
ETUDES SUR LA TUBERISATION 
par M. Noel BERNARD. 

INTRODUCTION 

La vie en commun des animaux et des plantes superieures avec 
des vegetauxinferieurs (Nostocacees, Bacteriacees ou Champignons) 
apparait de plus en plus comme un phenomene d'une grandc gene- 
rality. II semble au moins tres rare qu'un etre ne soit pas au cours 
de sa vie infeste a quelque moment par certains de ces microorga- 
nismes. Dans l'etude de ces infections, il est commode et generale- 
ment possible de distinguer deux cas. 

L'infection peut etre accidentelle et ne se rencontrer que chez un 
certain nombre d'6tres, tandis que d'antres etres de la meme espece 
ne la presentent pas. Les individus atteints se distinguent alors des 
autres individus de l'espece par des caracteres speciaux consideres 
comme les symptdrnes d'une maladie. Ces symptomes indicateurs 
permettent en general de reconnaitre facilement les infections 
accidentelles; ils ont de bonne heure attire l'attention, et, dans 
l'etude des infections, on s'est tourne tout d'abord vers les maladies 
microbiennes. 

Mais il y a aussi des cas ou l'infection est normale : tous les etres 
de la meme espece la presentent dans la nature. Si, dans ce cas, 
l'infection a encore pour consequence l'apparition de certains carac- 
teres chez les etres atteints, ces caracteres doivent exister, comme 
l'infection meme, chez tous les individus de l'espece, ils ont deforce- 
ment itre consideres comme des caracteres spe'cifi-jues. En un mot, s'il 
y a des symptomes, ce ne sont plus des symptomes indicateurs per- 
mettant de prevoir immediatement l'infection. II y a la pour la 

! des infections normales une difficulte reelle, qui 
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peut a elle seule expliquer que Ton soit relativement peu avance 
dans leur etude. 

De nombreux cas d'infection normale sont aujourd'hui connus 
chez les vegetaux ; j'en prendrai pour preeiser seulement trois 
exemples. 

Les racines des Legumineuses sout toujours infestees par un 
bacille ; aux points atteints se produisent des nodosites qui sont 
unsympt6me facilement appreciable de l'infection. 

Les radicelles des arbres forestiers sont generalement envelop- 
pees d'un manchon de mycelium qui reste localise a leur exterieur ; 
les radicelles infestees presentent des ramifications nombreuses, 
courtes et renflees ; cette conformation speciale, dite coralloide, 
a ete indiquee par Frank com me un symptdme de l'infection. 

Les nodosites des racines, ou leur aspect coralloide sont des 
deformations se produisant au lieu meme de l'infection ; elles ont 
ete facilement reconnues comme symptdmes bieu que, par leur 
extreme diffusion dans les especes ou les families atteintes, elles 
eussent pu constituer des caracteres specifiques ayant quelque 
valeur. Mais il existe des cas ou de semblables symptomes imme- 
diatement appreciates font defaut. G'est ce qui se produit dans 
les cas d'infection pai item nulophytes, dont 
quelques-uns seront etudies dans ce travail. 

II importe en effet de remarquer que les infections de ce type, 
ties repandues chez les vegetaux, n'ont ete connues tout d'abord 
que par des travaux patients de statistique. L'examen microsco- 
pique des racines a seul permis de reconnaitre les plantes infestees 
et celles qui ne le sont pas, sans qu'aucun caractere exterieur parut 
a premiere vue, distinguer les unes des autres. 

Peu apres les premiers travaux de Frank (1), qui mettaient 
en evidence la frequence et l'importance des associations de 
plantes superieures et de champignons, Wahrlich (2) montra, 
par une statistique portant sur plus de 500 Orchidees, que 
la presence de champignons endophytes est normale pour 
les plantes de cette famille ; Schlicht (3) examina a ce point de 

(1) B. Franck. — Ueber d 

... 
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vue un grand nombre de plantes herbacees prises au hasard; 
Janse (1), par l'etude de plantes appartenaot aux diverses 
families existant dans une foret tropicale, reconnut une infection 
dans 69 cas sur 75. Dans un recent memoire, E. Stahl (2) donne 
une statistique etendue des cas connus jusqu'ici et en ajoute de 
nouveaux; j'aurai moi-m6me a en indiquer quelques-uns. 

En relevant dans ces diverses statistiques les cas d'infection 
par des endophytes, on se trOuve en presence d'une liste compre- 
nant les plantes les plus diverses (Muscinees, Cryptogames vascu- 
laires, Phanerogames), dont aucun caractere particulier n'avait 
fait en general soupconner I'infection. 

Ceci paralt ne pouvoir s'expliquer que de deux manieres : ou 
bien ces infections normales ne sont accompagnees d'aucun symp- 
t6me facileraent appreciable; ou bien elles out pour symptdmes 
des caracteres constants que nous avons l'habitude de considerer 
com me hereditaires ou specifiques et dont, par cela mSme, 1'im- 
portance comme caracteres indicateurs ne nous apparait pas. 

La premiere de ces hypotheses m'a de tout temps paru diffici- 
lement admissible. Je suis parti de la seconde, dont j'espere 
montrer ici la legitimite, et je me suis propose de chercher quels 
sont les symptdmes de ces infections normales par des champignons 
endophytes. 

II 

Quelques plantes de la fainille des Orchidees m'ont fourni les 
premiers et les plus importants mate"riaux pour cette recherche. 
L'infection normale est de regie pour toutes les plantes de cette 
famille ; on ne peut done pas songer a de"couvrir les symptdmes de 
cette infection en comparant soit des plantes de la merae espece, 
soit des plantes d'especes voisines. Mais il arrive, e'est le cas pour 
les Ophrydees, qu'une m6me plante au cours de sa vie s'aflranchit 
de l'infection a des epoques bien determinees ; ou peut alors com- 
parer ce qui se passe pendant deux periodes successives : avant et 
apres la contamination. De cette comparaison il resulte avec une 
entiere evidence que la plante a deux modes de developpement 

(1) Janse. — Les endophytes radicants de quelques pi 
jardin de Buitenzorg. xiv). 

