti en cinq séries sur des milieux dont 
4 contenaient les diverses combinaisons 3 à 3 de quatre vitami­
nes : aneurine. acide pantothénique, biotine, inositol et le cin­
quième les quatre substances ensemble, les tissus ont faiblement 
proliféré sur les milieux privés d'aneurine ou d'inositol, un peu 
plus activement si seul l'acide pantothénique ou la biotine était 
absent, et assez activement en la présence simultanée des quatre 
substances. 

Dans le cas cle Sambucus nigra, les explantats cultivés sur mi­
lieu B ont très faiblement proliféré. Par contre, sur milieu II 
additionné d'acide pantothénique, la prolifération des tissus a 
été très active. 

L'action des auxines accompagnées ou non de vitamines sur 
les explantats capables de se développer activement sans apport 
d'auxine ni de vitamines est, en général , peu marquée en ce 
qui concerne la prolifération du cambium [Populus, Juglans, 
Castanea, Quercus, Carpinus, Robinia). Par contre, la prolifé­
ration du parenchyme libérien peut être sensiblement activée. 
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4" En dehors du cas de Carpinus betulus déjà signalé, les vita­
mines: aneurine, pantothénate de calcium, biotine. inositol. ami-
de nicotinique, lactoflavine, adermine, essayées isolément ou si­
multanément n'ont pas, en général, manifesté d'action sensible 
sur la prolifération des tissus. On a pu noter toutefois dans 
certains cas une légère stimulation de la prolifération sous l ' in­
fluence de l'acide pantothénique à 5.10 7 (Fagus), de l'inositol 
à 10 : i (Fraxinus), de l'ensemble: aneurine 10"""® pantothénate 
de C'a 5.10"", biotine 10~7. inositol 5.10 ^ (Quercus, prélève­
ment du 9 janvier 1953). Le lait de coco, essayé une seule fois 
(Quercus), a manifesté une action comparable à celle de l'acide 
(Lindolyl-acétique et limitée à la prolifération du parenchyme 
libérien. 

5" Les essais de culture de rondelles entières placées dans l'eau ont 
tous donné des résultats positifs. Le cambium a repris son acti­
vité et formé une nouvelle assise de tissus en même temps que 
l'amidon des parenchymes était mobilisé, permettant la nutri­
tion glucidique du méristème en activité. Cette mobilisation de 
l'amidon commence dans les zones les plus externes du bois 
puis s'étend progressivement en profondeur. Dans trois cas 
(Quercus. Refula et Fagus), les explantats prélevés sur la même 
tige que les rondelles et cultivés aseptiquement ont. eux aussi, 
proliféré. Par contre, dans un autre prélèvement de Fagus 
(25 janvier 1951). tous les explantats sont restés inertes alors 
que le cambium de la rondelle a repris son activité. 

6" Comme chez les prélèvements effectués en été on observe assez 
souvent une différence très marquée entre le comportement du 
tissu cambial et celle du parenchyme libérien. Le cambium peut 
proliférer seul (Jugions regia. 14 mars 1959) <>u beaucoup plus 
activement que le parenchyme libérien (Castanea vesca, 10 fé­
vrier 1949, Fraxinus excclsior: 22 janvier 1956). mais on peut 
observer au contraire une prolifération notable du parenchyme 
libérien associée à une inertie totale ou à une très faible activité 
du cambium (Populus tremula: 12 novembre 1949, Quercus pe­
dunculata: 2 novembre 1949). Cette différence de comporte­
ment est à rapprocher du fait signalé plus haut que ces tissus 
peuvent réagir de manière différente à la présence d'auxine ou 
cle lait de coco dans le milieu. 

D I S C U S S I O N 

Ces résultats montrent en premier lieu qu'il n'existe pas de loi 
générale en ce qui concerne le déterminisme de la reprise d'activité 
du cambium. Parmi les essences qui ont fait l'objet de prélève­
ments, seul Ulmus campestris a fourni, pour les 14 prélèvements 
effectués pendant l'automne ou l'hiver, à des dates et dans des sta-
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rions variées, un développement actif de la totalité des explantats. 
Chez les autres espèces, on observe souvent des résultats très va­
riables d'un prélèvement à l'autre. Sur 8 prélèvements, Populus 
tremula offre un cas d'inertie totale, 5 d'inertie partielle, 2 de dé­
veloppement de la totalité des explantats. Parmi les espèces, étroi­
tement apparentées, du genre Quercus, Q. pedunculata offre sur 3 
prélèvements un cas d'inertie partielle (2 novembre 1949) et 2 cas 
de développement de tous les explantats (21 septembre 1950 et 10 
janvier 1951), Q. sessiliflora n'a présenté aucun explantat inerte 
dans deux prélèvements (10 avril 1950 et 7 décembre 1953), l'hy­
bride des deux espèces a présenté sur 4 prélèvements un cas d'iner­
tie totale (23 janvier 1949) et 3 cas de développement de tous les 
explantats (27 février 1952, 9 janvier 1953, 20 novembre 1953). 
Chez Fagus sylvatica, 4 prélèvements ont fourni deux cas sans 
explantats inertes (15 avril 1950 et 12 novembre 1951), un cas 
d'inertie partielle (13 novembre 1958), un cas d'inertie totale (25 
janvier 1951), mais dans ce dernier cas le cambium des rondelles de 
la même tige placées dans l'eau a repris son activité et formé une 
assise importante de tissu. Dans les quatre prélèvements de Casta­
nea vesca (10 février 1949, 2 novembre 1949, 8 décembre 1949 et 
14 janvier 1950), on a observé une faible proportion d'explantats 
inertes. 

Dans les deux prélèvements de Carpinus betulus, on a observé 
une faible prolifération du tissu cambial chez tous les explantats. Les 
deux prélèvements de Betula verrucosa offrent un cas d'inertie to­
tale et un cas de développement de tous les explantats. Il en a été 
de même pour les deux prélèvements de Sambucus nigra. Pour les 
autres essences, il n'a été observé aucun cas d'inertie chez Robinia 
pseudoacacia (2 prélèvements), Tilia parvifolia (3 prélèvements), 
Eucalyptus tereticornis (1 prélèvement). E. cladocalyx (1 prélève­
ment), E. gomphocephala (1 prélèvement), E. camaldulensis (2 prélè­
vements), Fraxinus excclsior (1 prélèvement), Picea excelsa (1 pré­
lèvement). L'unique prélèvement à'Abies pectinata n'a fourni au­
cun explantat actif. 

Il convient tout d'abord d'examiner, dans le cas où le tissu de 
tout ou partie des explantats prolifère, si cette activité peut être ex­
pliquée par l'hypothèse de W A R E I N G et L A D E F O G E D ou par celle 
de J O S T . Le comportement des tissus repiqués (voir Chap. I . I I I 8 

Partie) a montré qu'il fallait distinguer trois cas : 
1° Les tissus de deux des essences étudiées : Castanea vesca et Be­

tula verrucosa peuvent être cultivés indéfiniment sur des mi­
lieux ne contenant qu'un ose et des substances minérales. I l 
est donc certain que ces tissus sont doués de la faculté de faire 
la synthèse de l'auxine et de tous les facteurs de croissance 
nécessaires en quantité suffisante pour assurer une proliféra­
tion active et, dans ce cas, l 'hypothèse de J O S T suffit à expli­
quer la reprise d'activité de ces tissus. 
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2" D'autres tissus ne peuvent être maintenus en culture que sur 
des milieux contenant une auxine (Populus tremula, Ulmus cam­
pestris, Tilia parvifolia) ou du lait de coco (Robinia pseudoaca­
cia, Eucalyptus sp.). 

3° D'autres tissus enfin n'ont pu être maintenus en culture au delà 
de quelques repiquages, même sur des milieux complexes con­
tenant des auxines, des vitamines et des acides aminés ou du lait 
de coco (Jugions, Quercus, Carpinus, Fagus). 

La prolifération du tissu cambial de ces deux dernières catégo­
ries exige évidemment l'apport de substances provenant d'autres 
régions du végétal et la reprise d'activité de tels tissus isolés de 
l'arbre implique qu'ils disposent de réserves de ces substances. C'est 
alors l 'hypothèse de W A R E I N G qui est seule acceptable. 

On doit ensuite examiner le problème posé par les cas où les tis­
sus isolés sont totalement ou partiellement inertes. S'il s'agit d'es­
sences dont le cambium est capable de faire la synthèse de toutes 
les substances et facteurs de croissance nécessaires à sa prolifé­
ration comme C. vesca et B. verrucosa, on pourrait supposer que 
l'inertie serait due à la présence d'inhibiteurs qui, dans le cas où 
une partie des explantats seulement reste inerte, seraient localisés 
en certains points. Cependant, en ce qui concerne C. vesca, i l faut 
faire la réserve que dans certains prélèvements opérés au prin­
temps ou en été, en pleine période d'activité du cambium, on a éga­
lement observé l'inertie d'une proportion d'explantats du même 
ordre de grandeur que dans les prélèvements d'hiver. On peut donc 
expliquer l'inertie observée en hiver par l'action des mêmes subs­
tances toxiques qui agissent pendant la période normale d'activité. 
Dans le cas de B. verrucosa, où des inhibiteurs de croissance entre­
raient réellement en jeu, la levée d'inhibition pourrait alors résulter 
de l'apport de substances provenant des bourgeons, mais les obser­
vations cle M E R conduisent à envisager aussi la possibilité que ces 
substances puissent diffuser à partir des zones du cambium ne 
se trouvant pas en état de dormance, la reprise d'activité s'irradiant 
à partir de plusieurs foyers situés à certains niveaux du tronc. 

Pour les essences dont le cambium ne peut faire la synthèse des 
substances nécessaires, l 'hypothèse la plus simple à envisager est 
que l'inertie des tissus résulte d'une carence portant sur une ou 
plusieurs de ces substances. Si, comme i l a été constaté pour Sam-
bucus nigra (prélèvement du 26 février 1949), les explantats culti­
vés sur un milieu contenant une auxine et des vitamines prolifèrent 
activement alors que les témoins restent inertes ou presque inertes, 
il y a bien là une preuve directe que c'est le déficit en l'une au 
moins de ces substances qui détermine l'inertie. Il en est de même 
dans le cas du prélèvement cle Carpinus betulus du 3 décembre 1952, 
où la prolifération du tissu, très faible sur milieu dépourvu d'aneu-



A N N A L E S D E S S C I E N C E S F O R E S T I È R E S 389 

rine et (l'inositol, s'améliore si l'une ou l'autre de ces vitamines 
sont ajoutées au milieu et devient nettement plus active en pré­
sence de quatre vitamines. 

De même, cette hypothèse explique aisément le cas des explan­
tats de Fagus sylvatica, restés inertes alors que le cambium des 
rondelles de la même tige prolifère activement : dans l'arbre sur 
pied, comme dans les rondelles entières prélevées sur la tige, cha­
que élément de surface du cambium dispose des réserves du tissu 
libérien et de celles de toute l 'épaisseur de l'aubier sous-jacent; dans 
les explantats, comportant seulement une mince lame de tissus 
libérien et ligneux de part et d'autre du cambium, celui-ci ne dis­
pose, en ce qui concerne les facteurs de croissance et les auxines, 
que des réserves se trouvant dans ce faible volume de tissus au 
moment du prélèvement (1). La quantité disponible de ces substan­
ces, insuffisante dans les explantats, a pu dépasser le seuil d'ac­
tion dans les rondelles, grâce à l'apport des réserves de l'aubier. 
I l y a lieu de remarquer que la migration des réserves d'auxine 
de l'aubier vers le cambium participe ainsi à un mouvement géné­
ral centrifuge intéressant également les glucides solubles prove­
nant de la mobilisation des réserves amylacées. Les exemples nom­
breux d'inertie partielle, où certains explantats, en proportion plus 
ou moins élevée, restent inertes, peut s'expliquer par une répartition 
inégale des substances de croissance entre les différents points de 
la zone cambiale. Les fluctuations locales des réserves de ces subs­
tances de part et d'autre du seuil d'action déterminent l 'activité 
ou l'inertie des explantats prélevés en chaque point. Le cambium 
utilise des réserves cle substances de croissance emmagasinées non 
seulement dans les tissus contigus du bois et du liber, mais aussi 
celles accumulées dans toute l 'épaisseur de l'aubier en même temps 
que les réserves trophiques. Avec, l'augmentation du diamètre de 
la tige et l'accroissement corrélatif de l'épaisseur de l'aubier, l ' im­
portance des réserves disponibles s'accroît et dans les parties les 
plus âgées, notamment dans le tronc, l 'activité du cambium tend 
à devenir moins étroitement liée à celle des bourgeons que celle du 
cambium des ramifications plus jeunes. 

A cette interprétation on pourrait objecter que, dans certains 
essais, l'addition d'auxine et de vitamines ne fait pas apparemment 
modifier la proportion d'explantats inertes par rapport au milieu 
témoin sans auxine ni vitamines. Cette objection ne serait valable 
qu'à la condition qu'il soit certain que le tissu peut être repiqué 
indéfiniment sur le milieu contenant l'auxine et les vitamines es­
sayées aux concentrations utilisées. Or , cette condition n'est réali­
sée pour aucun des essais sur Populus tremula, le seuil d'action de 
l'acide B-indolyl-acétique, déterminé ultérieurement, étant compris 

(1) Ce fait doit être rapproché de l'observation de B A R K E R sur Tilia amé­
ricain (6) dont le cambium ne prolifère qu'en présence de tissu ligneux. 
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entre 10 ~ 7 et 1 0 ° . En ce qui concerne les autres espèces pour les­
quelles il a pu être trouvé un milieu permettant la culture indéfinie, 
il n'a pas été observé de cas d'inertie. I l semble donc que, dans 
l'ensemble, le comportement du cambium chez les espèces où ce tissu 
ne peut faire la synthèse de l'auxine puisse s'expliquer par l'hy­
pothèse de W A R E I N G sans qu'il soit nécessaire d'invoquer l'inter­
vention d'inhibiteurs. Cependant cette dernière hypothèse ne paraît 
pas devoir être totalement écartée. Le comportement du cambium 
dans les trois prélèvement successifs opérés sur trois tiges de la 
même cépée de P. tremula les 12 novembre et 4 décembre 1949 et 
le 4 janvier 1950 peut faire penser à une levée progressive d'inhi­
bition au cours de l'hiver. De même le comportement différent du 
cambium et du parenchyme libérien parfois constaté pourrait résul­
ter d'une répartition inégale dans les deux tissus cle substances 
inhibitrices n'ayant pas la mobilité de l'auxine, et dont l'inactivation 
pourrait se produire soit progressivement in situ au cours de l 'hi­
ver, soit au printemps sous l'action de substances provenant des 
bourgeons en activité. 



C H A P I T R E III 

Morphologie et anatomie des tissus en culture 

1 — P R E M I E R S I S O L E M E N T S 

A) Morphologie externe 

1° Prélèvements suivant la méthode de Gautheret. 
Cette méthode est utilisée pendant la période de plus grande 

activité du cambium (15 avril - 15 juillet environ). 

On distingue, suivant les espèces, et parfois suivant les prélè­
vements au sein d'une même espèce, les aspects suivants: 

a) dans un premier stade on observe une prolifération sensi­
blement uniforme de toute la surface cambiale. Il se forme une 
couche mince (1 à 2 mm) et régulière de tissu. Fréquemment l'ex­
plantat, sensiblement plan à l'origine, se courbe et acquiert la forme 
d'une surface cylindrique, convexe du côté de la face cambiale. 
Cette déformation résulte de la compression tangentielle qui se dé­
veloppe dans les tissus néoformés et n'est pas équilibrée par une 
prolifération symétrique de la face libérienne. 

Ce processus a été observé chez Populus tremula, Castanea vesca, 
Quercus sp., Betula verrucosa, Prunus avium, Ulmus campestris. 
Parfois la prolifération est plus active sur les bords de l'explantat. 
vraisemblablement sous l'action d'hormones de blessure et il se forme 
des bourrelets plus ou moins importants (P. tremula, V. campestris). 
Dans d'autres cas, au contraire (Quercus), les bords de l'explantat 
se nécrosent et la nécrose tend à s'étendre vers l ' intérieur de la 
face cambiale. 

b) dans tous les cas au bout d'un temps variable (1 à 3 semaines 
le plus souvent), la prolifération cesse d'être uniforme et il se déve­
loppe en un ou plusieurs points des nodules (Pl . I, fig. 4) de tissu 
ou des cals plus ou moins volumineux (PI, I, fig. 1, 2), 
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Chez les Quercus les initiales des rayons épais prolifèrent bien 
moins activement que les autres et la surface de l'explantat offre 
un aspect cannelé, le creux des cannelures correspondant aux rayons 
multisériés. Cette particularité est peut-être liée au fait que les tan­
nins sont localisés dans les cellules des rayons, alors que les cellules 
du parenchyme longitudinal n'en contiennent pas (Pl. I, fig. 2). 

Au début, les tissus néoformés sont le plus souvent compacts, 
à surface lisse, mais ultérieurement il apparaît fréquemment des 
files de cellules disjointes (pseudothalles) formant un duvet hya­
lin. Ces formations peuvent être localisées, formant des touffes dis­
séminées ou. au contraire, constituer un revêtement continu. 

c) dans certains cas. la prolifération se localise dès le début pour 
former un cal plus ou moins volumineux, le reste de la surface 
cambiale ne présentant aucun signe d'activité et finissant par se 
nécroser (Pl. TI, fig. 2). 

d) exceptionnellement les pseudothalles apparaissent dès le début 
formant des touffes étendues et volumineuses (Pl . II, fig. 1). 

Chlorophylle. — Les tissus cultivés à la lumière peuvent acqué­
rir une teinte verte assez intense (Quercus sp., C. vesca) ou claire 
(Populus tremula, Fraxinus excclsior). Dans d'autres cas, ils res­
tent blancs (ITinus campestris, Eucalyptus sp.). 

Les cals restent souvent blancs même si la couche de tissus pré­
cédemment formés verdit. Les pseudothalles sont toujours hyalins. 

La prolifération de la face libérienne est le plus souvent faible 
ou très faible et réduite à des formations de pseudothalles (Pl. 

Formation d'organes (1). — Seuls les tissus û'Ulmus campestris 
ont formé des bourgeons. Ce phénomène a été observé dans tous 
les prélèvements de cette essence. Chez aucune essence il n'a été 
observé de racines. 

2° Prélèvement pendant la période du 15 juillet au 75 avril. 
Cette période couvre la fin de la saison d'activité du cambium (15 

juillet au 15 septembre environ dans le Centre et l'Ouest de la 
France) et la saison de repos (15 septembre - 15 avril). Pendant 
cette période d'activité réduite ou nulle le tissu cambial est trop te­
nace pour qu'il soit possible de séparer du bois des explantats for­
més de liber et d'une couche de cambium. Seule la méthode de 
G I O E L L I est alors applicable. 

L'épaisseur de l'explantat augmente par suite de la prolifération 
de toute la surface du tissu cambial et i l se forme sur son pour­
tour un bourrelet implanté sur la zone d'affleurement du cambium. 

(1) L'étude des phénomènes d'organogenèse fait l'objet du chapitre IV. 
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Ce bourrelet est d'abord d'épaisseur régulière, mais certaines par­
ties peuvent ensuite proliférer plus activement en formant des cals 
volumineux (Pl . II, fig. 3). Les néoformations peuvent être cons­
tituées de tissus cohérents à surface lisse (Pl. I, fig. 3) ou se cou­
vrir plus ou moins tardivement de touffes de pseudothalles, disper­
sées ou formant un revêtement continu (Pl. II, fig. 4). La face l i ­
bérienne prolifère faiblement en formant des pseudothalles. Les tis­
sus ligneux n'offrent le plus souvent aucun indice de prolifération. 

Formation d'organes. — Chez les tissus prélevés par la méthode 
de G I O E L L I seuls les tissus d'U. campestris de certains prélèvements 
ont formé des bourgeons. 

La formation de racines n'a été observée chez aucune essence. 

3° Rondelles ou billôns placés dans l'eau. 
On observe sur toute la circonférence de la section supérieure 

un bourrelet de tissus néoformés. 

B) Anatomie 

1" Prélèvement par la méthode de G A U T H E R E T . 

Les tissus héo formés appartiennent à deux types principaux: 
a) Les tissus consistants (cals et bourrelets) sont formés essen­

tiellement d'un parenchyme non lignifié pouvant contenir soit des 
éléments, cyclisés ou non, d'assises génératrices donnant naissance à 
des cellules lignifiées, soit des îlots isolés de cellules lignifiées. 

Le parenchyme néoformé peut être d'emblée dépourvu d'orga­
nisation, mais chez Quercus sessiliflora, Q. pedunculata, Q. suber 
(Pl. III, fig. 1, 2. 3. et Pl . IV , fig.' 1, 2, 3), on constate que, dans 
un premier stade, il se forme une assise de tissu présentant une 
structure régulière, ne différant du liber normal que par la taille 
plus faible de ses cellules. E n outre, des faisceaux de fibres libé­
riennes à parois plus minces que les fibres normales se différencient 
encore au sein de ce tissu. Elles sont groupées en zones tangentiel-
les, conformément au plan libérien normal ( J A C O U I O T [ 109 ] ) . Chez 
F. excclsior L . , l'assise de tissu organisé est beaucoup plus réduite 
et peut même n'exister que sur une partie d'un même explantat 
ou faire complètement défaut (Pl. V , fig. 3). Chez cette essence, 
il n'a pas été observé de formation de fibres libériennes. 

Dans une même série d'explantats de F. excclsior prélevés 
en juin et cultivés sur milieu sans auxine, deux types très diffé­
rents cle néoformations ont été observés. Dans le premier, le cam­
bium a proliféré exclusivement du côté du liber (face externe) en 
formant une assise de tissus ne représentant que des vestiges d'or­
ganisation. La face interne, au contraire, est restée telle qu'elle était 
immédiatement après le prélèvement (Pl . V . fig. 3), 
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Dans le second type, l'assise cambiale a formé vers l ' intérieur 
une assise de parenchyme inorganisé et vers l 'extérieur une assise 
de tissus organisés en continuité avec ceux du liber préexistant 
(Pl. V . fig. 4). 

Que sa formation commence dès la mise en culture ou qu'elle 
succède à la formation d'une zone de tissu organisé, il se cons­
titue toujours une masse plus ou moins volumineuse de parenchyme. 
Ce parenchyme, privé d'organisation, renferme en général des élé­
ments d'assises génératrices ou tout au moins des cellules lignifiées 
(Pl . IV . fig. 1, 2. 3, Pl . V , fig. 2, P l . V I , fig. 1, 2. 3). Les cellules 
de parenchyme ont des parois cellulosiques minces, comparables à 
celles du parenchyme libérien normal. Les cellules lignifiées sont 
chez certaines espèces homologues des vaisseaux et présentent les 
mêmes types de ponctuations et de perforations que les vaisseaux 
normaux. C'est le cas des tissus de />. verrucosa, dont les cellules 
lignifiées sont munies des mêmes ponctuations aréolées que les vais­
seaux normaux et possèdent des parois terminales à perforations 
scalariformes, caractère normal chez cette essence. De même chez /'. 
tremula, ces cellules ont le caractère de vaisseaux aréoles de type 
normal et chez Fraxinus excclsior (Pl. X I , fig. 1) on trouve les 
parois épaisses caractéristiques des vaisseaux de cette essence. Chez 
d'autres essences, les cellules lignifiées ne présentent .plus tous les 
caractères des vaisseaux normaux ou même en sont totalement diffé­
rentes. Chez T. parvifolia et chez ('. campestris quelques vaisseaux 
seulement présentent des épaississements spirales, caractère nor­
mal chez ces essences, alors que la plupart en sont dépourvus 
(Pl . V I , fig. 3). 

Dans d'autres cas, les cellules sont munies d'épaississements 
réticulés et sont comparables aux trachéides des tissus de transfu­
sion. On trouve de telles cellules chez Q. sessiliflora (Pl . IV . fig. 1. 
3). O. suber (Pl. IV, fig. 2), Robinia pseudoacacia I.. (Pl. V I , fig. 2). 
mais ces cellules peuvent coexister avec des cellules à ponctuations 
aréolées. ( )n peut même trouver des cellules munies vers une ex­
trémité de ponctuations aréolées et, à l'autre extrémité, d'épaissis-
sements réticulés. Ces cellules constituent une forme intermédiaire 
entre vaisseau aréole et trachéide réticulée, entre lesquels ne semble 
pas exister de Coupure fondamentale. 

A quelque type qu'elles appartiennent, ces cellules lignifiées ont 
des dimensions beaucoup plus faibles que les vaisseaux normaux 
et sont presque toujours groupées en nodules cyclisés. Leur forme 
est courte, souvent isodiamétrique. Il n'a jamais été observé de 
cellules homologues des fibres-trachéides, des fibres-libriformes ni 
des cellules de parenchyme ligneux. 

b) Les pseudothalles sont formés de cellules arrondies, ellipsoï­
dales ou allandoïdes disjointes, formant un tissu lacuneux extrême­
ment fragile. De telles cellules se trouvent aussi assez souvent à 
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la surface de cals consistants où elles forment parfois un duvet 
blanc sur des /.unes plus ou moins étendues (Pl . X , fig. 3). 

2" /'relèvements suivant la méthode de G I O E L L I . 

La structure des cals formés sur la tranche des explantats pré­
sente les mêmes caractères que ceux des cals formés sur les ex­
plantats prélevés suivant la méthode de ( J A U T I I F R E T . 

La lame de tissu néoformé par le cambium intact est constituée 
pour sa majeure partie d'un parenchyme à membranes cellulosiques, 
dont la structure est assez régulière, mais on y observe d'impor­
tants îlots, souvent evelisés, de cellules lignifiées. Ces ilôts sont 
souvent disposés suivant une zone qui, dans certains cas, est conti­
nue, mais qui est toujours séparée <iu bois préexistant par du pa­
renchyme non différencié 

Comme dans les néoformations des tissus prélevés suivant la 
méthode de G A U T H E R E T , ces cellules lignifiées peuvent présenter 
les caractères de ponctuations et de perforations des vaisseaux nor­
maux (B. verrucosa, ['. tremula) ou, au contraire, ceux des tra­
chéides des tissus de transfusion. Ces deux formes peuvent coexis­
ter dans un même groupe de cellules et on peut même observer des 
cellules présentant vers une extrémité un réseau d'épaississements 
réticulés et à l'autre extrémité des ponctuations aréolées circulaires 
avec, comme stade intermédiaire, des ponctuations aréolées scala-
riformes. Ici encore, on peut donc passer par une transformation 
continue de la trachéide réticulée au vaisseau (Pl. I X . fig. 2). 

On observe rarement des tissus résultant de la prolifération de 
cellules du bois. Ils consistent alors en cellules de même nature 
(pie les thvlles formés dans les vaisseaux et, lorsque ces vaisseaux 
ont été ouverts longitudinalement lors du prélèvement, il existe une 
continuité évidente entre les thylles et le tissu formé extérieure­
ment (Pl. X , fig. 2); ces proliférations sont toujours très limitées. 
Dans aucun cas il n'a été observé de tubes criblés dans les tissus 
néoformés. 

La face libérienne des explantats présente des formations plus 
ou moins abondantes de pseudothalles avant la même structure que 
ceux formés sur les explantats prélevés suivant la méthode de 
G A U T H E R E T . 

3" Cultures de rondelles ou de hillons placés dans l'eau. 

Cette expérience a été réalisée pour trois essences: B. verrucosa, 
Q. pedunculata, Fagus sylvatica L . (2 prélèvements). Les prélè­
vements avaient été opérés en hiver (de novembre à janvier). Dans 
tous les cas les tissus néoformés présentent exactement les mêmes 
caractères que les tissus formés dans les explantats cultivés m vitro 
(Pl . X , fig. 1). 
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I I — T i s s u s R E P I Q U É S 

La morphologie externe et l'anatomie des tissus repiqués ont 
pu être étudiée sur neuf essences dont il a été possible d'obtenir 
la culture indéfinie. 

T A B L E A U XVI11 

Populus tremula L . 

Castanea vesca Gaertn. 

Betula verrucosa Ehr. 

Ulmus campestris L . 

T i l i a parvifol ia Ehr. 

Prunes avium Moench. 

Eucalyptus gonrohoce-
phala A .D.C. 

E. camaldulensis Dhn. 

E . gunnii Hook 

Origine des souches 

Forêt domaniale de Villefermoy 
(S. & M.) 

Val loire (Maurienne) 
Forêt domaniale de Fontainebleau 

- i d . -

Forêt domaniale de Malvoisine 
IH'orêt domaniale de Fontainebleau 

- i d . -

- i d . -

- i d . -
- i d . -

Forêt domaniale de Villefermoy 
- i d . -

Forêt domaniale de Fontainebleau 

Station de Recherches Fores­
t i è r e s de Rabat (Maroc) 

- i d . - souche B 
[ - i d . - " R 

- i d . -

Désignation 
de l a 

souche 

Tr V 
Tr M 

Ca 
Be 

UM 
UF1 

UF 2 

U F 3 

O F 5 

uv 

Ti 3 

Pa 

E.go 
E . c .B . 
E.c .R. 

I.f 

Nombre de repiquages! 

au 1er Octobre 1962 

24 

23 
49 

24 

8)souches 
8)abandon-
8) nées 

14 
6 souches ab. 
9 

10 

5 
22 

9 
6 
6 

A) Morphologie externe 
\" Consistance. — On peut observer deux types très différents 

de colonies: 
a) Colonies cohérentes, plus ou moins massives, de consis­

tance plus ou moins ferme. 
b) Colonies sans cohésion. 

a) Colonies cohérentes : Ces colonies peuvent être massives et 
compactes, à surface lisse ou faiblement mamelonnée, revêtue ou 
non d'un tomentum ou de touffes de pseudothalles. 

Les colonies de la souche V de P. tremula appartiennent cons­
tamment à ce type. Elles sont de consistance très ferme, presque 
dure, à surface mamelonnée, souvent revêtue partiellement d'un 
tomentum blanc de pseudothalles. 
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De même, les colonies de T. parvifolia sont compactes, à surface 
glabre, de consistance très ferme. 

Dans d'autres cas, les colonies sont constituées de lobes séparés 
par des incisions plus on moins profondes ou de nodules reliés 
entre eux par de minces tractus de tissu, faciles à rompre sous un 
léger effort. 

A ce type appartient le tissu de C, vesca dont les colonies, qu'elles 
aient la forme générale d'un dôme surbaissé, assez épais, ou une 
forme plus massive et irrégulière, sont entaillées par des sillons qui 
les séparent en lobes. Ces lobes sont assez grossièrement mame­
lonnés, à surface glabre. Le tissu est de consistance ferme. 

Les colonies de B. verrucosa cultivées à la lumière se présentent 
comme des amas de nodules de 3 à 5 mm de diamètre aisément 
séparables. Lorsque les cultures sont maintenues à l'obscurité, les 
colonies deviennent plus massives, mamelonnées en surface et se 
rapprochent du premier type décrit. Dans tous les cas le tissu est 
de consistance assez ferme, la surface généralement glabre parfois 
revêtue partiellement de pseudothalles. 

Les colonies de /'. avium sont également constituées par des 
nodules séparables, à surface glabre, de consistance assez ferme. 

b) Colonies sans cohésion. — Les colonies sont formées de très 
petits nodules de tissu cohérent agglomérés par un mucilage. Ce 
type de tissu, observé pour la première fois sur les souches M et F] 
d'Ulmus campestris (115) a été retrouvé par nous chez les autres 
souches de la même essence, chez Eucalyptus camaldulensis et 
(junnii. Il a également été retrouvé par G A U T H E R E T chez Pinus 
strobus (70), puis par B A R N O U D (8) chez Carpinus betulus et P. 
tremula. 

C'est vraisemblablement aussi une structure de ce type qu'acquiert 
le tissu de vigne cultivé sur milieu contenant du lait de coco ( G A U ­
T H E R E T [68, 691). 

Variation de consistance des tissus d'une même espèce 
ou d'une même souche 

Les colonies de T. parvifolia et P. avium ne présentent que de 
très faibles variations. 

Celles de C". vesca offrent une variabilité plus grande. La forme 
générale des colonies peut aller de celle d'un dôme surbaissé assez 
régulier, s'étalant sur le milieu, à celle d'une masse régulière et 
anfractueuse, les sillons séparant les lobes pouvant être plus ou 
moins accusés. Chez B. verrucosa les colonies, même cultivées à la 
lumière, ont d'abord uniformément présenté une forme générale sur­
baissée, étalée sur le milieu, une consistance assez ferme et élastique, 
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une couleur blanchâtre. A u 5e passage une colonie a formé un nodu­
le de tissu chlorophyllien. Aux passages suivants, ces formations sont 
devenues de plus en plus fréquentes chez les colonies exposées à 
la lumière et, depuis le dixième repiquage, la plupart des colonies 
sont formées principalement de nodules de tissu vert, assemblés en 
une masse globuleuse, s'en fonçant plus ou moins dans le milieu. 
Toutefois il subsiste toujours une certaine proportion de nodules 
blancs. La consistance de ces tissus est plus ferme que celle de la 
forme initiale. 

Chez P. tremula la variabilité de la souche V* est très faible, mais 
la souche M peut se présenter soit sous forme de colonies com­
pactes analogues à celles de la souche V , soit sous forme de colonies 
sans cohésion analogues à celles décrites par B A R N O U D (8) (') chez 
cette même essence. Cette transformation est révers ible ; en repi­
quant des fragments d'une colonie compacte, on peut obtenir soit 
une colonie du même type, soit des néoformations sans cohérence et 
inversement. 

Chez Vlmits campestris L . certaines souches présentent à la fois 
des colonies du type cohérent et compact et des colonies sans cohé­
sion (Souches VF 5 et U V ) . 

2" Couleur. — A l'obscurité les colonies sont blanchâtres au moins 
au début de leur développement (Vlmus. Betula. Tilia. Eucalyptus) 
ou de couleur ambrée (Castanea. Prunus). Celles de P. tremula 
présentent des régions carminées. 

A la lumière les tissus d'Vlmus et d'T'ucalytus restent blancs. 
Ceux de Prunus et Castanea se teintent à peine de verdâtre. ceux de 
Tilia et Fraxinus deviennent verts, ceux de P. tremula deviennent 
d'un vert assez vif entremêlé de nuances carminées. Dans les co­
lonies de Betula certains nodules deviennent d'un vert plus ou moins 
vif alors que d'autres ne se colorent pas. 

Chez plusieurs espèces une partie au moins de la surface des 
colonies brunit par suite de formation de cellules subérisées. Ce bru­
nissement peut se produire après un certain temps de développe­
ment (I . campestris. P. avium) et caractérise alors les cultures 
âgées, mais chez d'autres espèces il apparaît aussitôt après le re­
piquage et semble être une conséquence du traumatisme subi au 
cours de cette opération. Lorsque le fragment repiqué recommence 
à proliférer les tissus néoformés sont clairs. Ce phénomène se cons­
tate très fréquemment chez C. vesca où le brunissement est surtout 
très accentué sur les surfaces des sections. Il est constant et très mar­
qué chez T. parvifolia où tous les fragments repiqués brunissent sur 

(1) B A R N O U D n'a pas précisé l'origine de sa souche. Il est probable qu'il 
s'agit d'une race alpine de tremble comme notre souche Tr M . Dans ce cas 
il y aurait lieu de vérifier si cette propriété est générale chez certaines races 
alpines de cette essence. 
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toute leur surface. Les colonies âgées présentent une région centrale 
brune et une marge claire qui correspond au tissu formé depuis le 
repiquage. Les colonies d'Eucalyptus gomphocephala présentent aussi 
ce caractère. 

Formation d'organes 
Certains tissus (Castanea, Prunus, Eucalyptus) n'ont jamais formé 

d'organes. Les autres (P. tremula, B. verrucosa, Tilia parvifolia, Vl­
mus campestris) ont émis des racines après un certain nombre de 
repiquages. Cette propriété ne s'est manifestée que pendant quelques 
repiquages chez B. verrucosa et U. campestris. 

Seuls P. tremula (Souche Villefermoy) et B. verrucosa ont 
émis des pousses après plusieurs repiquages et très irrégul ière­
ment (1). 

B) Anatomie 
1" Tissus cohérents. 

Ces tissus sont constitués par une masse de parenchyme cellulo­
sique parsemé d'éléments lignifiés. Ceux-ci peuvent être en rapport 
avec des éléments disjoints d'assises génératrices le plus souvent 
cyclisées (B. verrucosa. P l . X I , fig. 3, 4), C. vesca (Pl . X I V , fig. 2, 
3), constituer des îlots dispersés dans le parenchyme (P. tremula, 
C. vesca. T. parvifolia, E. gomphocephala, P l . X V I I I , fig. 1) ou 
même s'y trouver à l'état isolé (B. verrucosa. P l . X I , fig. 4, C. 
vesca). 

Le tissu de P. avium est presque exclusivement formé d'un pa­
renchyme à membranes cellulosiques, dépourvu d'organisation, la 
présence de cellules lignifiées étant exceptionnelle. 

De même après un certain nombre de repiquages, les cellules 
lignifiées du tissu de Castanea se raréfient puis disparaissent pres­
que totalement. 

Comme dans les néoformations des premiers isolements, les cel­
lules lignifiées peuvent présenter les caractères des vaisseaux nor­
maux à ponctuations aréolées, c'est le cas de P. tremula, E. gompho­
cephala, B. verrucosa (Pl . X I , fig. 3, 4). Dans le tissu de cette der­
nière espèce les parois terminales sont munies de perforations sca-
lariformes, caractère spécifique normal (Pl . X I I , fig. 1). On trouve 
aussi chez cette essence des cellules lignifiées vésiculeuses et compa­
rables à des thylles. Chez T. parvifolia ces vaisseaux diffèrent au 
contraire du type normal par l'absence d'épaississements spirales. 
Chez C. vesca les cellules lignifiées présentent le plus souvent des 
parois à épaississement réticulés et sont à rapprocher des trachéides 

(1) Voir Chap. IV. 



400 A N N A L E S D E S S C I E N C E S F O R E S T I E R E S 

des tissus de transfusion (Pl . X I V , fig. 2, 3), mais on trouve aussi 
des vaisseaux à ponctuation aréolées et des formes de passage entre 
les deux types de cellules. On observe en outre des cellules à parois 
minces, colorables par le vert d'iode et le bleu de méthylène mais 
complètement dépourvues de sculptures (épaississements réticulés ou 
ponctuations). Leur forme ne diffère pas des cellules du parenchy­
me à membranes cellulosiques constituant la tuasse des colonies. 

Les cellules lignifiées sont souvent groupées en ensembles cycli-
sés, plus rarement en faisceaux rectilignes. Chez />'. verrucosa (Pl . 
X I , fig. 4), on trouve assez fréquemment des segments rectilignes 
et isolés de vaisseaux, formés de plusieurs éléments. 

Dans tous les cas on ne décèle aucune organisation d'ensemble, 
les groupes de cellules lignifiées étant dispersés au hasard dans le 
parenchyme, qui lui-même n'offre aucune structure bien définie. 
Lorsque le tissu comporte des faisceaux, cyclisés ou non, de cellu­
les lignifiées, ils sont souvent associés à des éléments disjoints d'as­
sises génératrices (Pl . X I I I , fig. 1) Si le tissu ne comporte pas 
de cellules lignifiées différenciées ou seulement quelques cellules 
isolées éparses incluses dans le parenchyme, le tissu s'accroît par 
multiplication des cellules superficielles (cambium diffus). C'est no­
tamment le cas chez C. z'csca où on observe une disposition des 
cellules en files régulières aboutissant normalement à la surface 
(Pl. X I V , fig. 1 ) de la colonie. La croissance du tissu résulte de la 
multiplication des cellules placées vers l 'extrémité de chaque file. 
Lorsque les cellules lignifiées présentent les caractères des vaisseaux 
normaux, leurs dimensions sont toujours beaucoup plus faibles que 
celles de ces vaisseaux. Chez B. verrucosa (Pl . X I , fig. 4) leur dia­
mètre est d'environ 15 p, leur longueur d'environ 50 p, contre des 
dimensions normales de l'ordre de 45 p et 500 p respectivement. De 
même chez P. tremula ces vaisseaux ont un diamètre de l'ordre de 
20 p, une longueur de l'ordre de 120 p contre 100 et 600 p res­
pectivement pour les vaisseaux du bois normal. Chez ces deux es­
sences, le rapport des dimensions des vaisseaux du tissu cultivé in 
vitro à celles du tissu normal oscille entre 1/10 et 1/3. 

2" Tissus sans cohésion. 
Les nodules du tissu sans cohésion â'U. campestris sont formés 

d'un parenchyme consistant (Pl . X V I I , fig. 1) à cellules isodiamé-
triques. A ces nodules adhèrent des lambeaux de membranes de 
grandes cellules allongées. Les caractères de ce tissu apparaissent 
donc comme le résultat de la néoformation de cellules de deux 
types : cellules isodiamétriques groupées en nodules consistants, eux-
mêmes dispersés dans un tissu formé de grandes cellules, qui su­
bit une histolyse donnant naissance à un mucilage. Cette interpré­
tation est confirmée par la présence sporadique de groupes de cel­
lules lignifiées à ponctuations aréolées, ayant les caractères de vais-
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seaux, différant toutefois des vaisseaux normaux de l'espèce par 
l'absence d'épaississements spirales. De plus chez certaines souches 
( UF(s notamment), une certaine proportion des colonies est formée 
principalement de tissu cohérent, les cellules allongées, non lysées, 
étant fréquemment lignifiées, avec des membranes munies de ponc­
tuations aréolées (Pl. X V I I , fig. 2). 

3" Evolution de la structure. 
La structure des tissus de B. verrucosa, P. tremula, U. campes­

tris, P. avium est restée invariable depuis les premiers repiquages. 
Par contre, le tissu de Castanea vesca, riche en îlots de cellules ligni­
fiées et en éléments d'assises génératrices jusque vers le 5 e repi­
quage, a pris progressivement ensuite le caractère d'un parenchyme 
dans lequel n'apparaissent que de très rares cellules lignifiées à 
épaississements réticulés. En même temps les colonies, très massives 
lors des premiers repiquages, ont présenté fréquemment, après une 
dizaine de repiquages, la forme d'un dôme surbaissé mince qui 
s'étend par son bord sur le milieu, évolution analogue à celles ob­
servées par B A L L (5) dans les cultures de Séquoia sempervirens et 
par B A R N O U D (7) dans celles de Syringa vulgaris. 

4° Tubes criblés. 

De même que dans les tissus néoformés des premiers isolements, 
il n'a jamais été observé de tubes criblés dans les tissus repiqués, 
constatation qui concorde avec celle précédemment rapportée par 
G A U T H E R E T (55). 

C) Réserves 

Les parenchymes des tissus de Tilia parvifolia et de Betula ver­
rucosa contiennent des inclusions lipidiques, forme d'accumulation 
normale chez ces deux essences (Pl . X I X , fig. 1). 

Les tissus cle Prunus avium et â'Ulmus campestris contiennent 
des grains d'amidon qui, dans ce cas également, représentent la for­
me d'accumulation spécifique normale (Pl . X V I I I , fig. 2 et P l . X I X , 
fig. 2). 

Par contre, i l n'en a pas été observé sur les milieux usuels, con­
tenant 2 % de glucose ou 3 % de saccharose, chez Castanea vesca 
et Populus tremula. E n utilisant des milieux contenant des concen­
trations croissantes : 2 %, 4 % et 8 % de glucose, i l n'a pas été pos­
sible de provoquer la formation de réserves amylacées chez le tissu 
de C. vesca sur lequel la concentration de 8 % exerce déjà un effet 
toxique. A u contraire, sur milieu à 8 % de glucose, le tissu de 
P. tremula accumule d'abondantes réserves amylacées (Pl . X I X , 
fig. 3). 
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D) Lignification 

Des coupes ont été soumises aux réactions classiques des mem­
branes lignifiées avec les résultats suivants : 

T A B L E A U X I X 

Essences Milieux 

ige 
des cul­
tures sa 

mois 

Constituants et réac tions 
Essences Milieux 

ige 
des cul­
tures sa 

mois 
t B ' C D E Essences Milieux 

ige 
des cul­
tures sa 

mois Vert 
d'iode 

Cross 
et 

Bevan 
Phloro­
glucinol 

Indol Maille Combes Orcine 

(B 5 + + + + + 
P. tremula 

(B 

(III 5 + * + + - + -
Betula B 6 + + + + - + -verrucosa 

0) B 6 + + + + 

- 0) -Ojiercus sp. B+I|i 6 + + + + - (D -Ojiercus sp. 
10-7 (D B+II* 6 + + + + 

- (D -10-6 

Castanea II 6 + + + + - (D -vesoa modifié 

(1) Chez ces deux essences, la carbonisation instantanée des membranes 
n'a pas permis d'observer l'apparition de la teinte rouge caractéristique. 

Chez les quatre essences étudiées, la réaction de Maiile et celle 
de l'orcine ont donc été négatives. Quelle que soit l ' interprétation 
chimique, très discutée, de ces réactions, il apparaît donc que la 
lignification des membranes adorables au vert d'iode, au bleu de 
méthylène ou à l 'hémalun est incomplète. 

Aldéhyde syringique et alcool coniférylique. — Du tissu de C. 
vesca a été cultivé sur milieu 111 additionné d'aldéhyde syringique 
et d'alcool coniféryl ique à la concentration de 10~4. Ces substances 
n'ont manifesté aucune action sur la différenciation cellulaire ni 
l'organisation du tissu, mais une proportion notablement plus forte 
de cellules de parenchyme possède des membranes colorables par le 
bleu de méthylène. Il y a donc eu une action positive marquée sur 
le processus chimique de lignification. 

Quelques essais ont été tentés pour rechercher si la vanilline. 
l'eugénol ou l'isoeugénol pouvaient être utilisés par les tissus com­
me précurseurs de lignine. 

La vanilline a été essayée à la concentration de 10~4 sur les pre­
miers isolements de : 
— Q. sessiliflora (prélèvements des 13 sept. 1953, 7 déc. 1953, 25 

juin 1954. 27 juin 1955). 
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— U. campestris (prélèvement du 7 déc. 1953). 
— B. verrucosa (29 juin 1954). 
— T. parvifolia (13 février 1955). 
— P. excelsa (22 déc. 1953). 

Dans aucun cas cette substance n'a modifié la proportion de cel­
lules lignifiées ni les caractères de ces cellules. Il en a été de même 
pour les tissus repiqués de C. vesca. 

L'eugénol a été essayé à la concentration de 10 ' sur les tissus 
repiqués de P. avium et C. z'csca, l ' isoeugénol à la même concentra­
tion sur tissu de C. vesca. Ici encore aucune modification de la dif­
férenciation et de la lignification des cellules n'a été observée. 

Interprétation des résultats 

Analyse des facteurs agissant sur la différenciation 
De ces résultats il ressort (pie les tissus formés par le cambium 

cultivé in vitro diffèrent profondément du liber et du bois normal de 
l'essence. La plupart des types cellulaires (fibres libriformes. paren­
chyme ligneux, fibres trachéides) n'y sont jamais représentés. Les 
vaisseaux normaux se rencontrent chez certaines essences mais plus 
fréquemment les cellules lignifiées sont des trachéides réticulées, 
analogues à celles des tissus de transfusion et sans équivalent dans 
le bois normal de l'espèce, ou des types intermédiaires entre ces tra­
chéides et les vaisseaux. 

Comme nous l'avons précédemment souligné, le cambium est nor­
malement soumis à des conditions mécaniques, physiques et chimi­
ques définies : 

T 
a) pression radiale égale à — , T étant la tension tangentielle de l'en-

7? 
semble des tissus du liber et de l'écorce, R le rayon de l'arbre; 

b) protection contre la dessiccation par le liège de l'écorce ; 
c) libre accès des facteurs chimiques émanant de la cime ou des 

racines de l'arbre. 
Pour le tissu cultivé in vitro au contraire, ces conditions sont 

profondément modifiées : la pression radiale est éliminée, la teneur 
en eau des tissus est fonction de l 'équilibre qui s'établit entre leur 
atmosphère interne et celle du récipient cle culture. Enfin toute liai­
son est coupée avec la cime et avec l'appareil radiculaire. 

Il est donc intéressant de comparer la structure des tissus for­
més dans les conditions extrêmes : culture in vitro et croissance 
normale dans l'arbre intact, avec les structures apparaissant dans 
des conditions intermédiaires : 
1 --- annulation de la pression radiale, les autres conditions restant 

inchangées ; 
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2 — maintien de la pression radiale, le cambium étant séparé de la 
cime mais non des racines ; 

3 — maintien de la pression radiale, le cambium étant séparé à la 
fois de la cime et des racines ; 

4 — action de perturbations chimiques sur le cambium in situ 
dans l'arbre intact. 

1 — Annulation de la pression radiale. — Cette condition est 
réalisée sur les bords verticaux d'une blessure interrompant sur 
une certaine surface la continuité des tissus de l'écorce, du liber et 
du cambium. Le cambium bordant cette lacune prolifère en for­
mant un bourrelet cicatriciel dont la structure offre un élément de 
comparaison important. On doit, il est vrai, remarquer que la mise 
à nu d'une certaine surface du corps ligneux entraîne une dessic­
cation des tissus et que, par suite, la disparition de la sollicitation 
mécanique s'accompagne d'une modification des conditions physi­
ques. Toutefois, en même temps que le cambium prolifère, il se 
reconstitue rapidement, à la surface des tissus lésés du liber, une 
assise péridermique formant une couche de liège qui protège les 
tissus néoformés contre la dessiccation et rétablit, à bref délai, des 
conditions physiques très voisines de la normale. 

En considérant le cas simple d'une blessure rectangulaire limitée 
par deux segments de génératrices du tronc et deux arcs de cercle 
horizontaux, le cambium des bords verticaux ne subit plus de pres­
sion radiale, alors nue celui des bords horizontaux reste soumis 
aux sollicitations mécaniques normales. Les modifications des con­
ditions physiques sont les mêmes dans les deux cas. A u point de 
vue chimique, l'afflux de substances provenant des autres parties 
de l'arbre subsiste. La principale modification des conditions chi­
miques, tout au moins dans certains cas, est la formation d'hor­
mones de blessure. 

Les processus de cicatrisation des organes ligneux sont des no­
tions classiques de pathologie forestière. Le développement et la 
progression du bourrelet cicatriciel ont été décrit par R . H A R ­
T I G (90). sa structure par H . de V R T E S (195) . Cette structure s'éloi­
gne peu de la structure spécifique du bois normal : on y retrouve 
les types cellulaires caractéristiques de l'espèce. Mais, indépendam­
ment des irrégular i tés géométriques dues à la courbure imposée 
aux cellules par les relations de position entre elles et les tissus 
préexistants non lésés, on observe cependant certaines modifications 
du plan ligneux. E n particulier, la proportion relative des vaisseaux 
des fibres ou des fibres-trachéides est moindre, celle du parenchvme 
ligneux beaucoup plus élevée que dans le tissu normal. On n'ob­
serve aucune différence anatomique entre les zones latérales et les 
zones horizontales, supérieure et inférieure, du bourrelet (Pl . X X I , 
fig. 1), 



A N N A L E S D E S S C I E N C E S F O R E S T I È R E S 405 

2 — Maintien de la pression radiale, le cambium étant séparé de 
la cime. — Ces caractères anatomiques du bourrelet cicatriciel, où 
le cambium reste en liaison avec la cime et le système radiculaire, 
donnent déjà à penser que la pression radiale à laquelle il est nor­
malement soumis n'intervient pas dans l'organisation des tissus 
néoformés. 

Si maintenant on considère le cambium de la base du tronc d'un 
arbre abattu, ce tissu reste soumis aux sollicitations mécaniques 
normales et aussi, si on prend soin de choisir pour les prélèvements 
un point assez éloigné de la section, aux conditions physiques nor­
males. Il reste relié au système radiculaire mais, à condition qu'il 
ne se forme aucune pousse adventive ou proventive, est totale­
ment isolé des organes chlorophylliens. Dans ces conditions, l'ac­
tivité du cambium se maintient pendant plusieurs mois et il se 
forme une nouvelle zone de tissu. L a structure de ces tissus a été 
étudiée sur des prélèvements pratiqués à l'automne sur des chênes 
abattus soit au cours de l'hiver précédent, soit au mois de juin. Les 
arbres choisis étaient âgés de plus de 200 ans, ce qui excluait toute 
possibilité de développement de bourgeons proventifs. la faculté de 
produire des rejets s'éteignant vers 100 ans chez les chênes. Il a 
d'ailleurs été vérifié au moment du prélèvement qu'aucun rejet 
n'était apparu. Dans les deux cas la structure des tissus néoformés 
a été trouvée identique à celle observée dans les explantats de la 
même essence prélevés suivant la méthode de G I O E L L I et cultivés 
in vitro. Chez l'arbre abattu en juin, la zone de tissu formé après 
la coupe succède à la zone normale du bois de printemps, à gros 
vaisseaux, dont la formation est normalement achevée vers le dé­
but de ce mois (Pl . TX, fig. 3). 

Chez le chêne abattu en hiver, la zone de tissu néoformé succède 
directement à la dernière assise de l'accroissement de l'année pré­
cédente, caractérisée, suivant la règle générale, par l'aplatissement 
dans le sens radial des cellules qui la composent. Comme dans le cas 
des cultures in vitro, les îlots de cellules lignifiées sont séparés du 
bois normal préexistant par du parenchyme non différencié (Pl . III , 
fig. 1). 

3 — Maintien de la pression radiale, le cambium étant séparé à 
la fois de la cime et des racines. — Ces conditions sont réalisées 
par la culture de rondelles épaisses ou de courts billons prélevés 
dans la tige d'un arbre et dont la base baigne dans l'eau. Cette 
expérience a été réalisée chez trois essences : B. verrucosa, O. pe­
dunculata et Fagus sylvatica L . (2 prélèvements). Les prélève­
ments ont tous été opérés en hiver (novembre et janvier). Comme 
il a déjà été exposé précédemment, les tissus néoformés présen­
tent, dans tous les cas, exactement la même structure que les tis­
sus formés dans les cultures in vitro ou à la base d'arbres déca­
pités (Pl . X , fig. 1). 
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4 — Action de perturbations chimiques sur le cambium in situ 
dans l'arbre intact. 