(2) E. Stahl. — Der Sinn der Mycorhizenbildiing. (Pr 
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bien distincts, suivant qu'elle est ou non infestee. Le mode de 
developpement special qui apparait comme lie a I'infection d'une 
facon reguliere, sera ici designe par le terme de tuberisation, il est 
caracterise par un retard dans la differentiation histologique et mor- 
phologique des points vegetatifs ou des bourgeons coincidant avee la 
uiise en reserve des aliments nan utilises [tour la differentiation. 

Par une recherche de Biologie comparee, etendue a des cas 
divers, j'espere montrer que la tuberisation ainsi comprise est 
une consequence et un symptdme de I'infection dans le cas bien 
defini d'infection des ratines par des vh'impigwmi filamenteux endo- 
phi/fes speeifujuement voisins de eeu.r des Orehidees. C'est a peu pres 
uniquement a etablir ce point que je m'attacherai. Des a present il 
m'importe de dire que je n'ai ainsi traite qu'en partie la question 
generale des symptdmes de I'infection telle que je l'ai posee : dans 
les cas que j'etudie il peut y avoir d'autres symptdmes; il doit s'en 
presenter de nouveaux dans des cas differents. L'etude d'un symp- 
tdme unique, faite pourquelques cas, pourra montrer qu'on est en 
droit de rechercher les symptdmes des infections normales chez 
les vegetaux superieurs parmi certains de leurs caracteres speci- 
fiques imporfants. 

Je me suis place, pour cette etude, a un point de vue tres imme- 
diat : c'est a des descriptions que la partie la plus importante de 
ce travail est consacree ; c'est a des tr;ivaux purement descriptifs, 
tels que ceux d'Irmisch, que j'ai eu le plus souvent a me reporter. 

Pour ne pas compliquer ces descriptions d'hypotheses preli- 
minaires, je me suis ecarte des l'abord des notions devenues 
classiques de saprophytisme et de symbiose qui servent souvent a 
grouper des faits analogues a ceux que j'etudie. Ces deux notions 
ont ete liees tout d'abord l'une a l'autre par les recherches de 
Drude (1) et de Kamiensky (2) sur le Monotropa Hypopitys et le 
Neottia Nidus-avis. Ces plantes decolor^es, incapables d'assimila 
tion chlorophyllienne, tirent manifestement tout leur aliment de 
l'humus oil elles vivent : ce sont des plantes saprophytes typiques. 
Elles   sont   toujours  associees  a   des   champignons,   et   cette 

(t) O. Drude. — Die Biologie von Monotropa Hypopitys und Neottia Nidus-avis 
Gottingen 1873. 
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coincidence remarquable a pu rendre un moment vraisemblable 
que la presence des champignons fut indispensable pour ce mode 
particulier de nutrition. On a vu la un cas de symbiose, ce mot etant 
pris au seus 8 d'association de deux 6tres sp^cifiquement distincts 
qui harmonisent leurs fonctions pour le plus grand bien de la 

On sait aujourd'hui qu'un grand nombre de plantes capables 
d'assimilation chlorophyllienne hebergent des champignons dans 
leurs racines, et il devient fort discutable que ces champignons 
aient un r61e utile pour l'alimentation. Frank (1), Janse, Stahl, qui 
ont cherche a pre'ciser ce r61e utile, sont arrives a des hypotheses 
tres diverses; Groom (2) compare au contraire les champignons 
endophytes associes aux plantes supe'rieures a de veritables para- 
sites. Sans qu'il soit n^cessaire de trancher la question, on est au 
moins en droit de ne pas employer, dans le cas dont je m'occupe, 
le mot symbiose qui, devie de son sens etymologique, implique une 
hypothese finaliste inutile. 

L'idee d'une symbiose en vue de la nutrition entre champignons 
et plantes superieures a fait considerer d'autre partcomme sapro- 
phytes un nombre de plantes de plus en plus considerable; l'exis- 
tence de transitions menagees entre les plantes saprophytes deco- 
lor6es et les plantes vertes permet cetie generalisation. A c6te des 
plantes saprophytes typiques depourvues de chlorophylle (plantes 
holosaprophytes), Johow (3) distingue des plantes vertes plus ou 
moins saprophytes (plautes hemisaprophytes) et Ton se trouve 
amene de jour en jour a etendre le nombre de celles-ci. La notion 
de saprophytisme, en devenant ainsi de plus en plus comprehensive, 
a perdu beaucoup de sa nettete primitive; il semble actuellement 
illusoire de chercher a fonder une classification des plantes sur 
leurs modes de nutrition dans les cas justement ou ces modes nous 

En disant qu'il y a infection normale dans le cas ou Ton trouve 
toujours, pour les plantes d'une m6me espece, les tissus euvahis de la 
meme maniere par un m6rne champignon, je n'ai pas eu d'autre but 

(1) Berichte der deutschen bot. Ges., 1891. 
(2) Groom. — On Thismia a-.ra- and its mycorrhi/a. {Ann. of Botany, l.x). 
(3) Johow. — Die chlorophyllfreien Humuspflanzen naeh ihren biolo^ischen und 

-?gescliichUichen Verhaitiii- •irb. xx). 



10 REVUE GENERALE DE BOTANIQUE 

que de revenir a un langage simplement et exactement descriptif, et 
c'est au moins une questiou de fait, qui peut 6tre tranche^ avec cer- 
titude, que de savoir si une plante est infestee ou si elle ne Test pas. 

Ill 

Pour terminer cette introduction, il me reste a rappeler ou a 
etablir quelques faits generaux relatifs a l'infectiou normale par 
des endophytes dans les cas que j'etudierai. 