Actions parasitaires. — lui faisant abstraction des parasites pro­
voquant des nécroses étendues, susceptibles de modifier profondé­
ment les conditions physiques où se trouvent placés les tissus non 
atteints, voire l 'équilibre physiologique général du végétal, certai­
nes attaques parasitaires du corps ligneux peuvent se traduire par 
une action limitée à une modification locale de structure. Dans ce 
cas, les méristèmes qui édifient des tissus anormaux restent sou­
mis aux mêmes conditions mécaniques et physiques cpie les tissus 
qui les entourent et dont l'activité normale se poursuit. Seules les 
conditions chimiques sont modifiées, généralement à la suite de 
l'émission par l'organisme parasite de substances capables d'agir sur 
la multiplication ou sur la différenciation des cellules. Ce processus 
est à l'origine de la formation des galles, constituées par des niasses 
de tissus entièrement différents des tissus normaux de l'hôte, mais 
pouvant présenter une organisation bien définie, quoique très diffé­
rente de celle de l'organe attaqué, comme c'est le cas pour les 
galles provoquées sur les rameaux d'Epicéa par les Adelges. et dont 
la structure rappelle celle des cônes. Beaucoup d'Aphides provo­
quent des déformations et des anomalies de structure des organes 
attaqués. N Y S T E R A K T S (154. 155) a montré, dans le cas d'un Aphide 
qui attaque les rameaux de Prunus, que ces insectes instillent dans 
les tissus de l'hôte de l'acide fi-indolyl-acétique qui provoque des 
déformations de ces rameaux. Il n'a toutefois pas décrit la struc­
ture anatomique des organes atteints. Les attaques d'Ac/rilus bigut-
tatus (Coléopt. Pluprestidac) sur les Chênes ont été étudiées au 
point de vue anatomique, physiologique et biochimique par J A C Q U T O T 
et Mme J . G U I L L E M A I N (101, 104. 105. 111). Les larves de cet in­
secte à cycle vital annuel forent leurs galeries dans le liber des chê­
nes âgés à rhytidome épais. Elles élaborent des substances excito-
formatrices provoquant des anomalies de l'organisation du bois 
portant sur deux ou trois accroissements annuels ( J A C Q U T O T , 105). 
Ces substances imprègnent les déjections larvaires accumulées dans 
les galeries à partir desquelles elles diffusent dans les tissus environ­
nants. J . G U I L L E M A I N (88) a extrait de ces déjections et séparé par 
chromâtographie deux substances différentes qui se sont révélées 
actives sur des tissus en culture et sur des pousses de chêne (111, 
112). Leur concentration dans la vermoulure est assez élevée pour 
provoquer la nécrose d'une mince couche des tissus entourant la 
galerie, mais au delà de cette zone leur action stimule l'activité de 
l'assise cambiale ou. si la zone nécrosée affecte le cambium lui-
même, provoque, par dédifférenciation d'une zone de cellules du 
parenchyme libérien, la formation d'une assise de remplacement. 

Bien que la durée de passage de la larve dans la galerie soit brève, 
son cycle vital étant d'une année, l'action des substances qu'elle 
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émet persiste deux ou trois ans, tant que la concentration de ces 
substances imprégnant les déjections est suffisante. 

A u point de vue anatomique, l'attaque a pour conséquence la 
formation, sur le secteur voisin de la galerie, d'accroissements an­
nuels plus larges, pouvant englober des îlots de liber interne tra­
versés par la galerie, et dont le plan ligneux est sensiblement modi­
fié : le bois anormal est madré et contraste avec le bois normal de 
droit fil. Les vaisseaux des deux ou trois accroissements annuels 
précédant l 'année de l'attaque sont obstrués par des thylles. Dans le 
bois anormal formé à la suite de l'attaque, les rayons et le paren­
chyme vertical prennent une importance relative plus grande. Les 
rayons minces, au lieu d'être tous unisériés, sont fréquemment bi 
ou tri-sériés. Les rayons larges, au lieu de former des feuillets 
de grande hauteur, se résolvent en cordons cylindriques séparés par 
des nappes de tissu formées de parenchyme longitudinal et de fibres-
trachéides. Les vaisseaux sont rares et souvent obstrués par des 
thylles. De même les fibres libriformes subissent une régression très 
marquée sans cependant disparaître complètement. Les lignes d'ac­
croissement sont flexueuses et les zones d'accroissement plus larges 
que les zones des régions adjacentes non atteintes. L'anomalie porte 
donc exclusivement sur le plan ligneux et non sur les types cellu­
laires qui restent normaux. Les substances actives élaborées par 
la larve, qui imprégnaient la vermoulure des galeries, diffusent et 
s'épuisent progressivement en 2 ou 3 ans et on observe parallèle­
ment un retour progressif à la structure normale dans le secteur 
atteint (Pl . X X I I I , fig. 1 et 2) . 

Chez Fagus sylvatica nous avons étudié (120) une anomalie 
anatomique qui, d'après Ï I I O M S E N , B U C H W A L D et H A U B E R G (192) 
est due à une attaque de Cryptococcus fagi, coccide vivant sur 
l'écorce de l'arbre. Dans ce cas, la durée d'action du parasite est 
encore plus faible que dans le cas précédent et la perturbation ana­
tomique ne porte que sur une zone étroite d'un accroissement 
annuel. L a formation du bois initial débute normalement puis ap­
paraît la zone de structure anormale à laquelle succède enfin une 
zone de bois final normal. L'anomalie de structure de la zone per­
turbée est caractérisée par la disparition des vaisseaux, des fibres et 
des fibres trachéides, remplacés par du parenchyme irrégul ier , et 
par la dilatation tangentielle des cellules des rayons ligneux (Pl . 
X X I V , fig. 1). Après le retour à la structure normale, un ralen­
tissement de l'activité cambiale persiste pendant plusieurs années 
et se traduit par une dépression cle la surface du corps ligneux. 
Cette déformation entraîne finalement la formation d'une fissure 
verticale de l'écorce, l'invasion d'une certaine surface cle cambium 
par divers parasites et sa nécrose, suivie d'une réaction de cica­
trisation. 
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L'extrait obtenu à partir des Coccides recueillis sur un arbre en­
vahi s'est révélé inhibiteur sur l'élongation du coléoptile de blé (1). 

Des champignons parasites ont donné lieu à des observations 
analogues: Mlle J . B E R D U C O U (10, 11) a étudié l'action des Nec-
tria parasites d'arbres et montré que ces champignons émettent de 
l'acide (3-indolyl-acétique provoquant la formation de chancres. C A -
P O R A L I (19) a décrit les déformations provoquées par Taphrina 
deformans (Berk.) Tal . sur les rameaux de pêcher. 

Dans les cas qui viennent d'être examinés, les structures aber­
rantes résultent de l'intervention de facteurs chimiques qui ont pu 
être isolés, quoique non identifiés, toutes les autres conditions phy­
siques et mécaniques restant inchangées. 

Dans le cas de la « graisse du chêne » étudiée par J A C Q U I O T et 
V I N E Y (113) , l'origine de l'anomalie est encore visiblement parasi­
taire, bien que le parasite n'ait pas encore été identifié. L'anomalie 
de structure débute brusquement dans l'arbre jeune à partir d'une 
limite d'accroissement et présente certains caractères communs avec 
les néoformations provoquées par l'attaque d'Agrilus biguttatus: 
stimulation de l'activité cambiale, raréfaction ou disparition des vais­
seaux, extension du parenchyme, disparition des fibres libriformes 
et des fibres trachéides. On note les années suivantes une évolution 
vers la structure normale mais, à la différence des tumeurs l i ­
gneuses causées par Agrilus biguttatus, certaines anomalies du plan 
ligneux persistent, au niveau de l'attaque primitive, pendant toute 
la vie de l'arbre (Pl . X X I V , fig. 2). 

D'autres anomalies, dont certaines sont depuis longtemps classi­
ques, semblent aussi impliquer l'intervention de perturbations chi­
miques internes, bien que les causes initiales qui font apparaître 
ces structures aberrantes soient de nature très différente. 

De telles formations pathologiques, dont l'apparition est provo­
quée par divers agents extérieurs : gel, échauffement dû au passage 
d'un incendie, attaque d'insectes xvlophages, présentent des ano­
malies pouvant parfois aller jusqu 'à l'apparition de types cellulaires 
complètement anormaux pour l'espèce considérée. Ces anomalies 
n'intéressent qu'une zone d'accroissement ou une partie de cette 
zone et font rapidement place à la structure spécifique normale. 
L'assise cambiale n'est pas nécrosée et l 'activité des divisions n'est 
pas modifiée, mais le processus de différenciation est momentané­
ment perturbé. Chez divers Conifères les grands froids provoquent 
la formation au printemps suivant de cordons de tissu irrégulier, 
formé de tranchéides courtes, occupant dans l'accroissement annuel 
la même largeur que les tissus normaux contigus et auquel succè­
dent rapidement des tissus normaux. La P l . X X I , fig. 1 et 2, en 
offre un exemple, observé chez Taxodium distichum. Dans ce cas 

(1) Cet essai a été tait par Mlle P A U P A R U I H clans le service de M . le Pro­
fesseur G A U T H E R E T . 
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les tissus irrégul iers sont formés par des types cellulaires normaux. 
Seules les dimensions et la forme des cellules sont modifiées. Les 
trachéides sont courtes et sinueuses mais pourvues de ponctuations 
aréolées normales, les cellules de parenchyme, de forme et de di­
mensions très variables, ont néanmoins des ponctuations normales : 
ponctuations taxodioïdes ou cupressoïdes au contact des trachéides, 
ponctuations simples entre cellules de parenchyme. Il semble que 
cette anomalie résulte en fait d'un retard de la différenciation ' par 
rapport aux trachéides placées dans le même secteur au-dessus et 
au-dessous des trachéides aberrantes. Le processus d'élongation de 
ces dernières ne commence que lorsque ces trachéides normales 
sont déjà différenciées et lignifiées et forment alors une butée r i ­
gide qui s'oppose à l 'élongation des cellules retardataires. Celles-
ci, au lieu de s'insinuer entre les extrémités des autres en for­
mant de longs biseaux aplatis, viennent buter contre elles, leurs pa­
rois terminales prennent une direction transversale et leurs parois 
longitudinales se déforment sous l'effet de la pression axiale qui 
agit comme un microflambage localisé. 

Une anomalie plus frappante encore peut s'observer chez la plu­
part des espèces de Conifères, notamment des Abies, normalement 
dépourvus de canaux résinif ères : des traumatismes très divers, tels 
que le passage d'un incendie, provoquant la formation de canaux 
résinif ères (canaux traumatiques) disposés en lignes tangentielles 
ou obliques (Pl . X X , fig. 2). 

Les Eucalyptus enfin offrent fréquemment une anomalie de struc­
ture très marquée étudiée par J A C Q U I O T et Mlle H E R V E T (114) 
« les poches à Kinos » qui s'intercalent au sein de tissus normaux 
sans qu'il y ait ni lésion ni interruption d'activité de l'assise cam­
biale. Plusieurs assises successives de cellules se différencient en 
parenchyme ligneux au sein duquel apparaissent des canaux tapis­
sés par une assise génératrice cyclisée. Cette assise forme un cer­
tain nombre de couches de cellules de parenchyme comparable par 
sa structure à un phelloderme et, vers la surface interne du canal, 
quelques couches de cellules subérifiées. Dans la cavité du canal 
s'accumulent des produits complexes, mélanges de gommes et de 
tanins désignés en Australie sous le nom de « Kinos » . Ici encore, 
cette perturbation de la différenciation et de l'organisation peut être 
déterminée par des causes var iées : attaques de xylophages, ou de 
mineuses du cambium, incendie, sécheresse prolongée. 

Le cas des « poches à Kinos » représente, parmi les anomalies 
de structure apparaissant en dehors de lésion ou de nécrose de 
l'assise génératrice, un cas extrême, comportant la formation d'assi­
ses génératrices cyclisées et de cellules non lignifiées, caractères 
qui présentent quelque analogie avec les structures de tissus culti­
vés in vitro. 

Qu'elles proviennent de l'émission de substances spécifiques par 
un parasite ou de divers traumatismes, toutes ces anomalies ont 



410 A N N A L E S D E S S C I E N C E S F O R E S T I È R E S 

pour caractère commun de n'être pas liées à une destruction ou à 
une transformation irréversible de l'assise génératrice. Ces trou­
bles n'intéressant que les processus de la différenciation et non la 
faculté de division des cellules de l'assise génératrice : même lors­
que leur activité est temporairement stimulée, ces cellules retrou­
vent intégralement leurs potentialités lorsque la cause perturba­
trice cesse d'agir et on observe alors un retour plus ou moins 
prompt vers la structure normale. N i les conditions mécaniques, ni 
les conditions physiques, ni les liaisons anatomiques avec l'ensem­
ble de l'organisme n'ayant varié, les tissus subissant ces trauma­
tismes ou ces actions parasitaires se trouvent dans des conditions 
très éloignées de celles auxquelles sont soumis les tissus excisés et 
cultivés in vitro. Ils offrent par conséquent un élément de compa­
raison particulièrement intéressant avec les structures des tissus 
en culture. 

Comparaison des résultats. — La comparaison des tissus formés 
par le cambium dans ces conditions très diverses montre ainsi : 
1" que l'action mécanique de la tension de l'écorce ne joue aucun 

rôle : la structure d'un bourrelet cicatriciel est la même sur les 
bords horizontaux d'une blessure, où cette tension subsiste, et 
sur les bords verticaux, où elle est nulle. De même, la structure 
des tissus est identique à la base d'un arbre abattu, dans un 
billon cultivé dans l'eau ou dans des explantats cultivés in vitro 
bien que. dans les deux premiers cas le cambium reste soumis 
à cette tension, alors qu'elle a disparu dans le troisième ; 

2° que ,en ce qui concerne les conditions physiques, la comparai­
son de la structure des bourrelets cicatriciels avec celle du bois 
normal peut laisser supposer qu'une dessiccation partielle des 
tissus exercerait une certaine action. Cette action se limite tou­
tefois à une variation des proportions relatives des différents 
types cellulaires qui, par ailleurs, restent normaux; 

3" que ce sont les facteurs chimiques qui jouent le rôle essentiel 
dans l'organisation des tissus néoformés. Parmi ces facteurs, 
ceux qui pourraient provenir des racines, en admettant qu'il 
en existe et qu'ils soient nécessaires, ne sont pas suffisants, la 
structure étant la même à la base d'un arbre abattu ou dans 
la tige d'un arbre écimé ou ébourgeonné, alors que les liaisons 
avec le système radiculaire sont intégralement maintenues, ou 
dans un billon cultivé dans l'eau et dans des explantats cultivés 
in vitro, où ces liaisons sont totalement supprimées. 

Par contre, la coupure des liaisons avec la cime entraîne la for­
mation d'une structure entièrement aberrante caractérisée par ' 
— la disparition totale des fibres libriformes, des fibres-trachéides, 

du parenchyme ligneux et parfois de toute cellule lignifiée (P. 
avium) : 
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— l'apparition fréquente de trachéides réticulées, analogues à celles 
des tissus de transfusion, sans équivalent dans le bois normal ; 

— la modification plus ou moins accentuée des vaisseaux. Cette 
modification peut se limiter à une réduction des dimensions, les 
caractères des ponctuations et des perforations restant normaux 
(P. verrucosa, P. tremula) mais elle peut, en outre, comporter 
la disparition des épaississements spirales chez les essences qui 
en sont pourvues (U. campestris. T. parvifolia). Plus fréquem­
ment (C. vesca. P. sylvatica, Quercus sp.. P. pseudoacacia, F. 
excclsior) les vaisseaux présentent à la fois des ponctuations cir­
culaires et des ponctuations scalariformes et constituent ainsi une 
forme intermédiaire entre les trachéides réticulées et les vais­
seaux à ponctuations aréolées normaux ; 

— l'absence d'organisation d'ensemble du tissu. 

Dans le cas de perturbations chimiques d'origine pathologique, 
dues à l'intervention de facteurs étrangers : 

— le plan ligneux peut être modifié plus ou moins profondé­
ment mais, en général, les tissus restent organisés. Dans un 
seul cas (attaque de Cryptococcus fagi sur le hêtre) on ob­
serve la formation de tissu totalement dépourvu d'organisa­
tion. 

— certains types cellulaires peuvent disparaître mais ceux qui 
subsistent sont normaux. C'est en général le parenchyme l i ­
gneux qui devient prépondérant alors que les fibres trachéides. 
mais surtout les fibres libriformes et les vaisseaux, subissent 
une régression très marquée. 

En considérant l'ensemble des structures anormales provoquées 
par toutes les actions physiques ou chimiques envisagées, on peut 
remarquer que les différents types cellulaires présentent une sensi­
bilité très différente à ces perturbations : 

— les fibres et les fibres-tracheides sont les éléments les plus 
sensibles. Elles disparaissent totalement si les liaisons avec la 
cime sont Coupées mais aussi dans les « poches à Kinos » 
d'Eucalyptus marginata, sous l'influence de l'attaque du Cryp­
tococcus fagi et au premier stade de la formation de la graisse 
du chêne. Elles se raréfient dans les bourrelets cicatriciels, 
après les attaques d'Agrilus biguttatus, dans la graisse du 
chêne à son stade définitif ; 

— le parenchyme ligneux disparaît complètement après coupure 
des liaisons avec la cime mais prend une importance considé­
rable dans les structures pathologiques: bourrelets cicatriciels, 
ou néformations d'origine parasitaire dont il est parfois l'uni­
que constituant (attaque de Cryptococcus fagi, premier stadç 
fie la graisse du chêne, « poches à Kinos » ; 
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— les vaisseaux sont les seuls éléments lignifiés normaux qui 
subsistent, plus ou moins modifiés d'ailleurs, dans les tissus 
cultivés in vitro. Par contre, ils se raréfient dans les bourre­
lets cicatriciels, dans les néoformations provoquées par YAgri-
lus biguttatus, et disparaissent au premier stade de la graisse du 
chêne, dans les tissus entourant les « poches à Kinos » , comme 
dans ceux qui se forment sous l'action de Cryptococcus fagi. 

Ces résultats conduisent donc à envisager l'existence de facteurs 
d'organisation, substances chimiques particulières, élaborées au 
moins en partie par les organes chlorophylliens, et nécessaires à 
l'organisation des tissus secondaires. Lorsque leur concentration 
tombe au-dessous du seuil d'action, les tissus formés ultérieure­
ment sont dépourvus d'organisation. Si les tissus recèlent au mo­
ment de leur isolement une réserve suffisante de tels facteurs d'or­
ganisation, le cambium édifie pendant un certain temps, et jusqu'à 
épuisement de ces réserves, des tissus organisés, ainsi qu'il a été 
constaté chez trois espèces du genre Quercus (Pl . III) et chez F. 
excclsior (Pl. V ) . 

Action du greffon sur le sujet. — Il convient, pour confirmer 
cette hypothèse, de rechercher s'il est possible de maintenir ou de 
rétablir la formation de tissus organisés dans des organes séparés 
de la cime ou des colonies tissulaires. L'anatomie des arbres gref­
fés donne une première réponse affirmative à cette question : le 
cambium d'un sujet de l'arbre greffé continue à édifier des tissus 
secondaires normaux alors qu'en l'absence de greffon il formerait 
des tissus aberrants, identiques à ceux obtenus dans les cultures 
in vitro. On doit remarquer, en outre, que les greffes usuelles sont 
souvent interspécifiques ou même intergénériques (poirier sur co­
gnassier, pêcher sur prunier, etc..) et que néanmoins la structure 
du sujet reste conforme à sa structure spécifique. Un cas très ty­
pique à cet égard est celui d'un châtaignier greffé sur chêne, qui 
vécut jusqu'à un âge très avancé au jardin botanique de Dijon. 
La structure du bois du sujet n'offre aucune anomalie et, au ni­
veau de la greffe, on observe dans les tissus, parfaitement sou­
dés, le passage du plan ligneux du chêne, caractérisé notamment 
par la présence simultanée de rayons ligneux unisériés et plurisé-
riés, à celui du châtaignier pourvu exclusivement de ravons unisé­
riés (Pl . X X I I , fig. 1 et 2). 

.Action des bourgeons. — E n ce qui concerne les tissus de végé­
taux ligneux cultivés in vitro, la greffe de bourgeons a été réalisée, 
comme il avait été rappelé précédemment par C A M U S (18) sur V. 
campestris et par W E T M O R E (209, 210) sur Syringa lilac. Ces au­
teurs ont constaté dans les deux cas que cette greffe induisait la 
formation de vaisseaux. 
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I .es tissus de tremble et de bouleau cultivés in vitro émettent, 
dans certaines conditions, des bourgeons qui se développent en pous­
ses. La structure des colonies ayant produit des pousses ne diffère 
pas de celle des colonies qui en sont dépourvues et qui, comme i l 
a déjà été précédemment indiqué, présente chez ces deux essences 
des vaisseaux normaux. Cependant la présence des pousses n'in­
duit pas la formation d'autres éléments l ignifiés: fibres, parenchyme 
ligneux (L). 

II était, par ailleurs, intéressant d'étudier l'action des bourgeons 
sur le tissu de châtaignier qui, après un certain nombre de repi­
quages, n'offre plus d'organisation, en répétant sur ces tissus les 
expériences de C A M U S et de W E T M O R E . 

I .a technique utilisée a été la suivante : à la fin de l'hiver des 
rameaux de Castanea sont coupés en tronçons assez courts pour 
pouvoir être immergés dans un l>écher contenant une solution d'hy-
pochlorite de calcium à 6 %. Après un séjour d'une douzaine 
d'heures dans l'antisepticiue, ils sont rincés à l'eau stérile. Les 
bourgeons sont sectionnés à leur base et immédiatement placés 
dans des boîtes de Pétri stériles. Ils sont ensuite dépouillés de 
leurs écailles — ces organes sont en effet toujours infestés de cham­
pignons qui. sans doute protégés par le revêtement cutinisé, résis­
tent au passage dans l'hypochlorite. Malgré ces précautions, une pro­
portion encore élevée de bourgeons peut encore receler des spores 
et, avant de procéder à la greffe, il est prudent de placer les bour­
geons en attente sur un milieu de culture contenant un sucre. Les 
bourgeons qui. après une semaine, sont révélés exempts de cham­
pignons ou de bactéries sont alors utilisés pour l 'expérience. La 
forme des colonies de tissu de châtaignier, généralement divisés en 
lobes à base étroite et mince, les rend fragiles ef il est très difficile 
d'y pratiquer une entaille pour y loger la base taillée en biseau du 
bourgeon. De plus, la surface sectionnée des tissus se revêt presque 
toujours d'une couche de liège et le bourgeon se dessèche, même 
s'il reste en place. F.nfin la croissance des colonies est très irrégu­
lière et il eu résulte des déformations qui déplacent le bourgeon et 
le font tomber. La proportion des cas où le bourgeon reste en place 
sans se dessécher est à peine de un sur vingt. Lorsque cette con­
dition est réalisée, les types cellulaires normaux réapparaissent 
dans les tissus. Les fig. 2 de la planche X V et 1 et 2 de la planche 
X V I montrent des détails de la structure d'une colonie de tissu 
de Castanea sur laquelle une greffe de bourgeon a pu être obtenue. 
Ce tissu, déjà repiqué 30 fois, ne présentait plus qu'exceptionnelle-

(1) L'apparition du cambium chez ces pousses néoformées est très tardive 
et commence à peine à leur base après 6 mois. I! n'est donc pas surprenant 
qu'elles n'exercent pas encore d'action organisatrice sur les tissus de la colo­
nie. Un retard comparable s'observe aussi chez les rejets adventifs et soulè­
ve la question du rôle possible d'une maturation des méristèmes primaires, 
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ment des éléments isolés de vaisseaux à épaississements réticulés 
(Fig. 1. P l . X I V ) . 

Le tissu porte-greffe comporte, au contraire, des éléments d'as­
sise génératrice, de nombreux vaisseaux, les uns réticulés, les au­
tres aréoles, des fibres tracbéides. des fibres libriformes, du paren­
chyme ligneux et s'il n'apparaît pas encore d'organisation d'en­
semble, ces éléments étant présents par îlots dispersés dans le pa­
renchyme, une organisation locale se manifeste dans certains de 
ces groupes. 

Ce résultat confirme donc les observations portant sur la struc­
ture anatomique des sujets des arbres greffés et montre que l'orga­
nisation des tissus secondaires est déterminée par des facteurs chi­
miques provenant essentiellement des bourgeons ou des pous­
ses (118) . 

En ce qui concerne la nature de ces substances, les caractères 
fournis par des greffes interspécifiques ou intergénériques montrent 
que les facteurs nécessaires à l'organisation sont communs au moins 
aux espèces d'un même genre, voire d'une même famille. On est 
donc conduit à supposer que ces facteurs pourraient se trouver 
parmi les substances normalement élaborées par les organes chlo­
rophylliens: auxines. vitamines, acides aminés, etc.. et à examiner 
si de telles substances sont susceptibles d'agir, isolément ou en 
synergie, sur l'organisation des tissus néoformés. 

Action des auxines. 
En ce qui concerne les auxines, le résultat obtenu par R. J . G A U ­

T H E R E T sur tissu de Salix caprea (66) avait fourni un exemple où 
l'auxine agit comme facteur d'organisation. L'action de l'auxine 
a été essayée sur les premiers isolements de diverses essences. 
Dans certains cas, la présence d'auxine a augmenté l'importance des 
formations lignifiées. Chez Fagus sylvatica les explantats cultivés 
sur milieux contenant de l'acide fi-indolyl-acctiquc à 1 0 ~ 6 présen­
taient après 2 mois de culture des îlots lignifiés plus étendus que 
les témoins. Chez Fraxinus excclsior, seuls les explantats cultivés 
sur milieu contenant de l'acide P-indolyl-butyrique à 10 ' ont formé 
des îlots lignifiés. Toutefois, dans les deux cas, l'action de l'auxine 
est purement quantitative : les formations lignifiées consistent tou­
jours comme en l'absence d'auxine, en îlots de cellules aberrantes : 
trachéides réticulées pouvant comporter aussi des vaisseaux à ponc­
tuations aréolées, et i l n'est apparu aucun des autres éléments nor­
maux : fibre, fibres-trachéides ou parenchyme ligneux. L'auxine 
n'apparaît donc chez ces essences que comme l'un des facteurs pou­
vant jouer un rôle dans la différenciation de cellules lignifiées. Avec 
les autres essences: Quercus pedunculata, Q. sessiliflora. O. suber, 
C. vesca, l'action de l'acide fLindolvl-acétique a été nulle, mais 
comme nous l'avons vu précédemment (Chap. I), son action est 
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également nulle sur la croissance des tissus des espèces du genre 
Quercus et de C. vesca et il est même établi pour cette dernière essen­
ce que l'auxine naturelle est une autre substance, de nature incon­
nue. Les mêmes constatations ont été faites sur l'acide (Lindolyl-
butyrique, l'acide a-naphtyl-acétique, l'acide 2,4-dichlorophénoxy­
acétique. 

Parmi les tissus repiqués qui ne peuvent croître sans addition 
d'auxine, celui de P. tremula forme des vaisseaux normaux, ceux 
de T. parvifolia et U. campestris des vaisseaux normaux ou ne dif­
férant des vaisseaux normaux que par l'absence d'épaississements 
spirales, ceux de P. avium, sont, sauf exception, constitués exclu­
sivement de parenchyme à membranes cellulosiques. Chez ceux de 
ces tissus formant des vaisseaux, il n'est pas possible de déterminer 
l'action propre de l'auxine sur la différenciation puisque, en l'ab­
sence de cette substance, la croissance s'arrête et qu'il ne se forme 
plus de nouveaux tissus chez les témoins. 

Parmi les tissus croissant sans auxine, celui de C. vesca ne pré­
sente (pie de rares cellules lignifiées aberrantes et celui de B. ver­
rucosa des vaisseaux normaux. Pour la première espèce, la présen­
ce d'auxine dans le milieu commence à inhiber la croissance à par­
tir de 10 7 et même aux concentrations fortement inhibitrices ( 1 0 - 6 

et au-dessus) on n'observe aucune modification de la structure. 
D'ailleurs, comme on l'a vu précédemment, l'auxine naturelle de 
ce tissu est une substance inconnue, autre que l'acide fLindolvI-acé-
tique. De même chez B. verrucosa les acides fLindolvl-acétique et 
a-naphtyl-acétique n'exercent aucune action sur la croissance jus­
qu'aux concentrations où ils manifestent une action inhibitrice. ces 
concentrations étant d'ailleurs plus élevées que pour le titssu de 
C. vesca. Pour aucune concentration on n'observe de modification 
de la structure par rapport aux témoins cultivés sur milieu sans 
auxine. 

11 apparaît donc que si. dans certains cas, l'auxine a manifeste­
ment agi comme facteur d'organisation, dans d'autres cas son action 
a été nulle. Ces résultats négat ifs n'excluent d'ailleurs pas qu'elle 
soit un facteur nécessaire à l'organisation, mais montrent seulement 
qu'elle n'est pas un facteur suffisant. 

Inversement, l'apport d'auxine sur des tissus se trouvant dans les 
conditions normales dans l'arbre sur pied et n'ayant subi aucune 
mutilation provoque des perturbations dans leur structure. Outre 
les observations de N Y S T E R A K I S dé jà mentionnées sur les déforma­
tions des rameaux de Prunus induites par l'acide f5-indolyl-acétique 
injecté par des Aphides, il y a lieu de citer à cet égard les expé­
riences de L E R O U X (133) sur trois espèces de Salix: l'application 
sur les rameaux, par pulvérisation, d'une solution d'acide a-naphtyl­
acétique fait apparaître des structures aberrantes caractérisées no­
tamment par une réduction de la région vasculaire et présentant 
beaucoup d'analogies avec les structures des tissus cultivés in vitro. 
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Vitamines. 
Aucune des vitamines essayées (cf. Chapitre I) sur les tissus de 

diverses essences n'a entraîné de modification de la structure de ces 
tissus. Il en a été de même des milieux complexes contenant 9 v i ­
tamines : aneurine, riboflavine, adermine, acide pantothénique, bio­
tine, mésoinositol, nicotinamide, acide para-aminobenzoïque, acide 
folique, essayés sur des cultures de C. vesca, P. tremula et B. ver­
rucosa. 

Bases puriques et pyrimidiques. 
L'adénine, seule ou associée à la guanine, à la thymine, à l'ura-

cile et à la cytosine. a fait l'objet de nombreux essais en vue 
d'étudier son action sur la formation des bourgeons (cf. chap. TI 
et chap. IV). 

Tous les milieux contenaient, outre ces substances, les quatre 
vitamines généralement utilisées : aneurine. pantothénate de calcium, 
biotine et mésoinositol. auxquelles étaient associées dans certains es­
sais une ou plusieurs des autres vitamines : riboflavine, pyridoxine, 
nicotinamide, acide folique, acide para-aminobenzoïque. D'autres mi­
lieux contenaient également du ribose, du chlorhydrate de cystéine, 
du glycocolle. 

L'action de ces milieux complexes a été essayée sur tissus de 
P. tremula. C. vesca, B. verrucosa, P. avium. Ces résultats ont été 
constamment négatifs. 

Il en a été de même pour la cinétine essayée à la concentration 
de 10~r' sur tissu de C. vesca et B. verrucosa. 

Substances diverses. 
Gibbcrcllinc: Le produit utilisé était impur et contenait 1 0 % de 

gibberelline. A la concentration de 10 5 , soit 1 0 ~ 6 de gibberelline. 
il n'a exercé aucune action sur l'organisation des tissus de P. avium 
et C. vesca. 

Cancérogcnes. — L'action du 20-méthvlcholanthrène. du 9 .10-
diméthyl-1.2 benzanthracène et du 2-acétylaminofluorène a été es­
sayée sur tissu de C. vesca cultivée sur milieu liquide suivant la mé­
thode de H E L L E R . La substance à essayer dissoute dans l'acétone 
était introduite en imprégnant les diaphragmes de papier filtre au 
moyen d'une quantité connue de cette solution à raison de 100 y 
par tube, suivant la technique décrite dans la I L Partie. Après éva-
poration du solvant, chaque tube recevait 25 ml de milieu liquide 
préalablement stérilisé. Ce milieu était soit le milieu II . soit le mi­
lieu H ! additionné des substances suivantes: pyridoxine 1 0 — e , ni­
cotinamide 10~~6. glycocolle 5 .10 6 . chlorhydrate de cystéine 1 0 - 5 , 
adénine 1 0 — 4 . 

Aucune action sur l'organisation n'a été observée. 
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/ 'anilline, eugênol et isoeugénol. — Ainsi qu'il a déjà été indiqué 
plus liant à propos de la lignification, la vanilline à la concentra­
tion de 10 1 n'a pas modifié l'organisation des tissus de Q. sessi­
liflora, P. verrucosa, C. campestris, T. parvifolia, Picea excelsa, 
l 'eugénol à 10'"' n'a pas manifesté d'action sur ceux de C. Z'esca 
et P. avium, ni l'isoeugénol à la même concentration sur ceux de 
/>. verrucosa. 

Aldéhyde syringique cl alcool coniférylique. 
Du tissu de C. vesca cultivé sur milieu III additionné de ces deux 

substances à la concentration de 10 ' présente une structure iden­
tique à celle du tissu témoin : les rares cellules différenciées sont 
des trachéides réticulées. Cependant une proportion notablement 
plus forte de cellules de parenchyme possède des membranes colo-
rables par le bleu de méthylène. L'action de ces substances est 
donc exclusivement chimique. 

Pyrrol et phytol: Comme il a été incliqué au chapitre I. le pyrrol 
à des concentrations de lQ~~r' à 10~*, seul ou associé au phytol, a 
été introduit dans des milieux contenant, d'autre part, des vitami­
nes, des bases puriques et pyrimidiques, etc.. Dans aucun cas ces 
substances n'ont agi sur l'organisation des tissus de C. vesca et B. 
verrucosa. 

Substances naturelles complexes. - Les milieux dans lesquels 
étaient incorporés des extraits de tissus de tige de tomate ou cic-
cambium d'orme en vue de recherches sur l 'organogenèse (cf. chap. 
IV) n'ont fait apparaître aucune modification de structure chez les 
tissus repiqués de C. vesca. 

Il en a été de même pour le lait de coco. D'ailleurs, d'une ma­
nière générale, d'après certains résultats, déjà cités, de ( Î A U T I I K R E T 

et de B A R N O U D , le lait de coco paraît plutôt agir dans le sens de la 
désorganisation et favoriser la formation de tissus s'ins consistance. 

Enfin une expérience a été tentée pour chercher si des substan­
ces organisatrices migrant vers la base de rameaux feuilles pour­
raient être recueillies pour être introduit*1> dans des milieux de 
culture. 

Les rameaux feuilles de châtaignier dont la base plongeait dans 
des Erlenmeyer remplis d'eau distillée étaient exposés à l 'éclaire-
ment diurne naturel pendant 15 jours, le niveau de l'eau étant main­
tenu constant par des additions quotidiennes. Les récipients étaient 
protégés de la lumière par un enveloppement de papier noir photo­
graphique. Après cette période l'eau servait à la préparation du 
milieu habituel utilisé pour la culture des tissus de châtaigniers : 
Solution de Knop diluée de moitié, solution oligodynamique de 
Berthelot. glucose 2 %, inositol 10 — 4 , aneurine \0~~°, pantothénate 
de calcium 10~~biotine 10 1 . Cette solution était stérilisée par fil­
tration sur bougie puis répartie aseptiquement clans des tubes munis 
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d'un diaphragme de papier suivant la méthode de H E L L E R et préa­
lablement stérilisés. Les cultures étaient placées en étuve obscure. 

Dans ces conditions, la structure des tissus de C. vesca n'a pas 
été modifiée et est restée identique à celle des témoins. Toutefois 
le résultat n'a pas été complètement négatif car ces tissus présen­
taient une plus forte proportion cle cellules à membranes lignifiées. 
Les substances émises par les pousses contenaient donc des facteurs 
de lignification (vraisemblablement syringine ou coniférine) mais, 
comme dans les expériences de von W A C E K et notre expérience 
décrite plus haut, leur action était strictement chimique : aucune des 
cellules à membranes lignifiées n'a acquis les caractères de forme 
et de ponctuation indiquant même une ébauche de véritable différen­
ciation. 

11 n'a donc pas, jusqu'à présent, été possible de composer un 
milieu de culture provoquant chez les tissus la réapparition des 
types cellulaires normaux du bois. Si l'acide B-inclolvl-acétique a 
manifesté chez deux essences une action positive sur la différencia­
tion, cette action n'a été cpie quantitative et a eu pour effet d'étendre 
des formations lignifiées de structure aberrante. Seule la greffe de 
bourgeons cle C. vesca sur tissu de la même essence a pu faire 
réapparaître des types cellulaires normaux ou presque normaux. 
'Jt une ébauche d'organisation confirmant d'ailleurs des données 
classiques sur la structure anatomique des sujets des arbres greffés. 
Dans le cas de la greffe de bourgeons sur le tissu cle C. vesca, tissu 
autotrophe quant à l'auxine et aux vitamines, les facteurs chimiques 
provenant du bourgeon comprennent des substances, encore in­
connues, autres que l'auxine, les diverses vitamines, les bases pu­
riques et pyrimidiques ainsi que les diverses autres substances es­
sayées. Parmi les facteurs inconnus se trouvent vraisemblablement 
des corps très instables, comme le suggère l'insuccès cle la tentative 
faite pour recueillir et incorporer clans un milieu des substances 
élaborées par des pousses de châtaignier, malgré les précautions 
prises contre l'action de la lumière et cle la température. 

Par ailleurs, les effets d'un excès d'auxine tels qu'ils se manifes­
tent lors d'attaques parasitaires ou dans les expériences comportant 
un apport d'auxine par injection ou enduction, donnent à penser que 
l'organisation est liée à un équilibre précis des concentrations des 
différents facteurs actifs, l 'excès cle l'un d'eux provoquant immé­
diatement l'apparition de structures aberrantes et, comme le montre 
la comparaison de diverses structures pathologiques, les différents 
types cellulaires manifestent alors une sensibilité différente aux di­
verses perturbations hormonales. 



C H A P I T R É IV 

Formation d'organes par les tissus cultivés in vitro 

A — P R E M I E R S I S O L E M E N T S 

1° Formation de racines. — Dans les 160 prélèvements, répartis 
sur 30 essences et pratiqués à toutes les époques de l'année, au­
cun explantat n'a jamais émis de racine. 

2" Formation de bourgeons. — Sauf une exception : P . tremula 
(prélèvement du 24 nov. 1951 ; quelques bourgeons sur 3 ex­
plantats) la seule essence dont les explantats ont émis des bour­
geons est Vlmus campestris. 11 a été procédé sur des arbres de 
cette essence, à différentes époques de l'année, dans plusieurs 
stations et pendant plusieurs années, à 34 prélèvements en vue 
d'étudier : 

— la vitesse d'apparition des bourgeons ; 
— les variations individuelles ; 
— les variations d'activité de la caulogenèse au cours de l 'année; 
— le comportement comparé du cambium du tronc et des racines ; 

- l'action de quelques substances définies et de certains extraits 
végétaux. 

Pour l'estimation quantitative de l'activité de la caulogenèse, le 
nombre de bourgeons formés a été rapporté : 

— au cm- de surface cambiale émergée pour les explantats pré­
levés par la méthode de G A U T H E R E T ; 

— au cm linéaire du périmètre émergé de l'explantat dans le cas 
des prélèvements suivant la méthode de G I O E L L I , OÙ tous les bour­
geons se forment sur le bourrelet cambial (1). 

(1) les très rares exceptions constatées (apparition de bourgeons sur la face 
libérienne) doivent être attribuées à l'existence de bourgeons proventifs. 
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Il est également utile de considérer le nombre de pousses formé 
par explantat. Les dimensions des explantats, qu'ils aient été pré­
levés suivant la méthode de G A U T H E R E T ou celle cle G I O E L L I , va­
riant peu autour d'une moyenne de 3 X 1,5 cm, le nombre de 
pousses par explantat fournit une estimation du potentiel de caulo­
genèse d'une surface sensiblement constante d'assise cambiale, voi­
sine de 4 cm- et permet ainsi, dans une certaine mesure, une compa­
raison entre les explantats prélevés par les deux méthodes. 

L a formation des bourgeons commence à se manifester, comme 
G A U T H E R E T l'avait déjà indiqué, une dizaine de jours après la mise 
en culture. Le nombre des bourgeons augmente ensuite progressi­
vement. Il est donc nécessaire, pour comparer entre elles des sé­
ries différentes d'explantats, de procéder au dénombrement des 
bourgeons à des époques déterminées après la mise en culture. Des 
dénombrements successifs sur les explantats d'une même série ont 
montré que la courbe représentative du nombre des bourgeons 
formés en fonction du temps tend vers une asymptote et que, après 
une trentaine de jours pour les cultures d'été, trois mois pour les 
cultures d'hiver, l'augmentation du nombre des bourgeons devient 
négligeable. On peut donc considérer que le nombre des bourgeons 
formés trente jours en été, trois mois en hiver après la mise en 
culture, donne une mesure suffisamment exacte du potentiel de cau­
logenèse des explantats. Le graphique ci-dessous indique pour 7 
expériences l'augmentation du nombre des bourgeons en fonction 
du temps : 

Variations individuelles. — Les prélèvements de tissu cambial ont 
été opérés sur des ormes de trois forêts de Seine-et-Marne : Fon­
tainebleau, Villefermoy et Malvoisine. 

A Fontainebleau même le matériel provenait cle trois stations dif­
férentes, situées dans le 4", 13e et 18e séries de la forêt domaniale, 
les deux premières étant distantes entre elles de deux kilomètres 
et distantes d'environ 8 km de la troisième. Chacune de ces sta­
tions comporte une population d'ormes complètement isolée de celle 
des autres par des peuplements formés exclusivement d'autres 
essences et on pouvait a priori penser que ces populations étaient 
génétiquement différentes. 

La comparaison de l'intensité de la caulogenèse clans les prélève­
ments opérés sur différents arbres fait apparaître des variations 
considérables. L'interprétation de ces différences peut partir de trois 
hypothèses : différences individuelles, variations au cours de l'année, 
variations d'une année à l'autre pour un même arbre ou une même 
population. 

On constate tout d'abord que dans une même série d'explantats 
la dispersion des densités de bourgeons par explantat peut être très 
élevée. 11 arrive, dans certains cas extrêmes, qu'un seul explantat 
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En Irait continu, courbes correspondant à des prélèvements suivant la mé­
thode de G A U T H E R E T . En ordonnées, densité moyenne des bourgeons au cm-. 

a prélèvement du 1-7-51 
a, prélèvement du 1-7-51 

b prélèvement du 3-7-51 
b, prélèvement du 3-7-51 

c prélèvement du 10-8-51 

Milieu B 
Milieu B 

inos 10—8 
Milieu B 
Milieu B 

inos 10 •'• 

lui trait discontinu, courbes correspondant à des prélèvements suivant la 
méthode de G I O E L L I . En ordonnées, densité linéaire des bourgeons: 

d prélèvement du 3-1-50 
e prélèvement du 6-11-50 

Milieu B 
Milieu l>. 
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émette un grand nombre de bourgeons, tous les autres n'en pro­
duisant aucun ou que, inversement, dans une série dont la plupart 
des explantats émettent un nombre élevé de bourgeons, un petit 
nombre d'entre eux, parfois un seul, n'en forment aucun. Les deux 
exemples suivants illustrent cette variation dans l'espace des pro­
priétés caulogènes du cambium : 

- ['relèvement du 10 juillet 1949 (Fontainebleau) Milieu B -
Nombre cle bourgeons par explantat (18 explantats) le 8 août : 49,2, 
11,10, 9,10. 2,11. 0,0, 47, 42, 0, 0,9, 9, 11, 0. 

Les explantats étant rangés dans l'ordre de prélèvement, il appa­
raît ainsi que de petites régions, dont la surface est cle l'ordre de 
grandeur de celle de 1 ou 2 explantats, peuvent présenter des pro­
priétés entièrement différentes de celles des régions adjacentes, des 
« doublets » tels que 47,42. correspondant à un potentiel caulogène 
très élevé, pouvant se trouver intercalés entre deux doublets 0,0. 
Dans cette série l 'écart-type des nombres de bourgeons par explan­
tat est égal à 19 pour une moyenne cle 12,5 au cm1'. 

— Prélèvement du 9 novembre 1949 Forêt deMalvoisine (Mé­
thode de G I O E L L I ) . Nombre des bourgeons formés sur 16 explan­
tats le 28 janvier 1950: 8. 46, 30. 32, 22, 23, 21, 17, 23, 25, 29, 
32, 2, 0, 0, 0. 

Ici encore on constate l'existence d'une zone où le potentiel cau­
logène est faible ou nid. L a moyenne du nombre de bourgeons par 
explantat est de 19 avec un écart-type de 13.5. 

Ces résultats montrent qu'à un même instant le potentiel caulo­
gène du cambium peut, en certains cas, varier dans de larges limi­
tes d'un point à un autre, comme peut varier d'ailleurs, ainsi qu'il 
a été exposé dans un précédent chapitre, son aptitude à proliférer 
in vitro. 

En comparant les résultats fournis par les prélèvements opérés 
sur des arbres de stations différentes, à différentes années et à des 
époques différentes de la même année et cultivés sur milieu B, on 
constate des écarts considérables et significatifs sur les moyennes, 
comme le montre le tableau suivant, où figurent les résultats de 34 
prélèvements dans des stations et à des époques variées, toutes les 
cultures étant faites sur milieu B. 

l'ariations saisonnières. — Ce tableau semble indiquer dans l'en­
semble une activité caulogène maximale de mai à août, bien qu'aient 
été parfois relevées quelques valeurs très faibles (prélèvement à 
Fontainebleau 18* S1'' 30 juin 1962, à Malvoisine 5 mai et 6 juil­
let 1952) pour certains individus. 

Un tait plus net est l'existence d'un minimum du potentiel cau­
logène en hiver. Il avait été d'abord observé sur des prélèvements 
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faits à Fontainebleau (4U S1"), les 12 février 1949 et 7 mars 1949, 
qui n'avaient fourni aucun bourgeon alors qu'ils provenaient d'une 
population où tous les prélèvements d'été avaient produit de nom­
breux bourgeons. I l a ensuite été vérifié sur des brins de taillis pré­
levés successivement au cours de l'hiver sur chacune des 3 cépées 
choisies en forêt de Malvoisine dans 3 parcelles contiguës 43, 45 
et 47 de la 1™ Série . Sur première cépée (p1111 45 de la 1" série) 
ont été abattus successivement trois brins les 9 novembre 1949, 6 
février et 20 mars 1950. Four le premier prélèvement, le nombre 
moyen de bourgeons a été de 19 par explantat, soit 5 au cm, pour le 
2 e prélèvement de 4 par explantat ou 0,9 au cm, pour le 3 e de 3 par 
explantat ou 0,8 au cm. Les deux derniers résultats sont significa-
tivement différents du premier au seuil de 10 "' mais non significa-
tivement différents entre eux. Sur la deuxième cépée (p11'' 43 de la 
1™ S"') ont été abattus quatre brins les 3 décembre 1949, 3 jan­
vier, 4 mars et 20 mars 1950. Le premier prélèvement n'a fourni 
aucun bourgeon, le deuxième 9 bourgeons par explantat ou 1,6 en­
viron au cm, avec des écarts considérables: sur 21 explantats 12 
n'ont formé aucun bourgeon, 9 de 1 à 20 bourgeons, deux repec-
tivement 24 et 28 et un 65 bourgeons, soit un écart-type de 15,5 
sur le nombre de bourgeons par explantat ou de 3 par cm. Le troi­
sième prélèvement a fourni un nombre moyen de bourgeons égal 
à 7,7 par explantat ou 1.6 au cm environ, non significativement 
différent du second, avec une dispersion moins grande (écart-type : 
9). Pour le quatrième prélèvement la moyenne par explantat, voi­
sine de 6. n'est pas significativement différente des précédentes, la 
densité l inéaire des bourgeons restant égale à 1,6 au cm. La disper­
sion est encore plus faible : écart-type 3 pour le nombre de bour­
geons par explantat et 0,8 pour la densité l inéaire. 

L'hiver suivant une nouvelle série d'expériences a porté sur une 
3" cépée choisie dans une parcelle voisine des précédentes (1™ S'1-, 
p"° 47) en forêt de Malvoisine. Les prélèvements successifs ont 
été opérés les 6 novembre, 16 décembre 1950, 14 mars 1951. 

Le premier prélèvement a fourni une moyenne de 8,5 bourgeons 
par explantat. soit 2 environ au cm avec des écarts-types de 11 et 
2,5 respectivement. 

Le deuxième prélèvement n'a fourni aucun bourgeon, le troisiè­
me une moyenne de 12 bourgeons par explantat ou 3,5 au cm avec 
une forte dispersion écarts-types 21 et 5 respectivement). 

Dans les trois séries de prélèvements successifs opérés sur trois 
cépées différentes on a donc constaté chez chaque individu la chute 
temporaire du potentiel caulogène pendant une période se situant 
entre décembre et février, le minimum étant nul dans deux des cas 
étudiés. 

î l a paru intéressant en outre de rechercher si l'évolution du po­
tentiel caulogène était liée à la migration de facteurs chimiques 
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dans le corps de l'arbre ou si elle résultait de transformations chi­
miques ayant lieu in situ. Lors des prélèvements des 9 nov. 1949 
(parcelle 45) et 3 déc. 1949 (parcelle 43), un billon avait été réservé 
et conservé en chambre froide à 3-5"C pour faire l'objet d'un prélè­
vement après environ deux mois de conservation. 

Dans le premier cas, ce prélèvement a été opéré le 2 janvier 1950. 
11 a fourni une moyenne de 9 bourgeons par explantat, contre 19 
pour les explantats mis en culture dès l'abattage, avec un écart-
type de 7,5. La densité linéaire est de 2,2 au cm contre 5. Ces 
résultats sont significativement différents au seuil de 0,02 et mon­
trent qu'il s'est produit in situ une diminution du potentiel caulo­
gène. 

Dans le deuxième cas, le prélèvement sur le billon conservé de­
puis le 3 décembre 1949 a été effectué le 27 février 1950. Le nombre 
moyen de bourgeons formé par explantat a été de 5,5 avec une 
densité linéaire de 1.5 contre 0 pour les explantats mis en culture 
immédiatement après le prélèvement avec un écart-type de 5.2 pour 
le nombre de bourgeons et de 1,5 pour une densité l inéaire. Ces 
résultats sont significativement différents au seuil de 10 n . Ils mon­
trent que le potentiel caulogène de la même tige, nul le 3 décembre 
avait atteint deux mois et demi plus tard, sans échanges possibles 
avec les racines ou les rameaux de l'arbre, une valeur positive non 
significativement différente de celle fournie par la tige de la même 
cépée abattue vers la même époque (4 mars 1950). 

E n ce qui concerne les variations individuelles, il apparaît que 
des prélèvements faits à la même époque de l'année peuvent don­
ner des résultats très différents: tous les prélèvements pratiqués 
pendant la période mai-août dans la 4e Sér ie de la forêt de Fon­
tainebleau ont montré un potentiel de caulogène élevé ou très élevé 
(8 à 20 bourgeons par explantat. 3 à 9 au cm 2). Il en a été de même 
pour les prélèvements de la 13*" Série alors que les deux prélève­
ments de la 18e Série, deux prélèvements de Malvoisine, et le pré­
lèvement de Villefermoy ont fourni une densité de bourgeons fai­
ble ou très faible (0,2 à 3 par explantat). Il est d'ailleurs vraisem­
blable — ce que suggère l 'homogénéité des résultats obtenus dans 
les stations où ont été opérés plusieurs prélèvements — cpte cette 
propriété peut caractériser une population. Tl n'est pas sans inté­
rêt de noter que la population d'ormes cle la 4" série de la forêt de 
Fontainebleau drageonne abondamment, fait qui s'accorde bien avec 
le potentiel caulogène élevé observé in vitro. On peut donc penser 
que cette population se régénère en grande partie par multiplica­
tion végétative et qu'elle constitue en fait un clone. 

Potentiel caulogène des racines. — Le cambium des grosses ra­
cines a présenté dans plusieurs cas (prélèvements des 11 mai 1947. 
26 juin 1949, 10 août 1951 dans la 4 e Sér ie de Fontainebleau) le 
même potentiel caulogène que celui du cambium prélevé le même 
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jour sur la tige du même arbre ou sur des tiges du même peuple­
ment à la même époque. Dans d'autres cas, au contraire, le cam­
bium des racines a formé peu de bourgeons (prélèvements des 1 " 
et 10 août 1951 clans les 4" et 13 E séries respectivement). 

Polarité. — Dans le cas cle prélèvements suivant la méthode de 
G A U T H E R E T , lorsque, conformément à la technique usuelle, les 
explantats sont dressés verticalement, enfoncés de 0,5 cm environ 
dans le milieu, les bourgeons semblent répartis au hasard sur la 
surface cambiale, que l 'extrémité clistale cle l'explantat se trouve 
située vers le haut ou vers le bas. Il n'existe apparemment aucune 
polarité. Si . par contre, les explantats sont placés à plat sur le mi­
lieu, face cambiale tournée vers le haut, une polarité très nette se 
manifeste et les bourgeons formés sont accumulés vers l 'extrémité 
clistale (Pl . X X V , fig. 3) . Cet essai a été réalisé dans deux expé­
riences (prélèvements clu 1" juillet 1951 et du 9 mai 1953) où une 
série d'explantats avait été placée à plat. Ces séries avaient fourni 
respectivement des densités de 6 et 1 bourgeons au cm 2 . 

La caulogenèse est donc liée à des facteurs chimiques mobiles et 
soumis à une polarité propre, mais cette polarité est d'intensité très 
faible et, chez les explantats dressés, elle est masquée par d'autres 
influences, en particulier celle du gradient négatif de l 'humidité 
relative de l 'atmosphère interne du tube en fonction cle la cote du 
point considéré. L'humidité à un niveau donné peut en effet être l'un 
des facteurs physiques agissant sur la caulogenèse. ce qui expli­
querait que. lorsque l 'extrémité distale cle l'explantat est placée 
vers le haut, niveau le plus sec, les bourgeons ne sont pas groupés 
vers cette extrémité. Dans le cas où l 'extrémité distale est placée 
vers le bas. on ne constate pas davantage d'accumulation des bour­
geons au niveau du milieu, mais on peut alors penser que le courant 
d'eau ascendant qui s'établit dans l'explantat pour compenser les 
pertes dues à l 'évaporation. d'autant plus intenses que le niveau est 
plus élevé, entraîne passivement les facteurs cle caulogenèse en 
sens inverse cle la sollicitation due à la fois à la polarité et au gra­
dient cle l 'humidité relative, ce qui provoque la dispersion des points 
de formation des bourgeons. 

A C T I O N D E F A C T E U R S C H I M I Q U E S 

11 a. paru intéressant de rechercher si l'action caulogène cle l 'adé-
nine, mise en évidence par S K O O G (175, 176) sur des segments de 
tiges cle tabac et de raifort, se manifestait aussi sur le tissu cam­
bial d'orme. D'autre part, étant donné le rôle clu méso-inositol clans 
le métabolisme clu phosphore ( P O S T E R N A K S . et T . , 162, 163. 164), 
son action a également été essayée sur ce tissu, 
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Les résultats des expériences' portant sur ces deux substances, 
essayées séparément, figurent dans le tableau suivant: 

T A B L E A U X X I 

Station Dates 

0) 

Tige 
(T)ou 
raci­
ne 

W 

Futaie 
(F) ou 
t a i l l i 
(T) et 

Concentration» an Noaibre de bourgeons 
. forais xr 

(2) 

F (t) 

(3) 

Obaerva-
tiona Station Dates 

0) 

Tige 
(T)ou 
raci­
ne 

W 

Futaie 
(F) ou 
t a i l l i 
(T) et 

assc— 
i inoai-

tol 
adénin». 