II sera ici surtout question des Orchidees qui font le sujet prin- 
cipal de mon etude ; Wahrlich a le premier etabli que toutes les 
plantes de cette famille sont normalement infestees : sa statistique, 
portant sur plus de 500 especes, qui venaitconfirmer et permettait 
d'etendre diverses observations anterieures, a mis le fait hors de 
doute. Les confirmations apportees au travail de Wahrlich sont 
devenues si nombreuses que j'ai a peine besoin de dire que je n'ai 
jamais trouved'exception a l'infection des racines pour les Orchidees 
que j'ai etudiee- : l'infection normale des Orchidees est un fait etabli. 

L'examen microscopique des organes atteints permet en general 
de reconnattre tres facilement l'infection. Dans les cellules qui 
viennent d'etre atteinles, les filaments resteut bien distincts et 
forment des pelotons de plus en plus semSs. Dans des cellules 
infestees depuis longtemps, il arrive le plus souvent que le peloton 
mycelien est digere et degenere : il se reduit alors a une masse irre- 
gulierement arrondie, jaunatre, brunissant par l'iode, contre 
laquelle le noyau de la cellule, plus ou moins deforme, se trouve 
generalement applique. Cette interpretation, donnee tout d'abord par 
Cavara (1), Ghodat et Lendner (2), Dangeard et Armand (3), et 
confirmee depuis, ne saurait laisser place au doute apres un examen 
atteutif des preparations. Wahrlich avail considere ces masses de 
degeuerescence comme des spores; Drude(4), Reinke (5), Molberg (6) 
les avaient prises pour des masses mucilagineuses ou resineuses 

(1) Ipertrophie ed anomahe in sequito a parassitisrao vegelale. [Institut. R. de 
Pavie; 1896). 

(2) Sur les mycorhizes du Listera cot 
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propres aux racines d'Orchid^es. L'aspect de ces vieilles cellules 
infestees n'a meme pas echappe a des auteurs qui se preoccupaient 
peu d'histologie : Irmisch les signale dans des plantules, Fabre les 
remarque et les considere comme des cellules contenant une pelote 
de bassorine. 

Ces remarques sont utiles a relever quand on fait la biblio- 
graphie des questions relatives aux Orchidees, dans des memoires 
anterieurs a celui de Wabrlich. Bien que rinfection n'ait pas 6te 
a cette epoque explicitement reconnue, les descriptions qui signa- 
lent et interpreted de diverses manieres les cellules a peloton 
degenere ne peuvent pas laisser de doute sur l'existence de l'infec- 
tion. C'est ainsi que dans l'etude des plantules, eu me reportant a 
des descriptions de Irmisch, de Fabre et de Prillieux, je pour- 
rai considerer l'iufection comme reconnue par ces auteurs sans 
qu'ils en aient donne de descriptions explicites. L'infection est 
delicate a reconuaitre dans certains cas, surtout quand il s'agit de 
plantules de petite taille, r^cemment infestees, et n'ayant pas de 
cellules a peloton digere. Ayant eu a faire des recherches dans de 
seinblables cas, je me suis servi de coupes en serie colorees a la 
safranine, a l'hematoxylineou au brun Bismark. Pour les plantules 
de petite taille ou les racines de tres faible diametre, j'ai eu de bons 
resultats en laissant macerer les materiaux dans 1 hydrate de chloral 
sirupeux, en colorant par le bleu d'aniline, qui ne se fixe guere 
que sur les champignons, et en examinant, sans coupes, par trans- 
parence. II m'importe ici seulemeut de noter que l'infection en 
general se reconnait avec une extreme facilite chez les Orchidees qui 
sont des materiaux de ehoi.v pour son etude, et que les descriptions les 
plus sommaires au pout de rue histoloijique pernwitent le plus souKcnt 
de savoir si elle eristuii dans Irs cas observes. 

Wahrlich a montre que les eudophytes des Orchidees peuvent 
vivre hors de ces piantes, eu saprophytes, et se cultiver dans des 
milieux nutritifs divers. lis presentent alors deux sortes de spores] 
caracteristiques : des conidies allongees, arquees et cloisonuees 
(spores Fusarium) et des chlamydospores arrondies, a membrane | 
epaisse et souvent brune, contenant des gouttelettes d'huile, et 
frequemment disposees a la suite les unes des autres au nombre de 
deux a cinq fmegalospores de Wahrlich) dig. 1, page 14). Bien que 
les experiences de Wahrlich n'aient pas ete a l'abri de toute cause 
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d'erreur et que les resultats qu'il annoncait aient pu etre contested, 
uu grand nombre d'auteurs se sont ranges a son avis. Apres les con- 
firmations donnees par Chodat et Lenduer et par Vuillemin (1), 
qui a observe la formation de ehlamydospores dans les poils radi- 
caux de plantes vivantes, ces resultats ont pu etre considered corame 
etablis. 

II n'est cependant pas inutile de dire que j'ai verifie ces resultats 
en employant la tecbnique des cultures pures. Les endophytes se 
developpent bien sur pomme de terre, sur carotte et dans divers 
bouillons sucres. J'ai des cultures pures d'endophytes des especes 
suivantes : Cattleya l.ahiata, I.<rl,a cinnaharinn, f/rlia Dai/ana, Bletia 
hyacintliina, Cjjjxripedium insigne (et diverses varietes horticoles). 
Phalsenopsis Schilleriana, Oncidium ornithorrhynchum, Ophrys 
arachnites, Oj)hrys aranifera, I.oroalossinn hircinum, Orchis montana, 
Ejripaclis palustris, Epipactis latifolia, iislera ornta, Lrniodorum 
abortimm,. .Xeottia Nidus-avis. II est facile d'obtenir ces cultures en 
laissantles racines dans de l'eau courante, ou en les abandonnant, 
apres les avoir lavees a l'eau sterile, dans des cristallisoirs 
sterilises. Pour les grosses racines charnues j'ai pu, sans tuer les 
endophytes, aseptiser la surface par des lavages au sublime a 1 %; 
puis, apres plusieurs lavages a l'eau sterile, je les ai laissees soit 
dans l'eau sterilisee, soit dans des bouillons nutritifs. Les racines 
traitees de l'une ou l'autre de ces manieres ne tardent pas a se 
couvrir de mycelium qu'il n'y a plus qu'a prelever pour les semis. 
On oblient ainsi presque a coup sur dans la culture un seul cham- 
pignon, les bacteries etant les seules impuretes difficiles a eviter; 
un second semis a partir de la culture initiale donoe tres generale- 
ment le champignon en nilkire pure. Ku faisant des essais repetes, 
on obtienl toujours le meme champignon a partir d'une plaute 
donnee; il n'y a done pas a douter que ce champignon soit bien 