Noaibre de bourgeons 
. forais xr 

(2) 

F (t) 

(3) 

Obaerva-
tiona Station Dates 

0) 

Tige 
(T)ou 
raci­
ne 

W 

Futaie 
(F) ou 
t a i l l i 
(T) et 

assc— 
i inoai-

tol 
adénin». par ex-

plantat 
au ca 

linéaire 
an 
af 

xr 

(2) 

F (t) 

(3) 

Obaerva-
tiona 

MalYoiaint 
pli» 43 

9-11-49 
(2- 1-50] 

l T 
33 

0 ,-
5.1CT5 

0 
0 

9 
10 

2,2 
2,2 

7.5 
9.5 n.a. 

.Seuil de s i ­
gnifications 
Ides différen 

p U " 4 3 3-12-49 
(27- 2-50 

T 
) 

T 
31 5.10^ 

c 
0 

5,5 
15 

1.5 
4.6 

5.2 
1.3 £0,05 

.Seuil de s i ­
gnifications 
Ides différen 

Malvoisint 
pîl« 47 6-11-50 T T 

38 0 

0 8,5 
15,5 
27 

2 
3,8 
7 

10,5 
13.2 
26 

n.a. 

.Seuil de s i ­
gnifications 
Ides différen 

Malvoisine 
pli» 47 16-12-50 T T 

38 0 

0 0 
3 
14,5 

0 
0,8 
4 

0 
5,6 
16,5 

/0.05 
lo .o i 

.Seuil de s i ­
gnifications 
Ides différen 

MalToisine 
Pli» 47 14- 3-51 T T 

38 

0 
0 
0 
0 

« s 
5.10 

16"4 

12 
17 
15 
12 

3,4 
4,9 
4,1 
4,4 

20 
14,5 n.a. 

n.a. 
n.a. 

.Seuil de s i ­
gnifications 
Ides différen 

Fontain. 
1- 7-51 T F 

20 0 
0 

0 
°_5 5.10 ? 
10"* 

21,5 
44 
19 
22 

9 
17 
8,5 
8,5 

9,5 
6,5 
11 
12 

n.a. 
n.a. 

.Seuil de s i ­
gnifications 
Ides différen 

Fontain. 

3- 7-51 T F 
20 

0 , 10-3 
0 
0 17 6,5 

13,4 
/10-3 

ces avec l ' i 
nositol 10-3 

1- 8-51 E F 
60 

0 
10-3 

0 
0 

0,1 
3 

0,1 
3 

0,4 
2,2 / 1C-5 

cplantat s: 
dressé s 
à plat 
dressés 
à plat 

-d°- 2- 6-52 T F 
60 

0 
0 

13 
13 

2,4 
2,8 

5,5 
5,5 

n.s. 
cplantat s: 
dressé s 
à plat 
dressés 
à plat 

I8e S 1 8 

Courbais-
•011 

9- 5-53 T F 
40 

0 
0 
10-3 
10-3 

0 
0 
0 
0 

2,7 
2,2 
3,2 
4,7 

0,9 
1.4 
1.3 
2.3 

3 
1,25 
5,25 
3 

n.a. 
n.a. 

cplantat s: 
dressé s 
à plat 
dressés 
à plat 

13c S** 
'1 

17-8-55 T F 
35 

0 
0 

6,2 
4,9 

t— . 
1,4 
1,1 

6 
10 

n.s. 

cplantat s: 
dressé s 
à plat 
dressés 
à plat 

Action du méso-inositol et de l'adénine sur la cau1agene.se 
du tissu cambial ù'Ulmus campcstris 

(1) Si les dates du prélèvement et de la mise en culture sont différentes, 
la seconde est indiquée entre parenthèses. 

(2) o: écart-type des nombres de bourgeons par explantat. 

(3) P (t) : seuil de signification des différences avec les témoins — n.s. : non 
significatif au seuil de 0,05. 

Ces résultats montrent que le méso-inositol est l'un des facteurs 
de caulogenèse et qu'il joue fréquemment le rôle de facteur limi-
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tant, en été comme en hiver. A des concentrations de l'ordre de 
10 4 à 10" : i il détermine alors une augmentation pouvant atteindre 
300 % de la densité des bourgeons par rapport aux témoins et, 
dans le cas d'un prélèvement d'hiver où aucun bourgeon n'avait 
été formé sur les témoins, il a provoqué l'apparition d'un nombre 
assez élevé de bourgeons. Il est cependant des cas où les résultats 
ne font pas apparaître de différences significatives au seuil de 0,05 
entre les cultures sur milieu additionné (l'inositol et les témoins. 
Le cas du prélèvement du 9-11-49 mis en culture le 2-1-50 peut 
s'expliquer par la concentration trop faible du méso-inositol. Dans 
le cas du prélèvement du 6-11-50, où l'action cle l'inositol double sen­
siblement la densité moyenne des bourgeons, le degré de certitude 
du résultat est considérablement affaibli par la dispersion très élevée 
du nombre des bourgeons sur chaque explantat. Cette dispersion 
est accentuée par l'inositol ; l 'écart-type passant de 10,5 pour les 
témoins à 13,2 en présence d'inositol, les valeurs extrêmes du nom­
bre de pousses par explantat étant alors 0 et 40 contre 0 et 24 pour 
les témoins. Dans les prélèvements des 2 juin 1952, 9 mai 1953, 
17 août 1955, l'inositol n'a manifesté aucune action. 

L'action de l 'adénine donne lieu aux mêmes remarques (pie celle 
du méso-inositol. Cette action a été étudiée sur 3 séries d'explan­
tats prélevés sur trois brins de la même cépée d'orme de la forêt 
de Malvoisine, abattus successivement les 6-11-50, 16-12-50 et 
14-3-51. Dans les deux premiers cas, l 'adénine a manifesté une ac­
tion caulogène intense, en particulier dans le prélèvement clu 16 
décembre, où les témoins n'avaient formé aucun bourgeon. Dans le 
troisième cas, au contraire, l 'adénine aux concentrations de 10" 5 , 
5 IQ—i e t 10—4 n'a pas donné de résultats significativement diffé­
rents des témoins. Il en a été de même pour un prélèvement fait 
en été le 1-7-51 sur un orme de la forêt de Fontainebleau. 

Une autre expérience a porté sur des explantats prélevés sur une 
racine d'orme de la même parcelle ( K 2 , 4 e S1') de la forêt de Fon­
tainebleau et cultivés sur 7 milieux différents : milieu B, milieu 
P> additionné d'inositol à 2.10—4 et 10" 3 et milieu B additionné des 
quatre combinaisons possibles des concentrations 2.10—4 et 10 3 

d'inositol et des concentrations 2.10 ' et 10 — 4 (l'adénine. Les cour­
bes ci-après figurent les résultats obtenus. 

Les densités de bourgeons correspondant à 10"~3 d'inositol et aux 
concentrations 0, 2.10 ', 10~4 d'adénine ne sont pas significative­
ment différentes. L'action de l'inositol seul est positive comme pour 
les prélèvements des 1-7-51, 3-7-51 et 1-8-51 dans la même sta­
tion. L'adjonction d'adénine entraîne en présence de la plus faible 
concentration d'inositol une action inhibitrice qui s'annule approxi­
mativement lorsque la concentration de cette vitamine atteint 10~3. 
11 apparaît ainsi que l'intensité de la caulogenèse est liée au rap­
port des concentrations de ces deux substances. Lorsque la concen-
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tration en adénine dépasse une valeur optimale, elle exerce une 
action inhibitrice qui s'annule si la concentration en inositol est 
suffisamment accrue. 

méso-inositol 

Courbes représentatives de l'action de l'adénine et du méso-inositol 
sur la caulogenèse chez U. campestris. 

En ce qui concerne l'action du ribose, deux expériences ont donné 
les résultats figurant dans le tableau X X I I . Dans les deux cas les 
prélèvements portaient sur des brins de taillis. 

T A B L E A U XXII 

Station 
Dates 

de p r é ­
lèvement 

Concentrations Nombre de bourgeons 
TT 
(D 

Station 
Dates 

de p r é ­
lèvement 

Inositol Adénino Ribose par ex­
plantat 

au cm 
l i n é a i r e 

TT 
(D 

Malvoisine 4-1-52 0 0 0 4,3 0,9 5 
P U 8 46 to" -3 0 0 6,1 1,4 6 

1er3 10-* 0 4,9 1 5 
to" 3 to" 4 to" 4 4,2 0,9 4 

Villefermoy 18-1-52 0 0 0 0,2 0,05 
10-̂  0 0 0,8 0.2 

10"4 0 L 3 0,35 
to" 3 10^ 10-4 0,7 0,15 

(1) a : écart-type des nombres de bourgeons par explantat. 



A N N A L E S D E S S C I E N C E S F O R E S T I È R E S 429 

Dans chaque expérience les résultats ne sont pas significative-
nient différents au seuil de 0,05 et il semble donc que dans les deux 
cas la caulogenèse ait été limitée par un facteur autre que les trois 
substances introduites dans les milieux. 

De l'ensemble des expériences, il ressort que l 'adénine et l'ino-
sitol sont l'un et l'autre des facteurs de caulogenèse. En hiver, ces 
substances sont fréquemment déficitaires dans les tissus, l'adjonc­
tion de l'une ou l'autre d'entre elles provoquant un accroissement 
significatif du nombre des bourgeons par rapport aux témoins. Dans 
les expériences du 6-11-50 et du 16-12-50, les effets de l'adjonction 
d'adénine considérés globalement sont beaucoup plus marqués que 
ceux .de l'inositol, ce qui donne à penser que le déficit en adénine 
est le plus accentué. Cependant, dans l ' interprétation des résultats 
il convient de remarquer que, même après addition d'inositol ou 
d'adénine, il reste une certaine proportion d'explantats qui ne forme 
pas de bourgeons et que l'accroissement global du nombre de bour­
geons résulte pour une grande part de l'accroissement de la densité 
des bourgeons sur une partie des explantats. Dans l 'expérience du 
6-11-50, 5 explantats sur 12 témoins n'avaient formé aucun bour­
geon contre 1 dans la série cultivée sur milieu à l'inositol et 2 sur 
milieu à l 'adénine., les valeurs extrêmes étant 0 et 24 pour les té­
moins, 0 et 40 pour la série sur inositol, 0 et 80 pour la série sur 
adénine. Dans l 'expérience du 16-12-50, les chiffres correspondants 
sont, pour des séries de 10 explantats : 0 et 17, 0 et 39 respectivement. 
Ce fait se traduit d'ailleurs dans le calcul statistique par l'augmen­
tation de la dispersion, l 'écart-type, égal à 10,5 pour les témoins 
dans la première de ces expériences, passant à 13,8 dans la série 
recevant de l'inositol et 26 dans la série recevant de l 'adénine. Il sem­
ble donc que pour chaque explantat considéré isolément, le facteur 
limitant peut être tantôt l'inositol, tantôt l 'adénine et, la répartition 
des explantats entre les milieux étant faite au hasard, un explantat 
pour lequel le facteur déficitaire est l 'adénine ne réagit pas s'il est 
placé sur milieu contenant de l'inositol ou inversement. A u contrai­
re, dans les expériences faites en été les explantats d'une même sé­
rie présentent une réaction plus homogène et dans une expérience 
telle que celle du 1-7-51. où tous les explantats témoins avaient for­
mé des bourgeons, il apparaît nettement que l'inositol est le facteur 
limitant pour l'ensemble des explantats prélevés. L'addition d'ino­
sitol diminue alors sensiblement la dispersion (o = 6,5 contre 9,5 
pour les témoins). 

A C T I O N D ' E X T R A I T S D E T I S S U S 

Four rechercher si des facteurs de caulogenèse présents dans le 
tissu cambial pouvaient être extraits et utilisés pour stimuler la 
caulogenèse de tissus de la même essence, des extraits ont été pré­
parés à partir de cambium prélevé sur un orme de la 4 e Sér ie de 
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la forêt cle Fontainebleau et reconnu comme ayant un potentiel 
caulogène élevé. Le cambium et le liber, après élimination préala­
ble clu rhytidome. étaient découpés en petits fragments. Des ex­
traits ont été préparés : 

a) par simple macération du tissu frais dans l'eau dist i l lée; 
li) par extraction du tissu frais à l'eau distillée clans un Soxhlet; 
c) par extraction en Soxhlet du tissu, préalablement desséché sous 

vide sec : 

— à l'éther cle pétrole 
-— à l'éther 
— à l'alcool 
— à l'eau. 

Les extraits ont été utilisés pour préparer des milieux par addi­
tion de quantités convenables de glucose et cle sels minéraux de 
manière à obtenir les mêmes concentrations de ces substances que 
clans le milieu B. 

Aucune action n'a été clécelée ni sur l'activité cle la prolifération 
clu tissu, ni sur la caulogenèse. 

D'autre part, il a paru intéressant cle vérifier si, étant admise l'hy­
pothèse de l'existence cle rhizocalines, des végétaux formant rapi­
dement de nombreuses racines comme la Tomate pourraient conte­
nir des substances rhizogènes susceptibles d'agir sur d'autres végé­
taux. Des extraits ont été préparés suivant les techniques qui vien­
nent d'être indiquées à partir de boutures cle tiges cle Tomate (var. 
Merveille des Marchés) au moment où se forment cle nombreuses 
ébauches de racines. Ces extraits n'ont exercé aucune influence 
sur la caulogenèse et n'ont pas provoqué l'apparition de racines. Par 
contre, on a parfois noté une activation cle la prolifération des tis­
sus, due vraisemblablement à l'apport de vitamines ou d'auxine. 

Expériences complémentaires sur des segments de tiges oit de racines 
cultivés dans l'eau 

Des rondelles ou des billons cle tiges ou cle racines cultivés à l'air 
libre, leur section inférieure étant immergée, suivant la technique 
précédemment décrite (v. I I I e Partie, Chap.II) ont formé des bour­
geons sur le bourrelet de tissu néoformé par le cambium suivant la 
circonférence cle la section supérieure du billon, exactement sui­
vant le même processus que sur les explantats prélevés par la mé­
thode de G I O E L L I et cultivés in vitro. Ces bourgeons, souvent très 
nombreux, se développent ensuite en tiges feuillées. L a fig. 1 de 
la Planche X X V montre le résultat d'une de ces expériences. 

Le 7 août 1949, 2 rondelles cle 35 et 25 cm de circonférence ont 
été prélevées et mises en culture. Le 25 août un bourrelet de tissu 
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néoformé était constitué sur lequel les bourgeons commençaient à 
apparaître. Le 28 octobre, la l r e rondelle portait une centaine de 
pousses. L'autre présentait 43 pousses groupées en 3 zones. Les 
pousses les plus longues atteignaient 115 mm avec 8 feuilles. 

Comportement du tissu cambial sur les bords des blessures résultant 
du prélèvement des explantats suivant la méthode de G A U -
T I T E R E T - Action d'inhibiteurs. 

Les prélèvements des 11 mai 1947, 4 juillet 1948, 25 juillet 1948, 
10 juillet 1949 avaient été opérés sur des arbres sur pied. Ces arbres 
ont été maintenus sur pied et tenus en observation pendant plusieurs 
années après le prélèvement. Dans aucun cas i l n'est apparu de 
bourgeons sur le bourrelet de tissu néoformé suivant les bords de 
la blessure alors que, au contraire, si le prélèvement est opéré au 
laboratoire sur un billon, et que ce billon soit ensuite cultivé dans 
l'eau, de nombreux bourgeons apparaissent sur le bourrelet cam­
bial (prélèvements des 1" juillet 1951, 2 juin 1952, 9 mai 1953, 12 
mai 1956). Il apparaît ainsi que la formation des bourgeons sur 
les lèvres d'une blessure est inhibée si le segment de tige ou de 
racine lésé n'est pas séparé de l'ensemble de l'arbre. A u contraire, 
sur un segment de tige ou de racine séparé du corps du végétal, 
des bourgeons évoluant en tiges feuillées apparaissent rapidement 
Ces nouveaux organes se forment aux dépens des réserves conte­
nues dans l'élément isolé, auquel il suffit de fournir de l'eau. 

L a caulogenèse chez l'orme est donc conditionnée par une levée 
d'inhibition consécutive à la séparation du corps de l'arbre d'un 
élément de tige ou de racine. 

Dans ses recherches, G A U T I T E R E T avait montré que l'acide fLindo-
lyl-acétique exerce à partir d'une concentration de 10* 6 une action 
inhibitrice sur la caulogenèse chez U. campesfris, l'inhibition deve­
nant totale à 1 0

-

4 . Une expérience sur l'action comparée de l'acide 
(3-indolyl-acétique et de l'acide a-naphtyl-acétique a montré que l'ac­
tion inhibitrice de ce dernier est presque totale à la concentration 
de 10 fi utilisée dans les milieux de culture des tissus repiqués. 

T A B L E A U X X I I I 

Station 
Type de 
tige & 
Age 

Dates Milieu Nombre de bourgeons 
0" Station 

Type de 
tige & 
Age 

Dates Milieu 
par ex­

plantat au cm 
0" 

Fontainebleau 
13e S i e 

plie v 
F 45 12-5-56 

B 
B+ucide f, i n d . 

aoét.10-4 
B + " (1° acide^gapf 

0 
1,5 

12,8 
0 
0,5 

16 

1.9 
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Conclusion 
La caulogenèse chez le tissu cambial d'orme dépend : 

— de facteurs génétiques 
— de facteurs soumis à des variations saisonnières. 

Il est, d'autre part, évident que dans l'arbre sur pied la forma­
tion de bourgeons adventifs est inhibée par des substances provenant 
de la cime ou des racines et qui disparaissent rapidement lorsqu'un 
segment de tige ou de racine est séparé de l'arbre. 

En outre, en hiver, des facteurs agissant sur la caulogenèse, soit 
par inhibition, soit par activation, subissent in situ des transforma­
tions qui font varier le potentiel caulogène d'une même tige au 
cours de la saison. 

E n dehors d'une nouvelle vérification de l'action inhibitrice des 
auxines, déjà mise en évidence par G A U T H E R E T . l'action de deux 
facteurs chimiques définis a été mise en évidence. Le méso-inositol 
semble agir en général comme activateur aux concentrations com­
prises entre 10 * et 10 3 ; mais l'adénine, à des concentrations com­
prises entre 10 5 et 10 4 peut être activatrice ou inhibitrice suivant 
le rapport des concentrations d'inositol et d'adénine, et la valeur 
absolue des concentrations de l'une ou l'autre de ces substances ne 
suffit pas à déterminer le sens et l'intensité de son action ; les expé­
riences où elles n'ont manifesté aucune action doivent, par ailleurs, 
faire considérer comme probable que d'autres facteurs naturels 
interviennent, 

R — Tissus R E P I Q U É S 

Les propriétés des tissus repiqués sont beaucoup plus variées que 
celles des premiers isolements. Parmi les tissus dont la culture indé­
finie a pu être réalisée, certains n'ont jamais formé d'organes : tout 
d'abord ceux des Eucalyptus : E. camaldulensis, gomphocephala, 
Gunnii, qui n'ont pu être cultivés que sur milieu au lait de coco, 
et ceux de Castanea vesca et Prunus avium, quels que soient les mi­
lieux essayés. Les autres tissus : Populus tremula, Betula verrucosa, 
Tilia parvifolia, Ulmus campestris ont formé des racines ou des 
pousses ou les deux types d'organes. Parmi ces tissus, ceux de B. 
verrucosa peuvent proliférer sans apport d'auxine. Ceux de P. tre­
mula et U. campestris exigent une concentration de 10~6 d'acide 
a-naphtyl-acétique, ceux de T. parvifolia une concentration encore 
plus é levée : ltV~5 d'acide B-indolyl-acétique ou P-indolyl-butyrique, 
10—7 d'acide 2,4 dichlorophénoxyacétique et l'action inhibitrice de 
ces auxines peut empêcher la formation de bourgeons. 

1° Populus tremula L . 
Trois souches de cette essence ont été étudiées. L a première a été 

isolée à partir d'un tremble de la forêt de Villefermoy (S.-et-M.) 
dont les propriétés rhizogènes n'étaient pas connues. 
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Les deux autres souches provenaient de trembles alpins apparte­
nant à des clones dont les propriétés rhizogènes avaient préalable­
ment été étudiées par B O U V A R E L et ses collaborateurs. L 'un , prove­
nant de Maurienne, était particulièrement difficile à bouturer, l'au­
tre, de Ristolas, se bouturant au contraire assez facilement. 

Tous ces tissus sont entretenus sur le milieu suivant: Solution 
de Knop diluée de moitié, solution de Berthelot modifiée ou solu­
tion oligodynamique de Heller, glucose 2 % ou saccharose 3 %, 
inositol 10 *, aneurine 10 6 , pantothénate de calcium 5.10 7 , bio-
tine 10"' , acide a-naphtyl-acétique 10 e . 

Souche de Villefcrmoy (Souche V) 

Formation de racines. — Les premières racines sont apparues 
au 3 e repiquage : 5 colonies sur 24 ont émis chacune 2 à 8 racines. 
Le pouvoir rhizogène s'accentue au 4 e repiquage, et au 5 e repiquage 
la presque totalité des colonies (30 sur 31) a émis de nombreuses 
racines. Cette propriété s'est maintenue inchangée jusqu'au 17e 

passage à partir duquel on constate une certaine diminution du nom­
bre de racines formées par chaque colonie et de la proportion de 
colonies émettant des racines. Les racines formées ne manifestent 
pas de géotropisme net. Celles qui sont émises à la face supérieure 
de la colonie se développent dans l'air sans s'incurver vers le bas 
(Pl . X X V I I , fig. 5). 

Lorsqu'on repique séparément les colonies n'ayant pas émis de 
racines, les propriétés rhizogènes des nouvelles colonies obtenues ne 
diffèrent pas de celles des colonies témoins provenant de colonies 
rhizogènes et i l n'a pas été possible par « sélections » successives 
de subdiviser la souche en souches rhizogène et non rhizogène. Par 
contre, un phénomène spontané a été l'origine d'une souche modi­
fiée : A u 2f> repiquage une tumeur globuleuse de 2 à 3 mm de dia­
mètre étant apparue sur une racine, à environ 1,5 cm de sa base, 
cette tumeur fut repiquée sur le milieu d'entretien habituel. Elle 
se développa en une volumineuse masse de tissu, identique par son 
aspect aux colonies de la souche initiale et portant de nombreuses 
racines. A partir de cette colonie a été obtenue une souche dérivée 
de la première. Cette souche est caractérisée par un pouvoir rhizo­
gène très élevé, comparable à celui que manifestait la souche initiale 
entre les 5e et 17e passages, très supérieur par conséquent au pou­
voir rhizogène actuel de cette dernière. 

Après 2 repiquages successifs, cette souche dérivée avait pu être 
suffisamment multipliée pour permettre la comparaison^ de son 
pouvoir rhizogène avec celui de la souche initiale. Le dénombre­
ment des racines formées après 3 à 6 repiquages par des colonies 
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de la souche initiale qui, aux mêmes époques, avait été repiquée 
respectivement 23 et 26 fois, a donné les résultats suivants : 

T A B L E A U X X I V 

Nombre Nombre N de racines f o r m é e s 

Souche de 

repiquages 

de 

co l o n i e s 
ï o t a l moyen 

par co­

l o n i e 

E c a r t -

type 

i n i t i a l e 

d é r i v é e 

23 

3 

15 

11 

30 

177 

2 

16 

1,7 

5 

d i f f é r e n c e s i g n i f i c a ­

t i v e au s e u i l de 10 

i n i t i a l e 26 19 19 1 2 

d é r i v é e 6 18 62 3,5 4 

Ce tableau montre une diminution du pouvoir rhizogène de la sou­
che dérivée entre le 3" et le 6 e passage, ce pouvoir rhizogène restant 
cependant supérieur à celui de la souche initiale. 

Par sa morphologie externe et son anatomie, la souche dérivée 
est, en tous points, identique à la souche initiale. Toutefois les 
racines qu'elles émet portent parfois des tumeurs ayant les mêmes 
dimensions et le même aspect que la tumeur apparue sur une racine 
cle la souche initiale et à partir de laquelle a été obtenue la souche 
dérivée. 

L'étude anatomique de ces tumeurs a montré qu'elles présentent 
la même structure que le tissu de la colonie : parenchyme sans orga­
nisation contenant des îlots de vaisseaux de type normal. ( )n pou­
vait penser que ces tumeurs avaient pour origine l'arrachement et 
l 'entraînement par la racine en voie de croissance d'un fragment 
de tissu de la colonie principale qui se développerait ensuite en res­
tant adhérent à la surface de la racine. En fait, on constate que 
jusqu'au niveau de la tumeur la racine renferme un cordon interne 
de tissu secondaire présentant des vaisseaux aréoles de type nor­
mal et assurant la continuité entre le tissu de la colonie et celui de 
la tumeur. L a section basale de la racine possède ainsi une struc­
ture comparable à une structure de chimère, dans laquelle coexis­
tent non des tissus d'espèces différentes, mais un tissu primaire et 
un tissu secondaire de la même espèce (Pl. X X V I I I , fig. 1, 2). Dans 
la partie distale, au delà de la tumeur, on retrouve la structure pri­
maire normale de la racine. 

Formation de pousses. — On observe très rarement l'apparition 
de bourgeons sur certaines colonies. On pouvait penser que l'auxine 
incorporée dans le milieu inhibait la caulogenèse. Sur milieu sans 
auxine, la formation de pousses est un peu plus fréquente mais 
reste néanmoins très irrégulière. Ce n'est d'ailleurs que vers les 
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10e, 1 I e et 12e repiquages que les pousses sont apparues en assez 
grand nombre. Après cette poussée du pouvoir caulogène la forma­
tion de bourgeons est redevenue exceptionnelle même en l'absence 
d'auxine. A u 12e repiquage 3 séries de 10 colonies avaient été repi­
quées sur milieu sans auxine et différant par leur teneur en vita­
mines. Les résultats figurent dans le tableau suivant : 

T A B L E A U X X V 

Sér ie 
Vitamines Nombre de 

colonies 
ayant formé 
des pousses 

Sér ie Méso-
inos i to l Aneurine Par.tothénate 

de Ca Biotine 
Nombre de 
colonies 
ayant formé 
des pousses 

1 le" 4 i o - 6 5.10"7 0 4 
2 i o - 6 0 10"7 10 

3 l u " 4 0 5.10"7 10"7 5 ' 

Ces résultats semblent indiquer une action inhibitrice de l'acide 
pantothénique sur la caulogenèse. Malheureusement l'affaiblissement 
et l ' i r régular i té du pouvoir caulogène aux repiquages suivants n'a 
pas permis la répétition de l 'expérience. 

Action de l'adénine. — L'addition d'adénine à la concentration 
de 10~~0 à des milieux ne contenant pas d'auxine n'a pas stimulé 
la caulogenèse. 

Souche de Maurienne (Souche M) 
Cette souche contraste avec la précédente par son très faible pou­

voir rhizogène. On a observé à partir du 4 e repiquage l'apparition 
sporadique de racines. De même le pouvoir caulogène est presque 
nul. Les propriétés rhizogènes du tissu cambial cultivé in vitro 
correspondent donc bien à la difficulté de bouturage que présente 
ce clone. 

Souche de Ristolas (Souche R) 
A l'inverse, cette souche, provenant d'un clone reconnu comme 

aisé à bouturer, présente un pouvoir rhizogène très élevé. Des ra­
cines sont apparue dès le 2 e repiquage et à partir du repiquage sui­
vant la profusion des racines formées est telle qu'elles forment un 
feutrage dense à la surface du milieu. L a croissance du tissu lui-
même est très réduite : on obtient en fait une culture d'organes 
plutôt qu'une culture de tissu. 

Cultures associées de tissus de souches différentes 
Des expériences de cultures associées de tissus des souches V 

et M ont été effectuées en déposant un fragment de tissu d'une 
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des souches sur un fragment de tissu de l'autre de manière qu'ils 
soient en contact par une face plane résultant d'une section fraî­
che. Les résultats de ces expériences sont donnés dans le tableau 
suivant : 

T A B L E A U X X V I 

Ordre des re­
piquages 

Dispo­
s i t ion 

des 
tissus 

J N D r e de colonies Formation de racines Ordre des re­
piquages 

Dispo­
s i t ion 

des 
tissus 

mixtes témoins 
souche 

M 

j|bre^e colonies Nombre de racines 
Souche 

H 
Souche 

V 

Dispo­
s i t ion 

des 
tissus 

mixtes témoins 
souche 

M 
ayant ém 

rac 
.s des 
nés 

Nombre de racines 
Souche 

H 
Souche 

V 

Dispo­
s i t ion 

des 
tissus 

mixtes témoins 
souche 

M 
ayant ém 

rac 
.s des 
nés Total Moyen par colonie Souche 

H 
Souche 

V 

Dispo­
s i t ion 

des 
tissus 

mixtes témoins 
souche 

M 
mixtes témoins mixtes témoins mixtes témoins 

3 6 M/V 8 8 6 0 27 0 4 0 

7 M/V 5 8 4 0 15 0 4 0 

4 8 M/V 8 7 7 2 22 4 3 0,5 

9 9 M/V 7 7 5 1 16 3 2 0 , 4 

10 10 

V/M j 11 10 6 0 10 0 1.5 0 

On voit ainsi que le tissu de la souche rhizogène V induit la for­
mation de racines chez le tissu faiblement rhizogène M quelle que 
soit d'ailleurs la disposition des tissus. 

Il a paru intéressant en outre de rechercher si l'influence rhizo­
gène exercée par le tissu V sur le tissu M pouvait persister après 
séparation des deux tissus. Les colonies de la souche M ayant formé 
des racines sous l'action de la souche V dans la 2" expérience ont 
été repiquées séparément. Sur les 7 colonies de cette série, 5 ont 
émis de nombreuses racines. 

Cette expérience a été répétée sur les tissus de la souche M ayant 
émis des racines dans la 3" expérience. Sur 15 colonies de ce tissu 
repiquées isolément, 9 ont émis 21 racines. En repiquant à nou­
veau ces tissus après 4 mois et 16 jours, 15 colonies sur 21 ont émis 
des racines. Si l'on peut penser que les racines apparues lors du 
premier repiquage suivant la période de contact avec le tissu V ré­
sultent du développement de méristèmes radiculaires formés pen­
dant cette période de coexistence des deux tissus, la persistance de 
cette stimulation du pouvoir rhizogène au second repiquage semble 
indiquer que la modification hormonale apportée par le contact avec 
le tissu V était assez marquée pour agir encore après deux repi­
quages. 

Il a enfin paru intéressant de chercher si les tissus de la souche 
V pouvaient provoquer l'apparition de racines sur les tissus des 
premiers isolements d'une autre souche. Lors cle l'isolement de la 
souche R. sur 12 explantats de cette souche, posés à plat, face cam­
biale vers le haut, sur le milieu, ont été déposés autant de fragments 
de tissu de la souche V qui en était alors à son 7e repiquage. A u ­
cune racine n'est apparue sur les tissus néoformes de la souche R, 
bien que dès le 2 e repiquage les tissus de cette souche aient mani­
festé un pouvoir rhizogène particulièrement élevé. 
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Caulogenèse. — E n repiquant ce tissu sur milieu sans auxine. 
on a obtenu la formation de pousses sur 2 colonies sur 14 seule­
ment. Les essais de culture mixte en présence de tissu V repiqué 
respectivement 13 et 16 fois sur milieux sans auxine avec ou sans 
acide pantothénique ont été négatifs . Si le pouvoir caulogène de 
cette souche n'est pas nul, i l est si faible qu'il n'est pas possible 
de procéder à des expériences pouvant fournir des résultats signi­
ficatifs. 

2" Betula verrucosa Ehr . 
La souche étudiée a été isolée le 25 juin 1954. Les principaux 

résultats obtenus au cours des repiquages successifs ont été groupés 
dans le tableau X X V I T : 

Ces résultats peuvent se résumer ainsi : 
Le tissu de B. verrucosa a manifesté une sensibilisation rapide 

aux auxines : au premier repiquage une concentration de 10~~5 d'aci­
de o-naphtvl-acétique est nécessaire pour provoquer la prol iféra­
tion active du tissu, alors qu'au 3 e passage une forte proportion 
des colonies repiquées sur milieu dépourvu d'auxine ont proliféré 
activement et que. à partir de ces colonies, la souche a été main­
tenue ultérieurement sur milieu sans auxine. E n ce qui concerne 
l 'organogenèse : 

1° Aucun organe n'est apparu au premier repiquage, malgré les 
concentrations élevées d'auxine. 

2" Au deuxième repiquage de nombreuses racines sont formées 
mais seulement sur la moitié environ des colonies sans qu'ap­
paraisse une corrélation entre la concentration d'auxine et l ' in­
tensité de la rhizogenèse. Aucun bourgeon n'a été observé. L 'ad­
jonction de bases puriques et pyrimidiques n'a produit aucun 
effet ni sur l 'activité de la prolifération, ni sur l 'organogenèse. 

3° A u troisième repiquage on observe une régression marquée de 
la rhizogenèse. Dans les séries cultivées sur milieux sans auxi­
ne ou contenant 1 0 — 8 d'acide P-indolvl-acétique ou a-naphtyl-
acétique, il n'est plus apparu de racines et seules des colonies 
repiquées sur milieu contenant 10—4 d'acide fLindolvl-acétique 
en ont formé. 

4° A u quatrième et cinquième passages le déclin du pouvoir rhizo­
gène s'accentue : au quatrième passage une seule colonie, cul­
tivée d'ailleurs sur milieu sans auxine, a formé des racines et 
au 5e passage, 3 colonies sur 10, cultivées sur milieu contenant 
10~8 d'acide 6-indolvl-acétique ont émis des racines. A u x pas­
sages suivants i l ne sera jamais plus observé de formation de 
racines. 
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5° L a caulogenèse se manifeste à partir du 5e passage par l'appa­
rition très sporadique de bourgeons. On peut remarquer que 
cette première apparition de bourgeons coïncide avec la dispari­
tion de la rhizogenèse. 

6" jusqu'au 11° passage la formation de bourgeons reste spora­
dique. A u 11" passage, dans une série cultivée sur milieu con­
tenant comme seule vitamine du méso-inositol, 3 colonies parmi 
les plus riches en chlorophylle ont formé quelques bourgeons. 

7" Cette légère activation de la caulogenèse pouvant être interpré­
tée comme une indication d'une action inhibitrice de l'une des 
trois vitamines contenues dans les autres milieux, et, d'une ma­
nière plus douteuse, d'une action favorable d'un accroissement 
de la durée et de l'intensité de l 'éclairement. ces conditions 
d'éclairement ont été maintenues au 12e passage et quatre séries 
de 20 colonies qui ont été repiquées : 
a) sur milieu sans autre vitamine que le méso-inositol (2° pas­

sage sur ce milieu) ; 

b) sur 3 milieux dépourvus chacun de l'une des trois autres 
vitamines : aneurine, pantothénate de calcium, biotine. 

Après 3 mois, les résultats ont été les suivants : 

T A B L E A U X X V I I I 

Sér ies 
Vitamines Nombre de co­

lonies ayant for 
mé des bour­

geons 

N^ r ede bourgeons Ecart-
types Sér i es méso-

inos i ­
to l 

aneurine pantothé­
nate de 

Ca 

biotine 
Nombre de co­

lonies ayant for 
mé des bour­

geons 

N^ r ede bourgeons Ecart-
types Sér i es méso-

inos i ­
to l 

aneurine pantothé­
nate de 

Ca 

biotine 
Nombre de co­

lonies ayant for 
mé des bour­

geons 
total moyen par 

colonie 

Ecart-
types 

1 1er4 0 0 0 8 109 5,5 10 
2 10"4 0 5.10~7 io-7 6 74 3,7 5,9 
3 to" 4 to" 6 0 10 - ' 16 64 3,2 3,2 
4 10"4 , o - É 5.10"'' 0 4 17 0,65 1,9 

La dispersion du nombre des pousses par colonie est considérable, 
ce nombre variant de 0 à 31 dans la première série. Les résultats 
des séries 1, 2, 3 ne sont pas significativement différents entre eux 
au seuil de 0,05 mais le sont de ceux de la 4 e série. 

Une répétition de cette expérience a été tentée au 13e passage. A 
partir des colonies de la série 1 précédente ayant déjà subi deux 
passages sur des milieux ne contenant aucune autre vitamine que le 
méso-inositol, ont été faites six séries de repiquages : 

a) sur milieu sans autre vitamine que le méso-inositol (3e passage) 
à partir de colonies ayant formé des bourgeons; 
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h) sur même milieu à partir de colonies n'ayant pas formé de bour­
geons ; 

c) sur milieu contenant du méso-inositol, de l'aneurine et de la bio-
tine à partir de colonies n'ayant pas formé de bourgeons; 

d) sur milieu analogue contenant une concentration 5 fois plus 
forte d'inositol et d'adénine ; 

e) sur milieu contenant les quatre vitamines à partir de colonies 
ayant formé des bourgeons ; 

f) sur ce même milieu à partir de colonies sans bourgeons. 
Les résultats après 3 mois de culture figurent dans le tableau sui­

vant : 

T A B L E A U X X I X 

Sér ie 

Concentrations en vitamine 3 Adénine B b r e de colo­
nies avec 
bourgeons 

K b r e de bourgeons 

Sér ie méso-
inositol 

aneurine pantothé-
nate de 

Ca 

biotine 
Adénine B b r e de colo­

nies avec 
bourgeons Total Moyen par 

colonie 

a 10-4 0 0 0 0 9 55 5,5 
B 0 0 0 0 0 0 0 
c ttf* 10-6 0 10"7 0 4 12 1.2 
d 5.10-4 10-6 0 10-7 2.10-5 

0 0 0 
e l u " 4 10^ 5.10-7 10"7 0 6 32 3,2 
f 10-4 5.10-7 , o - 7 0 0 0 0 

Il apparaît que, sauf en ce qui concerne la série c, seules ont 
formé des bourgeons les colonies provenant de fragments de tissu 
prélevés sur des colonies ayant formé des bourgeons en précédent 
passage. On peut donc penser que les bourgeons apparus au 13e 

passage provenaient de massifs méristématiques déjà constitués au 
12e passage et non encore visibles au moment du repiquage et que, 
en outre, le pouvoir caulogène du tissu avait disparu, interpréta­
tion qui semble corroborée par le fait qu'au 14" passage et au pas­
sage suivant, aucun bourgeon n'est apparu. Le résultat fourni par 
la série c, rapproché de ceux des 4 séries du 12e passage pourrait 
indiquer que l'aneurine et l'acide pantothénique ont, aux concentra­
tions utilisées, une action inhibitrice, la biotine ayant au contraire 
une action stimulante. 

Les résultats n'ont pu être vérifiés, les essais ultérieurs sur les 
mêmes milieux n'ayant donné que des résultats négat ifs sauf la 
formation d'une cinquantaine de pousses par une seule colonie au 
19e passage et de 4 à 6 bourgeons par 2 colonies au 20 e passage, 
sur milieu ne contenant que du méso-inositol comme vitamine. U n 
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milieu plus complexe contenant du méso-inositol et des bases pu­
riques et pyrimidiques n'a pas provoqué l'apparition de bourgeons, 
non plus qu'un milieu à la kinétine essayé au 23 e passage. 

Dans l'ensemble, le tissu de B. verrucosa a subi une évolution 
caractérisée par un stade rhizogène assez actif aux 2 e et 3 e passages, 
s'atténuant progressivement au cours des 4 e et 5 e passages pour 
disparaître complètement et définitivement au 6e passage. L'action 
des auxines sur la rhizogène ne ressort pas très nettement. 

La caulogenèse se manifeste à partir du 5° passage par l'appari­
tion très sporadique de bourgeons. Elle semble coïncider avec la 
transformation du tissu qui se manifeste à partir du 5 e passage par 
l'apparition de plus en plus fréquente de nodules de tissu chloro­
phyllien sur certaines colonies. 

A u 12e passage le pouvoir caulogène du tissu devient très élevé 
mais dès le 13" repiquage i l est en voie de disparition et ne se mani­
feste plus ensuite que sporadiquement. 

Il n'a pu être mis en évidence aucune action des bases puriques 
et pyrimidiques, notamment de l 'adénine, mais on pourrait soup­
çonner une action inhibitrice de l'aneurine et de l'acide pantothé­
nique et une action stimulante de la biotine. 

3° Vlmus campestris. 
Sept souches de cette essence ont été isolées et maintenues en 

culture pendant 7 à 10 passages. 
Le milieu utilisé pour la concentration des souches est composé 

de : Solution de Knop diluée de moitié, solution oligodynamique de 
Rerthelot X gouttes par litre, glucose 2 % ou saccharose 3 %, 
méso-inositol 5.10 4 aneurine 10 6 . pantothénate de calcium 
5.10 7 , biotine 1 0 - 7 , acide a-naphtyl-acétique 1 0 - a . 

Quelques essais sur des milieux différents : milieu à base de so­
lution de Heller, milieu au maltose à 3 %, milieux contenant, outre 
les vitamines précitées, d'autres vitamines : riboflavine, pyridoxine, 
acide paraaminobenzoïque, acide folique, nicotinamide. acide ascor­
bique n'ont pas permis de constater de différences avec le milieu 
habituel. De même il a été vérifié que le chlorhydrate de cystéine 
n'exerce aucune action. 

En ce qui concerne l 'organogenèse, la formation de racines a 
été observée chez 5 souches. Les premières racines sont apparues 
au 1 e r repiquage pour une des souches, au second pour 3 souches, 
au 3° seulement pour la 5e souche. La formation de racines ne s'est 
renouvelée que pendant quelques passages, cinq au maximum. Le 
tissu d'L 7. campestris formant des bourgeons lors du premier isole­
ment, et la formation de bourgeons étant fréquemment stimulée 
par le méso-inositol ou l 'adénine. plusieurs essais sur des milieux 
contenant du méso-inositol à 10~~s et de l 'adénine à 2 . 1 0 " e t 5.10—5 

ont été tentés. E n aucun cas la formation de bourgeons n'a été 
observée. 
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Si donc les propriétés du tissu d'U. campestris sont analogues à 
celles du tissu de B. verrucosa en ce qui concerne la rhizogenèse, 
elles en diffèrent profondément en ce qui concerne la caulogenèse, qui 
est strictement limitée aux premiers isolements. I l est possible que 
ce fait soit en rapport avec l'absence de chlorophylle chez les tissus 
d'orme, qui restent blancs même sous éclairement intense, alors que 
les tissus des deux essences chez lesquelles la formation de bour­
geons a été constatée (bouleau et tremble) sont assez riches en 
chlorophylle. 

4" Tilia parvifolia Ehr . 
Deux souches de cette essence ont été cultivées. L a croissance de 
ces tissus est très lente et ils exigent une concentration élevée 
d'auxine : acide (3-indolyl-acétique, a-naphtyl-acétique ou (3-indolyl-
butyrique 10~3 à I0r~* acide 2,4 dichlorophénoxyacétique : 10 — 6 . 
La lenteur de la croissance de ce tissu en fait un matériel peu favo­
rable à l 'expérimentation. Les tissus des deux souches ont émis 
des racines au premier repiquage et cette propriété persiste au 9 e 

repiquage. Les racines formées sont peu nombreuses : le plus sou­
vent une ou deux par colonie. Elles sont de fort diamètre. 

S" Essais sur les tissus d'autres essences. 
Les tissus à'Eucalyptus, qui n'ont pu être cultivés que sur milieu 

au lait de coco et dont la prolifération est très lente, n'offrent pas 
de possibilité d'expérimentation. 

Les tissus de Castanea vesca et de Prunus avium ont fait l'objet 
d'essais sur des milieux très variés, notamment des milieux com­
plexes contenant des vitamines, de l 'adénine seule ou accompagnée 
des autres bases puriques et pyrimidiques (guanine, cytosine, uracile, 
thymine), de ribose, des acides aminés, etc.. En aucun cas ces tissus 
n'ont formé d'organes. 



E X P O S E D ' E N S E M B L E 

DES R E S U L T A T S E T CONCLUSIONS G E N E R A L E S 

] 

Conditions de culture du tissu cambial d'arbres 

A ) Premiers isolements opérés pendant la saison de végétation. 
Les expériences ont porté sur 21 essences dont 2 conifères. E n 

général , le tissu cambial prolifère sur des milieux contenant seule­
ment des sels minéraux et des glucides. L'addition d'auxines (acides 
P-indolyl-acétique, P-indolyl-butyrique, a-naphtyl-acétique ou 2,4-
dichlorophénoxyacétique) n'a exercé une action stimulante sur la 
prolifération que dans un nombre limité cle cas. Les vitamines (aneu­
rine, pantothénate de calcium, biotine, méso-inositol) n'ont pas mani­
festé d'action. Toutefois, le méso-inositol augmente la résistance à 
la nécrose. 

De même diverses substances : vanilline, isoeugénol, hydrazides, 
bases puriques et pyrimidiques, chlorhydrate de cystéine, pyrrol, et 
des extraits de tissu d'orme, de tomate, n'ont pas agi sur la pro­
lifération des tissus. 

En ce qui concerne le lait de coco une stimulation de la prolifé­
ration du parenchyme, mais non du cambium, a été observée chez 
Quercus pedunculata X sessiliflora. 

Des cas d'inertie partielle ou totale accompagnée de nécrose ont 
été observés chez plusieurs espèces du genre Quercus, chez Casta­
nea vesca, chez Prunus avium et chez Populus tremula. 

Cette inertie pourrait être due à la présence de composés phé­
noliques (tannins, flavones). Ces nécroses ont en effet pu être di­
minuées chez les Quercus et C. vesca par un traitement des ex­
plantats au moyen de substances (caféine, eau de chaux) insolu­
bilisant les tannins. 

Le méso-inositol exerce une action antinécrosante marquée. 
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H) Tissus repiqués. 
Les tissus étudiés peuvent être classés en quatre catégor ies : 

1° Tissus capables de prolifération indéfinie sur des milieux ne con­
tenant que des aliments minéraux et un glucide : 

.Betula verrucosa Ehr. 
Castanea vesca Gaertn. 

2° Tissus capables de prolifération indéfinie seulement sur des 
milieux contenant une auxine : 

Populus tr émula L . 
Ulmus campestris L . 
Tilia pai-vifolia Ehr . 
Prunus avium L . 

3" Tissus ne pouvant proliférer qu'en présence de lait de coco : 
Eucalyptus gamphocephala A . D . C . 
E. camaldulcnsis Dehnk. 
E. gunnii Hook. 

4° Tissus qui n'ont pu, jusqu'à présent, être maintenus en culture 
au delà de quatre ou cinq passages, même sur des milieux com­
plexes contenant des vitamines, des acides aminés, des bases 
puriques et pyrimidiques ou du lait de coco. 

Les tissus de la première catégorie se sont montrés insensibles 
aux auxines jusqu'à ce que soient atteintes des concentrations où 
ces substances manifestent une action inhibitrice. Le fractionne­
ment d'extraits de tissu de C. vesca a, en outre, montré que ce tissu 
contient une auxine naturelle différente de l'acide (Lindolybacétique. 

L'action des vitamines est en général faible ou nulle. Toutefois 
une stimulation de la prolifération du tissu de C. vesca a été obser­
vée sur des milieux contenant de l'aneurine, du pantothénate de 
calcium, de la biotine et du méso-inositol, alors que ces substances 
n'exercent isolément aucune action sensible. 

D'une manière générale aucune action de milieux complexes con­
tenant diverses vitamines, des acides aminés, des bases puriques 
et pyrimidiques n'a été observée sur les tissus- appartenant à l'une 
ou l'autre des catégories précitées. De même la cinétine, la gibbé-
relline. l'acide traumatique, le glutathion, la 1,3-diphénylurée n'ont 
exercé aucune influence sur la prolifération des tissus, non plus 
que divers extraits naturels. 

Quelques essais de culture associée de tissus d'espèces différen­
tes ont montré que le tissu d'U. campestris provoque la nécrose du 
tissu de P. tremula et que les tissus de C. vesca et B. verrucosa 
stimulent légèrement la prolifération de tissus qui leur ont été asso­
ciés. Les tissus de ces deux essences, cultivés ensemble, se sou­
dent l'un à l'autre mais sans activation réciproque de leur proli-
f ération. t. 
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On doit, en outre, remarquer que le comportement des tissus en 
culture est sans rapport constant avec l'activité de croissance de 
ces tissus in situ: les tissus d'Eucalyptus, arbres à croissance extra-
ordinairement rapide, sont difficiles à maintenir en culture, ne pro­
lifèrent que très lentement et seulement en présence de lait de 
coco. 

I I 

Reprise d'activité du cambium 
E n général le cambium prélevé sur le tronc reprend son activité 

dès que, pourvu d'aliments glucidiques et minéraux, il est soumis 
à une température favorable. 

Chez quelques essences (Castanea vesca, Betula verrucosa), cette 
autonomie du cambium résulte du fait qu'il est capable cle faire 
la synthèse de l'auxine et de tous les facteurs cle croissance qui 
lui sont nécessaires. 

Chez la plupart des essences elle résulte de la possibilité d'accu­
mulation dans le cambium et les tissus de l'aubier et clu liber des 
substances de croissance nécessaires, ou de précurseurs de ces 
substances. L a corrélation entre l 'activité des bourgeons et celle 
du cambium se trouve ainsi modifiée par l'intervention d'un ce relais » 
constitué par ces réserves. Si la concentration de ces réserves dé­
passe un certain seuil, la reprise d'activité du cambium n'est pas 
directement liée à celle des bourgeons. L'importance quantitative des 
réserves emmagasinées à un niveau donné de la tige augmente, avec 
le diamètre de la tige à ce niveau et l'autonomie du cambium tend 
à s'accentuer avec l 'âge de la tige au niveau considéré. Si la con­
centration des réserves est insuffisante, le cambium reste, au con­
traire, directement tributaire des substances cle croissance émises 
par les bourgeons et les jeunes pousses au moment de leur reprise 
d'activité. E n outre, dans certains cas, i l paraît possible que l ' in­
tervention d'inhibiteurs puisse maintenir le cambium en état de dor-
mance pendant au moins une partie de l'hiver. Il peut arriver chez 
certaines espèces (Cupressacées) que, dans des zones d'une certaine 
étendue, le cambium demeure une ou plusieurs années à l'état de 
repos, soit parce que la concentration en substances de croissance 
reste constamment inférieure au seuil d'action, même pendant la 
saison de végétation, soit en raison de la persistance d'inhibiteurs. 

L a quantité des réserves peut varier clans de larges limites suivant 
la vigueur de l'arbre, liée elle-même à la station et à l'état du peu­
plement. Les observations de M E R ont mis en évidence une corré­
lation entre les possibilités d'accumulation des réserves trophiques 
et des réserves de substances de croissance : chez les arbres vigou­
reux, à large cime, dont les tissus sont riches en réserves, l'auto­
nomie du cambium est nettement marquée et la reprise de son acti­
vité est directement déclenchée par les variations des conditions 
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physiques externes : élévation de la température de l'air, dégel du 
sol permettant une alimentation en eau normale. Chez les arbres 
croissant en peuplement serré et surtout chez les arbres dominés, 
l'insuffisance des réserves rend le cambium étroitement tributaire 
de l'activité de la cime. L'état du peuplement agit donc directement 
sur la vigueur des arbres et leur richesse en réserves. Il agit aussi 
sur le microclimat forestier. On peut rappeler à ce sujet les obser­
vations de R E E S sur l'influence retardatrice d'un sol froid et humide 
par rapport à un sol bien drainé, celles de R O M E L L et d ' I V A N O F F 

sur l'influence de l 'ëclairement du fût. L'état clair d'un peuplement 
agit ainsi de trois manières différentes pour accélérer le réveil du 
cambium: d'une part, les arbres des peuplements éclaircis, à cime 
mieux développée, élaborent une plus grande quantité de réserves 
et. conformément aux observations de M E R , l 'activité de leur cam­
bium n'est plus étroitement tributaire de celle des bourgeons, d'au­
tre part leur tronc, mieux exposé au rayonnement solaire, se ré­
chauffe plus vite au printemps, et enfin le réchauffement plus ra­
pide du sol favorise l'alimentation en eau. En peuplement serré, les 
arbres sont moins vigoureux, l ' intensité du rayonnement solaire dans 
le sous-bois est plus faible, le tronc des arbres et le sol se réchauffent 
plus lentement. 

La complexité des facteurs intervenant dans le problème de la 
reprise d'activité du cambium explique les divergences entre les 
résultats des recherches consacrées à cette question. Les interfé­
rences entre les propriétés intrinsèques des tissus de chaque essence, 
les particularités de la station, les incidences des traitements fores­
tiers, l'état physiologique de chaque arbre à une époque donnée, se 
traduisent par un comportement différent non seulement suivant 
l'essence, mais au sein d'une même essence, suivant la station et le 
traitement forestier, et, dans un même peuplement, d'un individu 
à un autre, voire, pour un même individu, d'une année à l'autre. 

Incidences technologiques 
11 est intéressant d'examiner si la corrélation entre la reprise 

d'activité du cambium et le niveau d'accumulation des réserves, 
lié lui-même à la densité du peuplement, peut permettre au sylvi­
culteur d'agir sur le phénomène. Dans les peuplements fortement 
éclaircis et assez âgés la reprise d'activité du cambium peut précé­
der ou suivre de très près l 'éclatement des bourgeons. Dans les peu­
plements denses, au contraire, le réveil du cambium peut être consi­
dérablement retardé. Dans le cas où le réveil du cambium est posté­
rieur à l'éclatement des bourgeons, l'importance de l'intervalle de 
temps qui s'écoule entre les deux phénomènes paraît extrêmement 
variable. M E R n'avait pas observé de délai supérieur à 15 jours 
entre l 'éclatement des bourgeons et la reprise d'activité du cam­
bium à la base du tronc. Les observations de L A D E F O G E D qui, pour 
les essences à zone poreuse, concordent assez bien avec celles de 
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M E R . ont fourni pour certaines essences feuillues à pores diffus 
et pouf certains Conifères des chiffres beaucoup plus élevés : 40 
jours pour Betula pendula, 45 pour Larix decidua. Des délais de 
cette importance peuvent se traduire par d'importantes modifica­
tions dans la structure du bois et, par suite, dans ses propriétés 
technologiques. A cet égard, il convient de rappeler que les Coni­
fères, les essences feuillues à zone poreuse et les essences feuillues 
à pores diffus suivent des lois très différentes. Chez les essences 
à zone poreuse, la zone de bois initial à gros vaisseaux a une lar­
geur sensiblement constante. Les variations de largeur des accrois­
sements intéressent essentiellement le bois final, à vaisseaux plus 
rares et fins, à tissu fibreux très développé. Chez les arbres à houp-
pier volumineux (chênes « de plein vent » , réserves de taillis-sous-
futaie) l'assimilation intense entraîne la formation d'accroissements 
larges à texture (1) forte. Le bois est dense et possède une résistance 
mécanique élevée. Il convient à la charpente. Les arbres à houppier 
réduit (arbres de futaie) forment un bois de texture d'autant plus 
faible que le peuplement est plus serré. Ce bois est tendre, d'une 
résistance mécanique moins élevée mais possède par contre d'autres 
qualités : retrait plus faible, facilité de travail, qui le rendent apte 
à l 'ébénisterie, à la menuiserie d'ameublement et au tranchage. Ces 
variations, connues depuis longtemps des forestiers, sont liées à l ' in­
tensité d'assimilation pendant la période de formation du bois final. 
Sauf chez des arbres à houppier très réduit, la reprise d'activité 
du cambium précède normalement l'éclatement des bourgeons et 
dépend exclusivement et directement des conditions climatiques. 
Ce n'est donc pas en faisant varier la date du réveil du cambium 
que le traitement forestier agit sur les caractéristiques du bois. 