semis, on peut s'assurer que les pelotons myceliens de l'interieur 
des cellules sont bien en continuity avec le mycelium qui s'est 
deWeloppe' a l'exterieur. 

Tons les champignon* <JH<' j'ai aimi e,ntin:s presentent les deux 
formes  de spores   decritei par   Wahrlich.  Les filaments fructiferes 

(1) Bulletin des Seances de la Societe des Sc. Nat. de Nancy, 15 nov. 1889. 
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qui donnent les conidies en Fjisarium s'agglomerent daos les cul- 
tures agees et les spores accumulees forment le plus souvent, a la 
surface du milieu de "culture, des masses d'aspect plus ou moins 
gelatineux, facilement reconuaissables. 11 faut noter cepeudaut des 
differences assez grandes pour un meme endophyte cultive sur 
plusieurs milieux a partir de cultures diversement avancees : 
tantdt les spores Fusarium typiques sont tres abondantes, le myce- 
lium veg^tatif etant peu developpe et les chlamydospores rares, 
tantdt, au contraire, le mycelium est abondant, les spores Fusarium 
rares, et les chlamydospores nombreuses. Enfin, quoique je n'aie 
jamais observe l'absence complete de la forme en Fusarium typique 
pendant toute la duree devolution d'une culture, j'ai remarque 
souvent qu'un grand nombre des conidies produites variaient de 
la forme presque completement arrondie a la forme allongee et 

Les conditions precises de la variation de ces diverses formes ne 
me sont pas connues. Ces variations assez elendues des formes de 
spores de chaque endophyte atteignent l'ordre de grandeur des 
variations de formes qui s'observent en comparant des endophytes 
divers. II seraitau moins fort difficile de distinguer ces endophytes 
les uns des autres si Ton ne connaissait leur origine. 

Wahrlich a obtenu des formes parfaites, pour les endophytes de 
deux especes voisines d'Orchide^es (Vanda suavis, Vanda tricolor) ; 
ces formes parfaites se rattachent au genre Nectria et constituent 
deux especes distinctes de ce genre (Nectria Vandae, Nectria Goro- 
shankiniana), J'ai eu l'occasion d'observersur desracines de Fhalx- 
nopsis Schilleriana laissees en boite de Pelri, le developpement de 
deux perith^ces a ascospores. Des semis de ces ascospores m'ayant 
donne" la forme Fusarium, il n'est guere douteux que j'ai bien eu sous 
les yeux une troisieme fructification ascospor^e d'endophyte. Ces 
peritheces isoles, sans stroma, etaient ovoides, de couleur rose et 
d'aspect rugueux. Les asques groupies en bouquet,sans paraphyses, 
renfermaient huit ascospores disposees obliquement, reguliere- 
ment elliptiques, bi-cellulaires, ayant 8 a 9 [x de long sur 3 *, 4 de 
large. D'apres ces caracteres des peritheces, les endophytes du 
Phalsenopsis Schilleriana se rattachent au genre Nectria, comme 
ceux des Vanda observes par Wahrlich; il est vraisemblable que 
c'est a ce genre ou a des genres tres voisins que tous les endophytes 
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d'Orchidees devront etre rapportes. Ces fructifications ascospor^es 
de 1'endophyte du Phalsenopsis se distinguent nettement de celles 
que Wahrlich a decrites pour deux Vynda ; cet endophyte doit 6tre 
rapporte a une troisieme espece de Nectria. 

S'il n'est pas illegitirne de gene'raliser Vindication que donnent ces 
trois cas, il y a lieu de penser que les endophytes des diverses especes 
d'Orchide'es sont specifiquement distincts. 

II faut cependant retenir qu'il s'agit iei d'un probleme de classi- 
fication particulierement complexe. On compte d'une part en efiet 
plus de 6000 especes d'Orchidees ; il est vraisemblable que tous les 
endophytes de ces plantes sont specifiquement voisins de ceux qui 
ont eta" decrits d'abord par Wahrlich ; le mycologue qui poss6- 
derait la collection complete de ces endophytes serait sans aucun 
doute fort embarrasse pour en faire une classification. 

D'autre part, des plantes autres que les Orchidees, en nombre 
considerable, sont infestees d'endophytes. La nature de ces endo- 
phytes est presque entieremeut inconnue, mais il me paralt vraisem- 
blable que, dans un grand nombre de cas, ce sont encore des cham- 

— Chlamydospores et spreso en Fusarium des endophytes d'Epipactis 
palustrit |t), de Ficaire (2), de Pomme de terre (3). Cultures pur 
a lachambre claire. (: 

pignons tres voisins des Fusarium de Wahrlich. La Ficaire et la 
Ppmme de terre, en particulier, sont infestees de semblables 
champignons qui en culture pure ont les deux formes de spores 
(chlamydospores et spores en Fusarium), qui se rencontrent chez 
les endophytes d'Orchidees. Les figures 1, 2 et 3 permettront de 
juger de la similitude parfaite des spores d'endophytes dans ces 
deux cas et dans celui d'une Orchidee prise au hasard (Rpipactis 
palustris). 
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ultive' des champignons endophytes prove- 
nant de racines d'autres plaotes, qui sont vraisemblablement des 
endophytes normaux, et j'ai ainsi le plus souvent trouve des 
formes manifestement tres voisines de celles des endophytes 
d'Orchidees (1). Le fait que toutes les formes imparfaites de ces 
champignons ont deux formes de spores en commun met hors de 
doute qu'il s'agit bien la d'especes voisines, qui devront etre ratta- 
chees, sinou au seul genre Rectria, du moins a des genres peu 
eloignes. II existe la, selon toute vraisemblance, un groupe tres 
homogene de champignons dont le nombre et l'importance dans la 
nature sont presque entierement insoupconnes. Provisoirement, je 
n'ai cru pouvoir faire mieux que classer ces champignons d'apres 
leur origine, en mettant sur les etiquettes de leurs tubes de cul- 
ture le nom des plantes d'ou ils provenaient. 

Pour completer l'ensemble de ces notions preliminaires, deux 
remarques generates me restent a faire sur la localisation des 
champignons endophytes chez les plantes qui en sont infeste'es. 

Les organes contamines paraissent etre presque uniquement 
ceux qui ont un r61e dans l'absorption. G'est dans les racines 
que, normalement, les endophytes se trouvent; ils existent parfois 
dans les rhizomes qui paraissent avoir le rdle d'organes absor- 
bants {Neottia Nidus-avis, diverses Orchidees sans racines, jeunes 
Ophryde"es). Ils ne se propagent pas, en general, dans les tiges pro- 
prement dites, meme dans leur partie souterraine; les feuilles, les 
fleurs, les fruits, paraissent en etre toujours depourvus. J'aurai a 
donner plusieurs exemples precis de cette localisation des endo- 
phytes dans des organes absorbants. Le fait que cette localisation 
est assez etroitement determinee est de tjeux qui peuvent porter 
a penser que les endophytes ont un rdle dans l'absorption ; mais 
c'est la faire une hypothese, qui n'est nullement necessaire, et 
des conditions immeMiates peuvent suffire a regler cette locali- 
sation. Penetrer les tissus d'une plante n'est pas, sans doute, 
pour un champignon, une operation sans difficultes ; on comprend 
aisement que cette penetration ne puisse se faire qu'eu certaines 

(1) J'ai trouve, en particulier, des endophytes ayant ces deux formes de sporos 
dans les racines de diverses varietes de Tulipes, des Crosnes du Japon (Stachys 
tuberifera), d'une Linaire (Unarm nihjiiri.<), de l'Asperge cultivee (Asparagus 
officinalis). 
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regions et par certains champignons capables de traverser en ces 
points la surface. La surface des organes absorbants est pour les 
rwlophfiica [c seal pomt il> p<;n :h'«ti <» qtc p'lruissr possible, ils tra- 
versent la base des poils absorbants, ou simplement la paroi 
externe des cellules voisines; s'ils s'etendent plus loin dans la 
plaute, c'est de procheen proche, a partir des organes absorbants 
qu'ils ont penetres. 

Une autre constatation qui a ete souvent faite est que, quels 
que soient les organes infested, on n'y trouve pas d'endophytes 
dans les points vegetatifs. Les endophytes ne penetrent les cellules 
d'un tissu que quand celles-ci ont atteint a peu pres leur maximum 
de taille. D'autre part, comme je l'ai dit deja, les cellules atteintes 
ne croissent ni ne se divisent plus. Les endophytes ne se propagent 
pas jusqu'au.i pent!< plus de points vegStatifs 
dans les regions infeste'es. 

Dans les infections normales les memes tissus sont toujours 
contamines de la meme maniere. Le seul fait que ces tissus soient par 
la incapables de difierenciation, de croissance et de proliferation 
cellulaire, rend certain que l'infection peut intervenir pour regler 
les modes de croissance et de multiplication des plantes atteintes. 
Mais la n'est pas sans doute le mode d'action le plus important des 
champignons endophytes : vivant dans les organes absorbants, ils 
doivent meler leurs produits de secretion a la seve brute et con- 
tribuer a modifier chimiquement le milieu interieur de la plante ; 
ils peuvent ainsi agir sur tous ses tissus et toutes ses parties. 
C'est, en definitive, a leur attribuer une action g£ne>ale de ce 
genre que je serai amene\ 



SUR LA  TUBERISATION 

INFECTION ET TUBERISATION 

CHEZ LES OPHRYDEES ET LA FICAIRE 

Les travaux d'Irmisch et de Fabre (1) ont fait connaltre d'une 
facon assez precise l'histoire naturelle des Ophrydees pour qu'il 
y ait peu a ajouter a tout ce qui concerne leurs modes de deve- 
loppement et de multiplication. Les recherches que j'ai faites, sur- 
tout pour YOrchis montana (-2), me permettront d'etablir quelles 
relations il existe entre le mode d'infection et la tuberisation pen- 
dant tout le cours de la vie et d'interpreter les observations d'Ir- 
misch et de Fabre a un point de vue nouveau. Bien que ces 
botanistes n'aient pas soupconne l'infection des plantes qu'ils ont 
etudiees, il m'a e*te possible de comprendre par plus d'un passage 
de leurs oeuvres que l'infection et le mode de developpemeut pr£- 
sentaient dans les cas qu'ils ont fait connaltre les me"mes rapports 
que dans ceux que j'ai moi-meme observes. 