Chez les feuillus à pores diffus, la valeur technologique du bois 
est à peu près indépendante de la largeur des accroissements en 
raison de la faible différence anatomique entre bois initial et bois 
final. C'est seulement pour d'autres considérations : augmentation du 
volume de la production ligneuse à l 'unité de surface, améliora­
tion de la qualité par un élagage naturel actif, que le forestier peut 
être conduit à choisir entre des éclaircies plus ou moins fortes. 

Le problème est tout différent en ce qui concerne les Conifères. 
Pour une essence donnée, dans une station donnée, la formation du 
bois final commence à une époque fixe. I l en résulte que les varia­
tions de largeur des accroissements sont déterminées essentielle­
ment par les variations de largeur du bois initial. Si la formation 
du bois initial commence tardivement, la largeur de l'accroissement 
annuel est faible, mais la texture forte, la largeur du bois final 
étant sensiblement la même que chez un arbre de même essence 
dont le réveil d'activité cambiale aurait été plus précoce. Ces va-

(1) La texture est le rapport de l'épaisseur du bois final à l'épaisseur totale 
de l'accroissement, 
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nations anatomiques influent non seulement sur la densité et la 
résistance mécanique du bois lui-même, mais sur les caractéristi­
ques de la pâte à papier qu'il peut fournir. Les trachéides du 
bois final, en effet, diffèrent par leurs dimensions de celles du bois 
initial. Les paramètres biométriques (1) pris en considération pour 
l'industrie du papier : indice de feutrage, coefficient de souplesse 
varient donc dans de larges limites avec la texture et ces variations 
entraînent des variations corrélatives des caractéristiques du papier 
dont la qualité est. en définitive, fonction directe de la texture. 

On sait depuis longtemps que le bois des épicéas ou des pins syl­
vestres provenant des Pays Nordiques ou des hautes altitudes des 
Vosges ou du Jura présente des accroissements fins et une texture 
forte, alors que le bois des mêmes essences ayant cru à basse alti­
tude en Europe occidentale présente des accroissements larges et 
une texture faible. Ces caractères sont la conséquence du réchauffe­
ment tardif de la température au printemps dans les stations à cli­
mat froid. Cependant, nous avons vérifié que chez le bois de pin 
sylvestre provenant de peuplements très serrés de stations de plaine. 
011 retrouve les caractères des bois de haute altitude ou de haute 
latitude: accroissements fins et texture forte. Dans le cas ainsi ob­
servé, le retard résultant de l 'état très dense du peuplement peut 
être estimé à un mois environ. Quelle que soit la station, ces carac­
téristiques résultent de la reprise tardive de l'activité cambiale, 
qu'elle soit imposée par le climat ou qu'elle soit l'effet de la décision 
du sylviculteur de n'éclaircir que très faiblement le peuplement. 

L'adoption d'une faible intensité d'éclaircie permet donc d'atté­
nuer le défaut des bois des stations de basse altitude et de rappro­
cher ces caractéristiques de celles des bois des régions froides. 

TTT 

Anatomie 
1" Les tissus issus du cambium cultivé in vitro ont, chez toutes les 

essences étudiées, une structure entièrement différente de la 
structure normale du bois. 

Cette structure est caractérisée par : 
— la raréfaction on la disparition des cellules différenciées à 

membranes lignifiées, qui n'apparaissent que par îlots, voire 
par éléments isolés, au sein d'un parenchyme inorganisé à 
membranes cellulosiques ; 

(1) Si / est la longueur moyenne des trachéides. d leur diamètre, e l'épais-
! 

seur de leurs membranes, l'indice de feutrage est —, le coefficient de sou-
d 

d — 2c 
jylesse 100 • . 

d 
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— la disparition totale, chez toutes les essences, des fibres libri-
formes, fibres-trachéides, cellules de parenchyme ligneux ; 

— chez plusieurs essences la disparition complète, ou presque 
complète des vaisseaux normaux, les seules cellules à mem­
branes lignifiées étant des trachéides à épaississement réti­
culés semblables à celles des tissus de transfusion. Si des 
vaisseaux normaux à ponctuations aréolées subsistent, on 
observe des formes de passage entre trachéides réticulées 
et vaisseaux ; 

— chez certaines essences la persistance de vaisseaux de type 
normal (P. tremula, B. verrucosa) ou ne différant du type 
normal que par la régression plus ou moins marquée des 
épaississements spirales (U. campestris, T. parvifolia). Dans 
tous les cas, ces vaisseaux ont des dimensions beaucoup plus 
faibles que les vaisseaux normaux du bois. 

2" La structure des tissus cultivés in vitro est identique à celle des 
tissus formés par le cambium dans tout élément de tige séparé 
de la cime: base d'un arbre abattu, billon cultivé dans l'eau et 
à celle que provoquent certaines attaques parasitaires. Elle est 
très différente de celles des tissus cicatriciels, où les types cellu­
laires normaux subsistent. 

3° Il en résulte que l'apparition des structures anormales des tissus 
en culture ne dépend pas de la disparition de la pression de 
l'écorce ni des variations des conditions physiques, mais de la 
coupure des liaisons du tissu avec la cime de l'arbre, entraînant 
l 'arrêt de l'approvisionnement du tissu en facteurs chimiques 
déterminant la différenciation et l'organisation des tissus néo­
formés. 

4" La greffe de bourgeons sur tissu cultivé in vitro comme la greffe 
sur un sujet d'un greffon de la même essence, ou d'une autre 
essence ne présentant pas d'incompatibilité avec la première, 
assure la formation par le sujet de tissus secondaires spécifiques 
normaux en rétablissant l'afflux des facteurs d'organisation né­
cessaires. Ces facteurs ne sont donc pas strictement spécifiques, 
ni même parfois génériques (châtaignier greffé sur chêne). 

5° L'auxine semble être l'un des facteurs nécessaires à l'organi­
sation. 

6" Des milieux complexes renfermant les vitamines habituellement 
présentes dans les pousses et les bourgeons des arbres, et di­
verses substances : bases puriques et pyrimidiques, chlorhydrate 
de cystéine, glycocolle, pyrrol, etc.. n'ont manifesté aucune 
action sur la différenciation et l'organisation des tissus cultivés. 
Il existe donc d'autres facteurs d'organisation encore incon­
nus. 
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7° Les perturbations produites par l'apport d'un excès d'auxine dans 
les tissus d'organes en cours de croissance dans des conditions 
normales semblent indiquer que l'organisation des tissus est liée 
à un équilibre précis entre les concentrations des différents fac-
teurr actifs. 

8" Lorsque chez certaines essences le tissu cambial séparé de la cime 
forme régulièrement (P. trémula, B. verrucosa, T. parvifolia) ou 
occasionnellement (C. vesca, Quercus sp., U. campestris) des 
vaisseaux, ces vaisseaux, munis de ponctuations aréolées, sont 
identiques ou semblables aux vaisseaux normaux du bois se­
condaire de,l'essence considérée. La persistance de cette faculté 
de donner naissance à des cellules typiques des tissus secondaires 
montre que le cambium, cultivé in vitro, conserve son caractère 
de méristème secondaire. 

Dans le cas, très fréquent, où ces tissus comportent des cellules 
aberrantes, il s'agit de trachéides à épaississements réticulés, telles 
qu'il s'en trouve dans les tissus de transfusion, et les types cellu­
laires intermédiaires, observés chez plusieurs essences et caractérisés 
par la coexistence de ponctuations aréolées et d'épaississements ré­
ticulés sur les parois de la même cellule, montrent qu'on peut con­
sidérer de telles cellules comme une forme de dégradation des vais­
seaux aréoles et les rattacher ainsi aux types cellulaires des tissus 
secondaires. 

Par contre, il n'a jamais été observé dans ces conditions de vais­
seaux imparfaits annelés ou spirales caractérisant le xy lème pri­
maire. Ceux-ci ne peuvent réapparaître que si, à la suite de la néo­
formation de méristèmes de tiges ou de racines, il se développe de 
nouveaux organes qui offrent alors la structure anatomique normale 
de l'essence considérée. 11 apparaît ainsi qu'il existe une coupure 
fondamentale entre méristème primaire et méristème secondaire en 
ce qui concerne tant les types cellulaires issus de ces méristèmes 
que le potentiel d'organisation. 

I V 

Organogénèse 

1 " Chez aucune des 30 essences étudiées les premiers isolements 
n'ont formé de racines. 

Seuls les tissus d'Ulmus campestris ont formé des bourgeons. 
Chez cette essence, des bourgeons apparaissent rapidement sur 
la zone cambiale des parties sectionnées et séparées de l'arbre, 
mais jamais sur les lèvres des blessures faites sur des organes 
en place. 
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Parmi les huit essences dont les tissus ont pu être repiqués plu­
sieurs fois, cinq : C. vesca, P. avium et les trois espèces d'Eu­
calyptus n'ont jamais formé d'organes, deux: Ulmus campres-
tris et Tilia parvifolia ont formé seulement des racines, deux 
autres: Populus tremula et Betula verrucosa des racines et des 
bourgeons. 

Les propriétés d'une même essence peuvent varier considérable­
ment suivant les individus, comme l'ont montré les expériences 
sur sept souches d'U. campestris et trois souches de P. tremula. 

lui ce qui concerne cette dernière essence, l'aptitude au boutu­
rage est liée directement au pouvoir rhizogène du tissu cam­
bial. 

Le pouvoir rhizogène ou caulogène ne se manifeste qu'après un 
(T. parvifolia) ou plusieurs repiquages (U. campestris, P. tremula, 

B. verrucosa). 11 est souvent temporaire, voire fugace, et ne 
persiste que pendant quelques passages (U. campestris, B. verru­
cosa). 

Facteurs chimiques intervenant dans l 'organogenèse : 
a) Facteurs naturellement présents dans les tissus. La néoforma­

tion de pousses sur les explantats d'orme, les tissus repi­
qués de B. verrucosa et P. tremula cultivés sur fies milieux 
ne contenant que des glucides et des aliments minéraux, ou les 
segments de tige d'orme cultivés dans l'eau, montre que ces 
tissus ont le pouvoir de faire la synthèse de toutes les subs­
tances nécessaires à la caulogenèse. L'induction de la forma­
tion de racines chez le tissu faiblement rhizogène de la sou­
che M de P. tremula par la mise en contact avec le tissu de 
la souche V montre que certains de ces facteurs naturels 
sont transmissibles d'un tissu à l'autre. La mise en évidence 
de tels facteurs semble venir à l'appui de l'hypothèse des rhi­
zocalines. 

A l'inverse, la formation de bourgeons par le tissu cam­
bial d'U. campestris séparé de l'ensemble de l'arbre conduit 
à envisager l'existence d'inhibiteurs de caulogenèse. Le fait 
que les tissus des premiers isolements ne forment jamais de 
racines pourrait s'expliquer par un déficit en rhizocalines 
dans ces tissus, mais le cas des explantats de la souche R 
de P. tremula. chez lesquels le tissu rhizogène de la souche V 
n'a pas induit la formation de racines, conduit également à 
l'hypothèse de l'existence d'inhibiteurs dont la concentration 
diminuerait au cours des premiers repicpiages. 

L'évolution du pouvoir organogène des tissus au cours 
des repiquages successifs a été constatée chez toutes les es­
sences. Chez B. verrucosa et U. campestris, la faculté de pro-
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(luire des organes est apparue comme un phénomène fugace, 
ne se manifestant que pendant un nombre très limité de 
passages, Pour le tissu de B. verrucosa, qui n'exige pas l'ap­
port d'auxine, les phases de rhizogenèse et de caulogenèse ne 
coïncident pas et ces deux phénomènes semblent s'exclure 
l'un l'autre. 

Chez P. tremula l 'évolution, plus lente et moins marquée, 
se limite à un affaiblissement du pouvoir rhizogène à partir 
d'une vingtaine de passages. L'exaltation de la rhizogenèse 
chez les tissus provenant d'une tumeur de racine pourrait 
s'expliquer par un enrichissement en rhizocalines au contact 
direct des tissus des racines où ces substances doivent être 
normalement présentes. 

b) Facteurs chimiques introduits dans les milieux: 
Adénine: Si dans certaines expériences l 'adénine a agi com­
me facteur stimulant de la caulogenèse sur les tissus d'ex-
plantats d'il, campestris, elle n'est pas toujours, pour cette 
essence, le facteur limitant de la formation des bourgeons. 
Chez P. tremula et B. verrucosa elle n'a manifesté aucune 
action. 
Auxines: Chez P. tremula l'acide a-naphtvl-acétique inhibe 
presque totalement la caulogenèse à la concentration de 10~~6, 
concentration nécessaire à une prolifération active du tissu. 
A cette concentration la rhizogenèse est active. En l'absence 
d'auxine, la prolifération du tissu s'arrête mais des pousses 
apparaissent. 

A la même concentration, cette auxine bloque la caulo­
genèse chez f7. campestris. 

Vitamines. 
Méso-inositol. — Le méso-inositol est apparu comme facteur de 

caulogenèse pour le tissu d'U. campestris. 
E n dehors du méso-inositol les résultats d'expériences sur tissu 

de B. verrucosa et P. tremula paraissent indiquer que l'aneurine et 
surtout l'acide pantothénique pourraient, à certaines concentrations, 
jouer le rôle d'inhibiteurs. Ces indications seraient à vérifier sur un 
matériel chez lequel la caulogenèse serait plus régulière. 

L'ensemble de ces faits, rapproché des résultats obtenus par dif­
férents expérimentateurs dans les essais de bouturage conduit aux 
conclusions générales suivantes : 

L'organogenèse dépend de facteurs chimiques déterminés, trans-
missibles par greffe d'un tissu d'une variété rhizogène à une va­
riété non rhizogène de la même espèce comme l'ont montré, après 
les expériences de greffe de van O V E R B E E K et de ses collaborateurs 
sur Acalypha, nos expériences sur tissus de P. tremula, et tout ré­
cemment les expériences de G A U T I T E R E T (73, 74) sur topinambour. 
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Parmi ces facteurs les auxines agissent à certaines concentrations 
comme activateurs sur la rhizogenèse, comme inhibiteurs sur la cau­
logenèse. 

Le méso-inositol a manifesté chez l'orme les propriétés d'une cau-
localine. Il en a été de même pour l'adénine lorsque le rapport 
des concentrations adénine/inositol est compris entre certaines l i ­
mites (108). 

En dehors de ces substances connues, il existe d'autres substan­
ces encore inconnues : inhibiteurs de la rhizogenèse chez les explan­
tats prélevés sur toutes les essences (P. tremula, B. verrucosa, U. 
campestris, T. parvifolia) dont les tissus forment des racines après 
un ou plusieurs repiquages, facteurs rhizogènes autres que l'auxine 
transmissibles de la souche V à la souche M de P. tremula, fac­
teurs caulogènes se manifestant après un certain nombre de repi­
quages chez B. verrucosa et P. tremula. 

Lorsque l'hypothèse de l'existence de câlines a été émise, elle 
semblait impliquer qu'il s'agissait de substances spécifiques de l'or­
ganogenèse, de nature chimique entièrement inconnue et qu'on pou­
vait espérer identifier par l'analyse chimique qualitative comparée 
de végétaux doués de facultés d'organogenèse et de végétaux de 
même espèce dépourvus de ces propriétés. 

Après celle de l'adénine, l'identification du méso-inositol comme 
caulocaline. le rôle du rapport des concentrations des deux substan­
ces, l'existence d'inhibiteurs de caulogenèse autres que l'auxine con­
duisent à reviser ces conceptions et à considérer que l 'organogenèse 
est déterminée par un équilibre bien défini entre les concentrations 
d'un certain nombre de substances dont certaines sont déjà connues 
par ailleurs pour d'autres propriétés : auxines, vitamines, bases pu­
riques et pyrimidiques, etc.. Si n substances interviennent dans le 
phénomène, le point représentant la composition hormonale déter­
minant l 'organogenèse dans un espace à u dimensions doit être 
intérieur à une hypersurface de cet espace. Il n'est pas nécessaire 
de supposer que parmi ces câlines existeraient des substances de 
nature chimique encore inconnue, en quelque sorte mystérieuse. Il 
est possible que toutes les substances ayant un rôle d'activateur 
ou d'inhibiteur dans l 'organogenèse aient dé jà été identifiées clans 
les tissus végétaux, mais seule une analyse quantitative comparée 
des tissus organogènes et non organogènes d'une même espèce peut 
mettre sur la voie cle leur identification et permettre ensuite cle 
reconstituer des milieux de culture susceptibles cle provoquer la 
formation d'organes. 

L'intervention dans l 'organogenèse de plusieurs facteurs chimi­
ques, dont les concentrations cle chacun doivent être comprises entre 
certaines limites, réduit d'une manière générale la prohabilité de 
néoformation d'organes chez un tissu quelconque. Elle explique le 
caractère précaire et inconstant de l 'organogenèse chez la plupart 
des tissus, ses variations au cours des repiquages successifs de tis-
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sus qui ne semblent pas présenter de variations morphologiques et 
anatomiques, mais chez lesquels une simple variation dans l'activité 
de synthèse d'une seule substance suffit à faire cesser la néoforma­
tion d'organes. De même le long délai nécessaire au développe­
ment des racines sur les marcottes de Castanea vesca et de Pinus 
pin-aster correspondrait à la lenteur de l'élaboration par les tissus 
foliaires de substances venant peu à peu s'accumuler au niveau de 
la base des pousses ou de l'annélation. 

On peut ainsi penser que si certaines espèces végétales sont im­
possibles ou très difficiles à bouturer, ce caractère génétique est de 
nature physiologique et traduit une composition hormonale exté­
rieure à l'hypersurface critique, mais rien n'oblige à penser qu'il 
s'agit d'une impossibilité héréditaire absolue, de nature quelque peu 
mystérieuse, et qu'aucune technique ne parviendrait à surmonter. 

11 apparaît ainsi que dans les recherches sur l 'organogenèse et, 
en particulier, sur le bouturage, l'avenir appartient à une colla­
boration de la biochimie analytique et de la physiologie, la bio­
chimie ayant pour rôle d'établir des bilans analytiques quantitatifs 
de la composition hormonale de tissus organogènes et non organo-
gènes. 

Les recherches sur l 'organogenèse et, en particulier, sur le bou­
turage ont été, en général , conduites suivant une méthode synthé­
tique qui consistait à étudier l'effet de substances connues: auxi­
nes, vitamines, etc.. Outre que cette méthode oblige à mettre en 
jeu un matériel expérimental énorme dès que le nombre de substan­
ces à essayer et, par suite, de leurs combinaisons (1) possibles à di­
verses concentrations dépasse quelques unités, les critères du choix 
de ces substances sont souvent incertains et surtout, faute de con­
naître au préalable la concentration d'une substance active natu­
rellement présente dans les tissus, on risque, soit de fournir un 
apport insuffisant de ce facteur, soit au contraire de dépasser le 
seuil d'inhibition et de conclure à tort que cette substance n'a pas 
d'action sur l 'organogenèse ou agit comme inhibiteur. 

La première étape de ces recherches devrait donc être l'analyse 
quantitative comparée du milieu hormonal de souches organogènes 
et non organogènes d'une même espèce végétale. C'est en s'ap-
puyant sur ces résultats que le physiologiste pourra ensuite com­
poser des milieux synthétiques apportant aux tissus non rhizogènes 
les appoints nécessaires de substances apparues comme déficitaires 
dans le bilan analytique afin de reconstituer un milieu hormonal iden­
tique à celui de la souche organogène. 

(1) au sens de l'analyse comhinatoire. 
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P L A N C H E T 

KTG. 1. 

Pafiulus tremula. Explantat prélevé en été après 2 mois en culture, 
néoformés en général colorés en vert avec quelques parties blanches. 

FiG. 2. 

Castanea vesca. Culture âgée rie 3 mois. Tissus néoformés blancs. 

F I G . 3. 

Quercus pedunculata. Explantat prélevé en été, 15 jours après la mise en 
culture, de petits mamelons de tissu néoformé apparaissent sur toute la sur­
face, sauf en face des rayons larges. 

FIG. 4. 

Q. pedunculata. Tissu néoformé après 40 jours sur un explantat prélevé en 
été. Ce tissu est, surtout vers le haut, assez vivement coloré en vert. 



3 -1 



P L A N C H E ir 

Fis. I. 

Quercus sessiliflora. Développement cle pseudothalles sur un explantat, pré 
levé en été, après 2 mois en culture. 

Fie. 2. 

Populus tremula. Explantat prélevé en hiver suivant la méthode de Gioelli. 
vu du côté du bois. 

Développement d'un cal à partir du cambium sur la tranche de l'explantat. 

F I G . 3. 

Q. pedunculata. Cal formé sur la partie cambiale d'un explantat prélevé 
en été. Les autres parties de l'explantat n'ont pas proliféré. 

Fie. 4. 

Castanea vesca. Vue du côté du bois d'un explantat prélevé en hiver. Bour­
relet de tissu néofonné sur tout le pourtour rie la partie émergée rie l'ex­
plantat. 
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P L A N C H E III 

Fie. 1. 

Quercus sessiliflora. Coupe transversale d'un explantat immédiatement 
après le prélèvement au début de mai, X 150. 

KIG. 2. 

Q. sessiliflora. Coupe transversale d'un explantat de la même série 70 jours 
après la mise en culture. 

Le cambium a formé du côté du liber une couche de tissus libériens orga­
nisés différant du liber normal par leurs cellules plus petites et la lignifica­
tion incomplète des fibres libériennes et vers l'extérieur un parenchyme dé­
pourvu d'organisation. X 50. 

F I G . 3. 

Q- suber. l'ormation d'une couche de tissus libériens organisés avec fibres 
à lignification incomplète. X 100. 





P L A N C H E IV 

FIG. I. 

Qurrcus sessiliflora. Coupe transversale 50 jours après la mise en culture 
dans un explantat prélevé en été. Vers le centre massif de cellules lignifiées 

Fie. 2. 

Q. suber. Coupe transversale 28 jours après la mise en culture dans un 
explantat prélevé en été. 

Détail d'un massif de cellules lignifiées. X 400. 

E I G . 3. 

Quercus sessiliflora. Détail de la fig. 1. X 400. 
Vers le centre du massif de cellules lignifiées vaisseaux aréoles de type 

normal. A la partie inférieure et sur la gauche on observe plusieurs cellules 
à épaississements réticulés. 





P L A N C H E V 

l'raxinus e.rcclsior 

F I G . 1. 

Cambium aussitôt après le prélèvement. X 80. 

FIG. 2. 

Formation ligneuse clans un explantat cultivé sur milieu contenant des auxi-
nes : acides indol-butyrique 10—et dichlorophénoxyacétique 5.10—'. X 80. 

F I G . 3. 
Néoformations après deux mois en culture dans un explantat cultivé sur 

milieu B. Formation vers l'intérieur (côté du bois) d'un parenchyme inorga­
nisé à membranes cellulosiques très minces. X 80. 

FIG. 4. 

Néoformations après deux mois en culture dans un explantat de la même 
série cultivé sur milieu B. Formation vers l'extérieur (côté du liber) d'une 
couche de tissu présentant un certain degré d'organisation, en continuité avec 
le liber préexistant. X 80. 





P L A N C H E VI 

F I G . 1. 

Topuhis trcninla. 1" isolement cultivé sur milieu B. Ilot cyelisé formé île 
aisseaux. X 150. 

F I G . 2. 

Robinia pseudaacacia. 1" isolement cultivé sur milieu B. Ilot de trachéides 
ponctuations aréolées. X -550. 

FIG. 3. 

Tilia parvifolia. 1" isolement cultivé sur milieu B. Ilot de vaisseaux aréo­
les dont certains présentent des épaississements spirales. X 250. 





P L A N C H K VII 

Pis, 1. 

Quercns sessiliflora. Coupe transversale à la (in de l'été du tissu néoformé 
dans la souche d'un arbre abattu l'hiver précédent. 

Tissu identique par sa structure à celui formé dans des explantats cultivés 
in vitro. X 250. 

Fie. 2. 

Ulmus campestris. Tissu néoformé dans un explantat prélevé en août 
suivant la méthode de Gioelli. Coupe tangentielle. 

Vaisseaux à ponctuations aréolées et épaississements spirales et trachéides 
à ponctuations aérolées. X 1"". 





P L A N C H E VIII 

FIG. 1. 

lictula verrucosa. Coupe transversale dans le bourrelet de tissu formé par 
le cambium sur la périphérie d'un explantat prélevé en hiver. X Sfl. 

FiG. 2. 

Quercus_ s p. Coupe tangentielle dans les tissus néoformés dans un expia 
tat prélevé en hiver. Formations cyclisées de cellules lignifiées. X 50. 

F I G . 3. 

Quercus sp. Coupe transversale dans la partie moyenne d'un explantat pré­
levé en hiver. 

l'ormations ligneuses eyclisées comportant des vaisseaux à ponctuations 
aréolées. X 100. 





P L A N C H E TX 

F I G . 1. 
Qiiereus sp. Coupe tangentielle dans le tissu n é o L r m é dans la partie moyen­

ne d'un explantat prélevé en hiver. X 100. 

FIG. 2. 

Oueirns sp. Détail de la figure précédente. On observe toutes les transi­
tions entre les ponctuations aréolées normales, les ponctuations scalariformes 
et les épaississements réticulés. X 400. 

F I G . 3. 

Ouercus sessiliflora. Néoformations 3 mois après l'abattage, dans la zone 
cambiale de la souche d'un chêne coupé en juin. 

Aux vaisseaux normaux du bois initial, formés avant l'abattage, succède une 
zone de parenchyme cellulosique contenant des ilôts de cellules lignifiées, 
structure identique à celle observée dans les explantats cultivés in vitro. X 50. 





P L A N C H E X 

F IO. 1. 

Quercus sp. Massifs (le cellules néofonriées à la surface (lu bois sur un 
explantat prélevé en hiver. X 200. 

FIG. 2. 

Pttffus sylvatica. Coupe transversale dans la zone cambiale d'un billon 
coupé en hiver et cultivé dans l'eau. Zone de parenchyme contenant des îlots 
de cellules lignifiées d'une structure identique à celle observée dans les explan­
tats cultivés in vitro. X 50. 

FIG. 3. 