§   I.   -    TUBERISATION  ET  INFECTION   PERIODIQUES 

CHEZ LES OPHRYDEES ADULTES 

Quand on deterre une Ophrydeedans le cours de l'ete on trouve 
deux tubercules attaches a la base de sa tige; l'un est fletri, de 
consistance molle, la digestion des reserves s'y acheve, bientot il 

i. Irmisch.- Beitrage s .rBiologieua d Morphologie der Oi jn. Leipzig, 

Fabre. — Recherches sur les tuberc, jles de YHimai 
\c. Nat. Bot. i' Serie, 3. 1855). 
Fabre - De la germina ydees et de la natur mrs tuber- 

Ann. Sc. Nat. 4' Serie, 5. 1856). 
ai recolte a diverses epoques, ou cult ex per iences, des 

0.  Morio,  Loroglossi , Ophrys arachnites », o. *,r„ni(rra- 

Rev. gen. de Botan 



18 REVUE GENERALE DE  BOTANIQUE 

sera detruit complement; i'autre est ferme au toucher, dans le 
parenchyme qui forme sa masse acheventde s'accumuler des reser 
ves hydrocarbonees (amidon et mucilages), ce tubercule est pret 
a se detacher de la plante entralnaut avec lui le bourgeon a 
partir duquel il s'est forme. La figure 6 represente l'etat d'un 
bourgeon de tubercule arrive a maturite; sa differenciation est, 
comme on voit, peu avancee, on ne compte que quatre ou cinq 
feuilles repliees autour du mamelon terminal. Ce bourgeon isole 
en terre avec un tubercule donnera l'annee suivante la lige feuillee 
ou florifere d'un pied nouveau de la plante; un bourgeon de second 
ordre ne" a l'aisselle d'une de ses feuilles inferieures produira un 
tubercule nouveau (b„ fig. 4}. Je me propose de suivre ici pas a pas 
les phenomenes de ce developpement, en prenant surtout ['Orchis 
montana pour exemple. 

La vie active du tubercule isole en terre ne tarde pas a repren- 
dre : des le mois d'aout il devient evident que la differenciation de 
son bourgeon principal fait de rapides progresses feuilles anciennes 
s'accroissent, tandis que de nouvelles se forment a la partie ceu- 
trale ; il suffit pour s'en convaincre d'examiner en coupe les bour- 
geons de tubercules recoltes a ce moment. Au point de vue physio- 
logique Leclerc du Sablon a parfaitement note pour YOpkryt 
aranifera cette reprise precoce de la vie active : il y a des ce 
moment destruction des reserves et « les sucres qui se forment 
sont imme'diatement absorbes par les jeunes feuilles » (1). 

Dans le cours de septembre la jeune hampe florale devient dis- 
tincte au centre des bourgeons de certains tubercules ; elle atteint a 
la fin de ce mois l'etat que represente la figure 4, toutes les jeunes 
fleurs etant deja distinctes. Cette differenciation precoce de la 
hampe florale parait un fait constant; j'en ai eu pour des Ophry- 
dees diverses de nombreux exemples ; Irmisch la note pour ['Orchis 
militaris, ou il a pareillement observe en septembre la differenciation 
des fleurs. A cette epoque, on trouve un grand nombre de tuber- 
cules dont les bourgeons n'out encore diflerencie que des feuilles, 
mais il faut tenir compte de ce qu'un grand nombre de pieds 
chaque annee ne .portent pas de fleurs. Dans les localites ou j'ai, 
trois annees de suite, recherche des pieds d'Orchis montana, il est 

(1) Leclerc du Sablon. — Reserves hydrocarbonees des bulbes et des tubercules. 
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facile de voir au printemps que la plupart des pieds restent steriles 
et ne developpent que des feuilles ; c'est le cas en particulier pour 
ceux que Ton trouve attaches encore a une hampe fructifere 
dessechee de l'annee precedente. La floraison a lieu rarement 
deux anndes de suite. Pareillement les tubercules que j'ai recoltes 
en septembre au pied de hampes dess^chees n'avaient tres genera- 
lement encore differencie que 
des feuilles, tandis que la 
hampe se trouvait souvent 
differenciee dans les bour- 
geons de tubercules pris au 
pied de plantes qui n'avaient 
pas fleuri (1). Je pense done 
qu'on petit dbs le mois de sep- 
tembre distinguer les pieds qui 
fleuriront de ceux qui ne fleu- 
riront pas par I'e'tat ou sont 
alors les bourgeons. 

A ce moment, qu'il s'agis- 
se de pieds fertiles ou steri- 
les, on voit a l'aisselle des 
feuilles infe"rieures se former 
de jeunes bourgeons (6i 62fig. 
4); ils ont d'abord une appa- 
rence normale, differencient 
leurs premieres feuilles et 
ne paraissent en rien dis- 
tincts des jeunes bourgeons 
qui, chez la plupart des plan- 
tes,sontl'origine de rameaux. 

(1) Fabre a 

r 24 qui ne d 

pour les Loroglossum hircinum d'une localite determinee 1 
jui l'a conduit a admettre que * environ un pied doit fleu 
vent pas (dans la mgme annee) atteindre ce d'egre devolution 

1 comprend qu'il faille examiner un grand nombre de tubercules pour trou' 
lelques bourgeons ayant differencie leurs fleurs, surtout parce que, en autom 
s pieds etant desseches, on trouve plus facilement les tubercules situSs a lab; 
s hampes persistantes, et que ces tubercules sont ceux qui donnent le plus souv 
•s pieds steriles. Pour le Loroglossu,,) lurrmirm, j'ai trouve a plusieurs repri 
is bourgeons a barape differenciee en septembre et octobre, mais, conformem 
l'observation de Fabre, ils etaient en minorite. 
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la fin de septembre, deux faits nouveaux se produisent a un 
intervalle : les premieres racines absorbantes sortent de la 

tige (R, fig. 4), un jeune bour- 
geon (6J commence a se rentier 
en tubercule ; des lors les pheno- 
menes du developpement vont 
devenir notablement differents. 
Je limite a l'epoque oil ces faits 
se produisent une premiere pe- 
ri ode du developpement dont je 
viens de retracer les phases. 
Cette periode, qui depasse a pei- 
ne deux mois (aout-septembre), 
suffit a la diflerenciation de tou- 
tes les parties (a l'exception du 
nouveau tubercule) que la plante 
comportera. Je l'appelle 
rappeler ce fait periode de diffe- 

Dans le cours du mois d'octo- 
bre le developpement en tuber- 
cule d'un des jeunes bourgeons 
axillaires devient facilement ap- 
preciable ; c'est regulierement 
pour celui qui est ne le plus tard, 
etqui est le moins differencie que 
le fait se produit (b, fig. 4); sur 
le flanc du bourgeon, au-dessous 
de sa premiere feuille, apparait 

plus en plus et qui est le pre- 
mier rudiment du nouveau tu- 
bercule (T, fig. 5); des le debut 
ce bourgeon renfle fait, sous la 
feuille qui le protege, une saillie 

visible exterieurement. On sait que dans ce mamelon lateral, a 
mesure qu'il grossit, se dillerencient de nombreux cylindres cen- 
traux, a bois et liber alternant, qui le parcourent depuis son inser- 
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tion jusqu'a sa pointe, de telle facon qu'on doit considerer la masse 
du tubercule comme formee par un faisceau de racines adventives 
exogenes, soudees par leurs eeorces parenchymateuses et nees 
toutes ensemble sur le flanc du bourgeon. Dans la masse du tuber- 

qu'une tres faible partie seulemeat de I'aliment qui afflue vers le 
bourgeon est utilisee pour la differentiation de feuilles nouvelles : 
a la fin de mai (fig. 6) de semblables bourgeons sont a peine plus 
differencids qu'en septembre (fig. 5). Z» 

Le bourgeon qui se transforrae ainsi en tubercule est de tous 
ceux que porte la plante, celui dont le developpement est, dans la 
seconde periode, le plus brusquement et le plus apparemment 
modifie. Mais l'incapacite presque complete qu'il montre d'assi- 
miler en se de"veloppant les aliments qui lui arrivent ne lui est pas 
particuliere; elle se remarque pour tous les autres bourgeons, 
et il devient ainsi manifeste que ce n'est pas I'etat particulier d'un des 
bourgeons qut bien I'etat general de la plante. 

Les bourgeons axillaires infe"rieurs (au nombre de 1 a 2 suivant 
les especes ou les cas, b, fig, 4) meurent souvent a l'^poque ou la 
hampe se desseche, sans s'etre differencies davantage ; s'il arrive 
qu'ils se developpent, c'est toujour* en se luhe'risant. Jamais 
ils ne donnent de rameaux, la tige reste toujours simple. On sait 
que frequemment deux bourgeons evoluent a la fois en tubercules; 
on trouve alors au printemps trois tubercules a la base d'un pied 
l'un ancien, les deux autres nouveaux : j'ai observe assez souvent 
ce fait pour VOrchis maculata et pour VOrchis montana; il £tait 
connu pour d'autres especes (1). Si i'on coupe la tige principale 
d'une Ophrydee en voie de developpement, aucun des bourgeons 
axillaires ne se developpe en une tige nouvelle, mais plusieurs pro- 
duise'nt alors des tubercules. On peut ainsi multiplier la plante. 
Souvent ces jeunes bourgeons axillaires donnent des tubercules 
moins volumineux que le tubercule principal. C'est ce qui arrive, 
d'apres Fabre, pour le Loroglossum hircinum : normalement, chez 
cette plante, une pousse qui ne fleurit pas « de" veloppe en tubercules 

(1) Ed. Prillieux. — Etude du mode de vegetation des Orchidees. {Ann. Sc. 
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inegaux les trois bourgeons axillaires de sa base ou au moins les 
deux superieurs. » J'aurai plus loin a dire quel est le sort des 
tubercules de petite taille qui se torment chez VOrchis montana a 
partir des bourgeons axillaires inferieurs. Le fait a retenir ici est 
que rien d'essentiellement different ne s'observe dans le develop- 
pement des divers jeunes bourgeons de la plante; un seul en general 
donne un gros tubercule, mais tous ont, dans la seconde periode, 
une differenciation tres ralentie, et si de l'aliment leur arrive, ils , 
ne l'assimilent pas mais le mettent en reserve. 

Le bourgeon principal de la plante ne donne jamais de tubercule 
cbez une Ophrydee adulte ; son bistoire est terminee pour ainsi 
dire des la fin de la premiere periode ; il ne differeucie plus de 
parties nouvelles et developpe seulement celles qu'il avait formees 
deja. C'est ici le lieu de rappeler que les fruits, quand il s'en pro- 
duit, ne renferment, a leur maturite, que desgraines rudimentaires 
dont l'embryon indifferencie paralt prematurement arrete dans son 
developpement et reste a un etat qui, chez la grande majorite des 
vegetaux, n'est qu'un etat transitoire de l'embryon se developpant 
dans la graine. Pour ce bourgeon principal, dans la seconde periode, 
il y a done surtout croissance, la differenciation se trouvant reduite 

Ainsi, a la premiere et courte periode de differenciation, s'oppose 
une seconde periode beaucoup plus longue (septembre a juin), 
pendant laquelle la differenciation de tous les bourgeons de la 
plante est considerablement ralentie; je l'appelle periode de tube- 
risation. La formation d'un ou de plusieurs tubercules est, dans 
cette seconde periode, un episode essentiel, mais il n'apparait 
que comme l'un des symptdmes d'un etat general de la plante, 
qui ne se moutre plus capable d'assimiler, qu'en faible quantite, 
les aliments dont elle dispose en differenciant ses bourgeons.' 