Quercus sp. Cellules de pseudothalle formé à la surface d'un explantat 
prélevé en été. X 370. 





P L A N C H E XI 

FIG. 1. 

Fraxinus excclsior. 1" isolement — Massif de vaisseaux à ponctuations 
aréolées dans le cal formé sur un explantat prélevé en été. X 350. 

F I G . 2. 

Betula verrucosa. Extrémités d'un vaisseau et d'une fibre dans le bois nor­
mal. X 500. 

F I G . 3. 

/>'. verrucosa. Formation cyclisée dans le tissu repiqué (13" passage). Vais­
seaux aréoles à perforations scalariformes. X 100. 

F I G . 4. 

B. verrucosa. Vaisseaux rectilignes dans le tissu de la même colonie. X 100. 





P L A N C H E XI [ 

FIG. 1. 

lictiiki vcri'nami. Tissu repiqué (13'' passage) 
Détail des vaisseaux. Perforation scalarifnrme de type normal et ponctua­

tions aréolées. X 1200. 

f'IG. 2. 

7 ilia pariifolio. Tissu repiqué (2" passage). 
Vais-eaux aréoles dont certains sont munis d'épaississements spirales, dont 

d'autres, dépourvus d'épaississements, présentent de ponctuations aréolées ten­
dant vers le type scalariforme. X 400. 





P L A N C H E XIII 

Populus tremula 

Coupe dans une colonie de tissu repji|uê (S" passage). 
Ilot eyclisê de cellules lignifiées. X 100. 

FIG. 2. 

Détail de la figure précédente. 
Vaisseaux à ponctuations aréolées et trachéides réticulées. X 500. 





P L A N C H E XIV 

Cuslaiicn vesca. Coupe dus ic tissu d'tr.ïe colonie au 49" passage. 
Cambium diffus. Quelques ilôts de cellules ligirfiées non différenciées. X 8,;' 

Eté. 2. 

C. vesca. Coupe dans le tissn d'une colonie au 6'' passage. 
Nodule de cellules lignifiées et élément cyclisé d'assise génératrice. X 200. 

Ei G. 3. 

C. vesca. Détail de cellules lignifiées dans le même tissu. X 1000. 





P L A N ( H F X\ 

Castanea vesca 

Modification de la structure provoquée par la greffe d'un bourgeon 
sur une colonie de tissu au 30" passage. 

FIG . L 

Ilots de cellules lignifiées présentant un début d'organisation. X 85. 

FIG. 2. 

Détail d'un groupe de cellules lignifiées. A droite, fibres libriformes. Au 
centre, trachéides à épaississements réticulés. A gauche, trachéides à ponc­
tuations aréolées. X 490. 





P L A N C H E X V I 

Castanea vesra 

Modifications de structure provoquées par la greffe d'un bourgeon 
sur une colonie de tissu au 30" passage. 

FIG. 1. 
Fibres libriformes, fibres trachéides et cellule de parenchyme ligneux. 

X 1000. 

F IG. 2. 

Elément d'assise génératrice. X 750. 





P L A N C H E X V I I 

Uhims campestris. Tissus repiques. 

Lie. 1. 
Souche Malvoisine. 
Coupe dans une colonie formée de nodules disjoints adhérant entre eux 

par un mucilage résultant de la lyse des grandes cellules intermédiaires. X 150. 

FIG. 2. 
Souche Malvoisine. 
Coupe dans une colonie formée de tissu cohérent comportant des nappes de 

vaisseaux aréoles. X 100. 





P L A N C H E XVIII 

FIG. 1. 
Eucalyptus nomphoccphala. Nodule de tissus lignifiés dans une colonie de 

tissu repiqué. X 100. 

F i e 2. 

Prunus avium. Grains d'amidon dans les cellules d'une colonie de tissu 
au 12e passage. X 350. 





P L A N C H E X I X 

F I G . 1. 

Ih'tula verrucosa. Réserves lipidiques (15'' passage). X 350. 

Fie. 2. 

lllmus campestris. Souche C I'" 5 - 7" passage. Grains d'amidon. X 500. 

Fie. 3. 

Populus tremula. Souche V - 19" passage. 
Culture sur milieu à 8 "/, de glucose. Grains d'amidon. X 500. 





P L A N C H E X X 

Ku;. 1. 

Juniperus communis. Coupe transversale sur la marge d'une zone où l'ac­
tivité cambiale a été suspendue plusieurs années. 

Après une période de 4 ans où l'activité a été nulle ou presque nulle, la 
croissance est redevenue progressivement égale à celle de la région voisine. 
X 30. 

• io. 2. 

Ligne de canaux trautr.atiques chez Abies qnmdis Lindl. 
X 300. 
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P L A N C H E X X I 

S tue titres pathologiques 

FIG. 1. 
Fagus sylvatica. Tissu cicatriciel. Régression des vaisseaux, des fibres et 

fibres-trachéides au profit du parenchyme ligneux. X 100. 

FIG. 2. 

'Faxodium distiehum. Anomalie de structure provoquée par le froid. 
Coupe radiale montrant la perturbation de la structure au début d'un ac­

croissement annuel. X 40. 

F I G . 3. 

'Faxodium distiehum. Détail montrant la déformation des trachéides qui, 
par ailleurs, conservent leur caractère de ponctuation normal. X 250. 
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P L A N C H E XXI] 

F I G . 1. 

Greffe du châtaignier sur chêne. Section du tronc au niveau de la greffe 
Noter l'accroissement du diamètre du tronc et le rétrécissement de l'aubier 
au-dessus de ce niveau, le châtaignier ayant une croissance plus rapide et un 
aubier beaucoup plus étroit que le chêne. 

F I G . 2. 

Coupe tangentielle au niveau de la greffe. X L3S. 
En bas, vers le centre, rayon plurisérié caractéristique du chêne. Vers le 

haut rayons tous unisériés. 





P L A N C H E XXIII 

Structures pathologiques 

Fie, 1. 

Coupe transversale dans le bois d'un chêne (Q. sessiliflora) attaqué par 
. U/rilus hiyuttatus bah. 

En lias, vaisseaux du bois initial normal. Ceux de la dernière rangée sont 
obstrués par des thylies. Vers le centre, zone de tissus cambial et libériens 
nécrosés et partiellement lignifiés. En haut, bois formé par une assise cam­
biale de remplacement, l.a structure anormale de ce bois est marquée par 
la régression des vaisseaux et l'extension considérable du parenchyme. X 55. 

Etc. 2. 

Détail de la zone de bois anormal, constitué presque exclusivement de pa­
renchyme. X 300. 
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P L A N C H E X X I V 

Structures pathologiques 

Pic. 1. 

Coupe transversale dans le bois d'un tronc de hêtre atteint de « maladie 
des T », probablement due à la piqûre de Coccides. On observe une perturba­
tion localisée à une zone de l'accroissement annuel et caractérisée par la dis­
parition des vaisseaux, l'extension considérable du parenchyme, la dilatation 
tangentielle des rayons ligneux. X 40. 

FIG. 2. 

Graisse du chêne — Coupe tangentielle dans une graisse de chêne (Qucrcus 
sessiliflora Sm.). On observe une extension considérable du parenchyme li­
gneux, la raréfaction des fibres et des fibres trachéides, la présence d'un cor­
don de parenchyme irrégulier dont les cellules rappellent des thylles. X 50. 
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P L A N C H E X X V 

Développement de pousses sur un billon de tige dT'hmis campestris culti­
vé dans l'eau, deux mois après la mise en culture. 

Fie. 2. 

Ultmts campestris. Explantat prélevé en été suivant la méthode de Gau­
theret 15 jours après la mise en culture. Plusieurs bourgeons sont visibles, 
dispersés sur toute la surface de l'explantat. 

F I G . 3. 

V. campestris. Explantat prélevé en été suivant la méthode de Gautheret 
et posé à plat sur le milieu, face cambiale tournée vers le haut. Tous les 
bourgeons sont accumulés à l'extrémité distale. 
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P L A N C H E X X Y 1 

Organogenèse 

F I G . 1. 

Ulmus campestris. Explantat prélevé en août par la méthode de Gioelli, 
vu du côté du bois. De nombreux bourgeons sont formés au niveau du cam­
bium sur toute la périphérie de l'explantat. 

F I G . 2. 
U. campestris. Explantat vu par la face libérienne. Le tissu libérien a proli­

féré en formant des pseudothalles. 

F I G . 3. 

(7. campestris. Explantat prélevé en hiver vu de profil, face libérienne à 
gauche. Un bourrelet de tissu formé par le cambium ne porte aucun bour­
geon. 

F I G . 4. 

Populus tremula. Formation de pousses sur un segment de racine placé 
quelque temps en serre dans une couche de Sphagnum humide. Les pousses 
formées dans ces conditions peuvent être ensuite bouturées. 
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P L A N C H E X X V I I 

Onjauotjcucsc des tissus repiques 

Formation d'une racine dans les tissus de 

Tilia panijalia X 200. 

Populus tremula X 200. 

F I G . 
Vlmus campestris.-X 100. 

formation de polisses sur une colonie de 11. verrucosa. 

5 — Formation de racines par une colonie de /'. tremula. 
Nombreuses racines aériennes couvertes de poils absorbants, racines intra-

matricielles dont la plupart forment un feutrage dense au-dessous de la surface 
du milieu et dont l'une atteint le fond du tube. 
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P L A N C H E X X V I I I 

Populus tremula 

Souche I' 

Tumeurs de racines 

F I G . 1. 

Coupe dans une tumeur formée par une racine. Structure identique à celle 
du tissu repiqué de la même souche. X 250. 

FIG. 2. 

Coupe longitudinale dans la partie basale d'une racine portant une tumeur. 
Cordon longitudinal de tissu secondaire dans les tissus primaires de la racine. 
X 150. 
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RÉSUMÉ 

La culture de tissu cambial d'une vingtaine d'espèces d'arbres 
forestiers a été réalisée en vue d'étudier les problèmes du détermi­
nisme de la reprise d'activité du cambium au printemps, de l'or­
ganisation des tissus secondaires et de l 'organogenèse. 

Les expériences ont montré qu'il est toujours possible d'obtenir 
en culture une prolifération des premiers isolements. Par contre, la 
culture indéfinie sur milieu synthétique n'a été possible que pour 
6 essences : tremble, bouleau, châtaignier, orme, tilleul, merisier. 
Parmi ces essences, le bouleau et le châtaignier peuvent proliférer 
sur des milieux dépourvus d'auxine et de vitamines. Trois espèces 
d'Eucalyptus n'ont pu être maintenues en culture que sur milieux 
contenant du lait de coco. 11 n'a pu être constitué de milieu, synthé­
tique ou non, permettant la culture indéfinie des autres essences. 

Déterminisme de l'activité du cambium. 

Pour étudier le déterminisme de la reprise d'activité du cam­
bium au printemps, des prélèvements de cambium ont été opérés à 
différentes époques de la période de repos hivernal (mi-septembre 
à mi-avril) sur une vingtaine d'essences. Dans la majorité des cas. 
ce tissu reprend son activité dès qu'il se trouve soumis à une tem­
pérature suffisante et alimenté en glucides et matières minérales. 
Dans quelques cas, tous les explantats d'une même série restent iner­
tes, mais plus fréquemment on observe qu'une proportion plus ou 
moins forte des explantats ne prolifère pas. L'examen détaillé de 
ces différents cas montre que la reprise de la prolifération du tissu 
isolé de l'arbre peut s'expliquer: 

- tantôt par la propriété du tissu de faire la synthèse de toutes 
les substances de croissance nécessaires (cas du bouleau et du 
châtaignier) ; 

- tantôt par l'existence au niveau du cambium de réserves de 
substances de croissance en quantité suffisante pour permettre 
la prolifération du tissu pendant plusieurs semaines (cas des 
autres essences). 

Lorsque les tissus mis en culture restent inertes, il peut s'agir 
d'une insuffisance de substances de croissance, mais dans certains 
cas aussi de l'action d'inhibiteurs. 
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Organisation des tissus. 

Les tissus néoformés sont inorganisés. Ils consistent en un pa­
renchyme non lignifié pouvant enrober des trachéides réticulées aber­
rantes ou des éléments de vaisseaux, soit isolés, soit le plus sou­
vent groupés en faisceaux généralement cyclisés. Ces vaisseaux 
sont parfois conformes au type spécifique normal, bien que tou­
jours de dimensions très réduites ; plus fréquemment ils en diffè­
rent plus ou moins nettement. Très souvent on observe des formes 
intermédiaires entre les vaisseaux aréoles et les trachéides réticu­
lées. En aucun cas les autres éléments normaux du bois: fibres, 
fibres-trachéides, parenchyme ligneux n'ont été observés. 

La comparaison de ce type de structure avec ceux qui apparais­
sent dans la souche d'un arbre abattu, dans un rondin dont la 
base est immergée dans l'eau, dans les bourrelets cicatriciels, dans 
des arbres attaqués par certains parasites a montré que la structure 
observée dans les tissus cultivés in vitro est identique à celle qui 
est édifiée par le cambium des souches ou des rondins. La pres­
sion tangentielle de l'écorce et les conditions physiques auxquelles 
est soumis le cambium ne jouent donc aucun rôle dans l'organisa­
tion des tissus, qui est déterminée essentiellement par des substan­
ces provenant des bourgeons. Il a été vérifié que la greffe de bour­
geons fait réapparaître des types cellulaires normaux dans le tissu 
de la même essence. La comparaison de différentes structures pa­
thologiques a montré une différence de sensibilité marquée des dif­
férents types cellulaires aux perturbations hormonales. Les fibres 
régressent ou même disparaissent complètement dans les bourrelets 
cicatriciel.- et les structures provoquées par des parasites. Elles ap­
paraissent ainsi comme le type cellulaire le plus sensible aux per­
turbations hormonales. Les vaisseaux régressent en général dans la 
plupart des structures anormales, mais ne disparaissent que rare­
ment. Le parenchyme ligneux prend au contraire un développement 
considérable. 

( Jrganogenèse. 

Parmi toutes les essences étudiées, seul l'orme a produit des bour­
geons sur les premiers isolements. Chez aucune essence les pre­
miers isolements n'ont formé de racines. 

Parmi les tissus qui ont pu être repiqués, ceux de châtaignier, 
de merisier, d'Eucalvptus n'ont jamais formé d'organes; ceux de 
tilleul et d'orme ont émis des racines après quelques repiquages; 
ceux de bouleau ont émis des racines lors des premiers repiquages, 
des pousses lors des repiquages suivants; la faculté de former des 
organes a ensuite presque totalement disparu bien que quelques 
pousses apparaissent encore sporadiquement après 25 passages. 

En ce qui concerne le tremble, trois souches ont été étudiées 
provenant d'arbres dont l'un était très aisé, l'autre très difficile à 
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bouturer, le troisième de propriétés inconnues. Le tissu de la pre­
mière souche a émis une profusion de racines dès le 2" repiquage, 
celui de la deuxième n'en produit que sporadiqueniement ; celui de 
la troisième a manifesté des qualités intermédiaires et a produit 
régulièrement d'assez nombreuses racines à partir du 3 e passage. Si 
des fragments de tissu de la deuxième souche, non rhizogène, sont 
cultivés au contact de tissu de la 3" souche, moyennement rhizogène, 
des racines apparaissent sur le tissu de la deuxième souche. Cette 
expérience confirme l'existence de substances rhizogènes autres que 
l'auxine. D'autre part, des expériences portant sur les explantats 
d'orme ont montré que, outre l 'adénine. dont les propriétés cau-
logènes avaient déjà été établies sur des plantes herbacées, le méso­
inositol est un facteur de caulogenèse et que, de plus, le nombre 
des bourgeons formés est lié aux proportions relatives de ces deux 
substances. Par ailleurs, le tissu de tremble de la 3 e souche, cultivé 
sur milieu sans auxine. ne prolifère plus mais émet un certain 
nombre de bourgeons. Des expériences portant sur les tissus de 
tremble et de bouleau ont enfin montré que l'acide pantothénique et 
la biotine pourraient également agir sur la caulogenèse. 

11 apparaît ainsi que parmi les substances organogènes non iden­
tifiées, qite les auteurs désignent sous le nom de câlines, se trouvent 
des espèces chimiques depuis longtemps connues : adénine. méso-
isonitol et très probablement acide pantothénique et biotine. 
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S U M M A R Y 

I hc culture ot cambium tissue from a score of forest tree species 
lias been carriecl ont in view of investigating in the problems of 
the cambium growth inception in spring, of the organization of 
secondarv tissues and of the organogenesis. 

Experiments bave shown that it is generally possible to oblain 
the prolifération of explants. On the other hand subculture on 
synthetic média was only possible for six species i . e. aspén. birch. 
chestnut. lime elm. wild cherry. Furthermore three species of E u -
calypts could be grown on média containing coco mit mifk. 
Inception of cambium groivth in sprint/. — In most cases cambium 
excised from a tree in winter resumed its growth provided it was 
cultured at suitable température and supplied with glucidic and 
minerai nutrients, Further experiments on subcultured tissue have 
shown that in some species i . e. birch and chestnut cambium can 
synthetize ail necessary growth substances and thus can résume 
its activity without a stimulus from the buds. In other species cam­
bium tissue can be subcultured only on média containing auxin. 
Nevertheless, even then, explants excised either in the period of 
dormancy fOctoher-April) or in the period of normal activity 
(April-October) can résume or continue their growth if reserves 
of auxin (or auxin precursors) are présent in the tissues. Thus 
cambium activity is but looselv cotitrolled bv buds or leaves which 
synthetize auxin. owing to the intermediary storage of growth 
substances. Converselv in some experiments on tress of the saine 
species. no growth could be obtained in a part or in the whûle of 
séries of explants, whatever the season thev were collected, owing 
to the shortage or to the uneven distribution of growth substances 
in the excised tissues or to the présence of inhibitors. 
Organisation of secondarv tissues. — The anatomical structure of 
cambial tissue in culture is alwavs abnormal and identical to that 
of the tissues formed in decapitated trees or in logs the feet of 
which have been maintained in water. Converselv grafting buds on 
(issue in culture induces the formation of normal wood cells : 
vessels, fibers. etc.. Thèse results are in full accordance with the 
formation of normal spécifie wood in the stock of agrafted tree. 
and show that the organization of secondarv tissues is controlled 
bv spécifie substances synthetized in buds or in leaves. 
Organogenesis. — Cambial tissue in culture can, in some species, 
form either root or shoot meristems, or both. Experiments on ex­
plants of elm cambium have shown that, besicles adenin. meso-
inositol can entrance bud formation. Experiments on subcultured 
tissues of birch and aspen have shown that the formation of organs 
is controlled by several substances, some of which can. be transmit-
fed by graft from a tissue to another. 
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Z U S A M M E N F A S S U N G 

U n i Fragen des ursachlichen Zusammenhanges bei der Wieder-
aufnahme der kambiumtât igkei t ini Friijalir, der Gewebildung und 
der ( Irganbildung zu studieren wurden Kulturen von Kambialge-
weben angelegt. Es wurdeu zwanzig verschiedene llolzarten nâlier 
untersucht. 

I )ie Versuche haben gezeigt, dass eine Vermehrung von Erstiso-
lierungen in einer Kultur mimer moglich war. Fine Kultur iiber 
unbeschrànkte Zeitdauer in éineni synthetischen Milieu wurde je-
docli nur bei folgenden sechs llolzarten erreicht : Zitterpappel, 
Birke, Edelkastanie. Ulme, Linde und Vogelkirsche. Von diesen 
sechs llolzarten konnen bei Iiirke und Edelkastanie Teile von Kam-
bialgeweben auch in einem auxin- und vitaminfreien Milieu wach-
sen. I )rei Eukalyptusarten konnten nur in einer mit Cocosmilch 
versetzten Kultur aui Leben erhalten bleiben. Fi ir die restlicben 
llolzarten konnten weder ein synthetisches noch ein natùrliches 
Milieu gefunden vverden, die eine Dauerkultur gestattet hâtten, 

I Irsachliche Zusaininenhangc der Kambiumtâtigkeit. 
Uni die ursachlichen Ztisamnienhànge iiber die W'iederaufnahme 

der Kambiumtâtigkeit im Friijahr zu studieren, wurden wàhrend 
der VVinterruhe (Mitte September bis Mitte April) zu versehie-
denen Zeitpunkten Kambiumproben an zwanzig verschiedenen 
llolzarten entnommen. In der Mehrzahl (1er Fâlle nimmt clas Kam-
bittm seine Wuchstàtigkeit auf, sobald es einer bestimmten, genù-
gend hohen Temperatur ausgesetzt und mit Glukosiden und M i -
neralstoffen ausreichend versorgt ist. In einingen Fàllèn blieben 
aile l''\planate einer gleichen Reihe ohiie Wachstum. In der Mehr­
zahl der Pâlie konnte jedoch beobachtet werden, dass ein niehr 
oder minder grosser Teil (1er Explanate kein Wachstum zeigte. 
lune genatie Untersuchung dieser Beobachtungen erbrachte eine 
Erklârung fiir die W'iederaufnahme des Wachstums von isolierten 
Baumgeweben : 

das Gewebe bildet selbst aile zum Wachstum notwendigen 
Stoffe, wie (lies bei Birke und Edelkastanie der Fall ist, 
im Berreicbe des Kambiums befinden sich ausreichende Re-
serven an wachstunisnotwendigen Stoffen, die eine Zellak-
tivitât wàhrend einiger Wochen ermoglichen. Oies gilt fur 
die restlicben 18 I [olzarten. 



472 A N N A L E S D E S S C I E N C E S F O R E S T I È R E S 

Zeigt ein Gewehe in der Kultur kein W'aehstum, so kann dies 
auf einem Mange] an W'iichsreserven zuriickzufùliren sein; in 
gewissen Fàllen alier auch auf ci lie Rinwirkung von Heninistoffen. 

Die G cwebcbildung. 
Die neugebildeten Gewehe Italien keine organische Struktur. Sie 

bestehen ans einem ligninfreien Parenchvm das anormale ï r a c h e i -
den mit netzartigen Verdickungen oder Cefasselemente umschliessen 
kann. Dièse Tracheiden und défasse (Trachéen) treten einzeln oder 
of tarais auch gehùndelt, im allgemeinem jedoch in weckselnder 
Folge auf. Die Gefâsse entsprechen fallweise ihrem spezifischen 
Xormalbau. sind jedoch mimer wesentlich kleiner und zeigen sehr 
hàufig starke Abweichungen. Zwischen Tracheiden mit netzartigen 
Verdickungen und Gefâssen mit 1 loftù])fel (vaisseaux aréoles) 
lassen sich of finals Zwischenformen feststellen. Xiemals jedoch 
konnten andere, normale lJ>auelemente, vvie Fasern. Tracheiden-
fasern oder Holzparenchym beobachtet vverden. 

Zellgewebe die in Baumstôcken frischgefallter Baume, an 
Stâmmen deren Basisteil in Wa-ser getaucht war, an Wundùber-
vvallungen und an Bàirmen nach einem Befall durch bestimmte 
l'arasiten gebildet vvurdèn, zeigen die gleiche Zellstruktur als die 
in vitro gezùchteten Gewehe. Tangentialdruck der Rinde und àus-
: ère liedingungen denen das Kambium unterliegt spielen fur die 
Gewebebildung daher keine Rolle. Die Gewebebildung und Ge-
webedifferenzierung ist ausschliesslich durch Stoffe die ans den 
Knos|;en stanr.nen bestinimt. Xach Anfpfropf-en von Knospen der-
selben Holzart konnte eine vollig normale Gewebeneuhildung beo­
bachtet werden, wodurch die obige Feststellung gesichert erscheint. 
Fin Vergleich (1er verschiedenen ]>athologischen Zellstrukturen 
zeigte einen deutlichen L'nterschied der Fmpfiudlichkeit bei horino-
nalen Storungen. In den durch Wundreize oder Parasitai hervor-
gerufenen Gewebestrukturen nimmt die Anzahl der Fasern ab, oder 
dièse verschwinden vollstândig. Die Fasern scheinen deshalb jener 
Zelltyp zu eine der gegen hormonale Storungen am meisten emp-
findlich ist. Auch die Anzahl der Gefasse nimmt in der .Vlehr-
zahl der anonnalen Strukturen ab, si verschwinden jedoch nur 
selten vollstândig. Im (iegensatz da/.ti fmdet eine befleuten.de Mil-
dung von 1 lolzparenchym statt. 

Die Organbildung. 
Bei den Erstisolierungcn zeigte von allen untersuchten Holzarten 

nur die Finie eine Knospenbildung, vvâhrend eine Wurzelbildtnig 
in keineni der Fâlle beobachtet werden konnte. 

Von der Geweben die ùberpflanzt werden konnten zeigten sich bei 
Edelkastanie, Vogelkirsche und lùtkalyptus niemals Drganbildungen. 
Bei l.inde und Finie konnten Wurzelbildungeii nach einigen ('lier-
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pflanzuiigen beobachtet wenlen. Bei der Birke wurden Wurzeln be-
reits nacli den erstëii Qberpflanzimgeii Festgestellt und nach weiteren 
Uberpflanzungen zeigte sich eine Sprossbildung. Dièse Eigenschaft 
der ( Jrgaiibildung verschwand jedocli in der Folge und es konnte 
nur mehr eine sporadische Sprossbildung nach 25 Uberpflanzungen 
beobachtet werden. 

ISei der Zitterpappel wurden Gewebe ans drei Stocken verschie-
dener llerkunft untersucht. 
1. Stock mit grossem Ausschlagvermôgen 
2. Stock mit geringem Ausschlagvermôgen 
3. Stock mit unbekanntem Ausschlagvermôgen 

Das Gewebe des ersten Stockes zeigte bereits nach der zweiten 
Oberpflanzung eine verschwenderisc.be Wurzeldildung, wàhrend 
bei Gewebe ans dem zweiten Stock nur eine sehr sporadische 
Wurzelbilduug zu beobachten vvar. Das Gewebe ans dem dritten 
Stock nimmt eine mittlere Stelle ein und bildete nach der dritten 
Oberpflanzunf bereits sehr zahlreiche Wurzeln. Durch Ubertragung 
von Gewebeteilen des dritten Stockes in eine Gewebekultur des 
zweiten Stockes, konnte bei Kontakt der Gewebeteile bei Letzterem 
ein Wurzel wachstum festgestellt werden. Dieser Versucb beweist 
das Vorhandensein von anderen rizogenen Stoffen als dem .Auxin. 
Versuche bei (1er l i m e haben gezeigt. dass neben dem Adenin, 
dessen caulogène Eigenschaften bei krautigen Pflanzen bereits be-
kannt sind. auch das Mésoinositol ein sprossbildender Faktor ist 
und dass vveiterhin die Anzahl der gebildeten Sjirosse vom relativen 
Verhàltnis dieser beiden Stoffe abhàngig ist. Im weiteren zeigt 
das ans dem dritten Zitterpappelstock stammende Gewebe in auxin-
freiem Milieu kein Wachstum. bildete jedoch eine Anzahl von 
Knospen. Versuche mit Geweben von Zitterpajtpel und Birke zeigten 
schliesslich, dass auch Pantothene-Sâure und l'iotin caulogène P"i-
genschaften haben. 

Ms wird hiermit augenscheinlich, dass sich tinter deu noch nicht 
nàher identifizierten organogenen Stoffen, die von verschiedenen 
Autoren als Câline bezeichnet werden, bereits seit langem bekannte 
chemische Verbindungen fmden wie zum Beispiel Adenin. Méso­
inositol und sehr vvahrscheinlich auch Pantothene-Sâure und Bio-
titi. 

Le Directeur-Gcran t A . CTTATNTRETTIL 