Le fait remarquableque je veux maintenant mettre en evidence 
est que le brusque changement d'etat de la plante qui s'observe 
entre la premiere et la seconde periode coincide avec 1'infection. 
La plante n'est pas infestee pendant la periode de differenciation, 
elle est infeste'e, au contraire, des le debut et pendant toute la duree 
de la periode de tuberisation. 

tes gros tubercules qui, a l'etat adulte, servent a la propaga- 
tion des Ophrydees, sont indemnes  d'endophytes. Le fait a ete 
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signale par Frank, et depuisparVuillemin (1). En regie generale,une 
coupe faite au hasard dans la masse d'un tubercule ne montre 
aucune cellule infestee ; il arrive parfois, cependant, que des 
infections locales peu etendues se constatent, mais elles ne 
paraissent jamais se generaliser a la masse du tubercule, meme 
quand celui-ci se vide et se fletrit (2). Dans la premiere periode, 
la plante reduite a un tubercule, et a son bourgeon en voie de 
developpement, est done normalement indemne ; mais des que 
les jeunes racines sortent de la base du bourgeon, elles se conta- 
inment dans le sol; elles restent infestees pendant toute la seconde 
periode: et l'infection y devient de plus en plus etendue jus- 
qu'apres la floraison. 

L'infection des jeunes racines est un phenomene d'une regula- 
rity frappante : des qu'elles out atteint un centimetre de long, on 
trouve les cellules de leur ecorce penetr^es de l'endophyte qui 
forme a ce moment des pelolons a filaments bien distincts. C'est a 
partir du moment ou il y a ainsi de jeunes racines iofestees qu'un 
bourgeon commence a se rentier en tubercule. Je me suis attache a 
verifier ce fait aussi bien pour les Ophrydees que j'avais en culture 
que pour celles que j'ai recoltees en septembre et octobre : toujours 
j'ai vu apparaltre la saillie que forme le jeune tubercule au moment 
ou il y avait des racines infestees; jamais je ne l'ai vue se produire 
avant ce moment. Il y a done ici entre l'infection et la tulicrisition 
tine coincidence exactc qn'il cm porticnlih-cment facile de comtater. 

La sortie des racines a regulierement lieu en automne pour les 
Ophrydees que j'ai examinees et c'est en automne que la periode de 
tube>isation commence. II arrive parfois que la sortie des racines 
est plus tardive et la tuberisation se trouve alors d'autant retardee. 
J'ai eu de ce fait un exemple tres net pour une Ophrydee que j'avais 
gardee en culture dans un jardin humide et assez ombrage. Cette 
plante provenait d'un tubercule d'assez petite taille que j'avais 

D'apres la localite ou j'avais recolte" la plante et la forme de son 

la masse parenchymateuse ] 
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tubercule, je pense que c'etait un Orehu maculata; j'en ai represents 
l'aspect d'ensemble dans la planche 1 (fig. 1) ainsi qu'une coupe lon- 
gitudinale passant par ses deux principaux bourgeons (fig. 2). Ces 
figures montrent les deux particularites que cette Ophrydee pre- 
sentait: elle n'avait encore developpe aucune racine et l'un de ses 
bourgeons se developpait en un rameau dont la difierenciation etait 
presque aussi avancee que celle de la tige principale. Le tubercule 
n'etait infeste ni dans sa masse ni dans ses digitations et, par suite 
d'un retard tout a fait anormal de la sortie des racines, la plante 
vivait sans etre infestee depuis l'isolement de son tubercule, c'est- 
a-dire depuis plus de huit mois. Au lieu d'evoluer en tubercule sans 
se diflerencier, le bourgeon axillaire de la seconde feuille se deve- 
loppait d'une maniere tout a fait inusitee et donnait un jeune 

Je dois dire que cette plante, au moment ou je l'ai examinee, 
^tait en assez mauvais etat: la base de sa tige principale (partie 
pointillee sur la figure 1) etait exterieurement noircie et envahie 
de bacteries ; bien que le centre du bourgeon fut encore intact, elle 
ne paraissait pas capable de continuer longtemps a se developper ; 
je l'ai sacrifiee pour en faire l'etude. Je ne pense pas qu'on puisse 
attribuer a l'alteration de la tige principale le developpeuient d'un 
bourgeon en rameau. La culture des Ophrydees est assez difficile 
pour que j'en aie vu pourrir ainsi souvent, dans les sols trop 
humides, apres quelque temps de culture, mais toujours dans ce 
cas les jeunes bourgeons evoluaient en tubercules jusqu'a la fin de 
la vie quand il y avait des racines infestees. J'ai dit deja que si par 
une alteration de la tige principale on obtient en general un deve- 
loppement plus actif des bourgeons axillaires ce n'en est pas moins 
en tubercules que ces bourgeons evoluent. 

// me parait done que si la tuberisation qui se produil toujours 
lorsqu'il y a infection par I'endophyte normal ne s'est pas produite en 
ce cas, e'est parce que la plante n'etait pas infestee. L'etude du de>e- 
loppement des Qphrydees adultes donne ainsi des raisons de croire 
que i'infection est une condition diterminante de la tuberisation. 

La presence de tubercules est. chez les Ophrydees, un caractere 
d'une telle Constance, qu'il peut servir a kd^finition de ce groupe 
d'Orchidees ; mais d'autre part, le fait que I'infection se produit 
a l'epoque precise de la sortie des racines, et n'atteint pas les tuber- 
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cules est aussi un caractere constant de ces plantes qui pourrait, 
tout autant, servir a leur diagnose. Si l'infection ne se produit pas 
ou se produit difteremment, c'est ^videmment dans une infime 
minorite de cas, et s'il y a alors, comme je pense, developpement 
des bourgeons en rameaux, on doit forcement a premiere vue 
considerer comme teratologique ce phenomene qui est de regie 
constante chez la majorite des vegetaux et qui se trouve n'etre ici 
qu'une tres rare exception. 

En dehors du cas que j'ai observe moi-meme, je ne connais 
qu'un exemple, donne par Fabre, d'une Ophrydee a tige ramified : 
il s'agit d'un pied de Loroglossum hircinum dont trois jeunes bour- 
geons axillaires se developpaient en rameaux. Cette plante prove- 
naitd'individus plantes en pot deux ansauparavant. Fabre attribue 
bien a la culture la derogation a la regie generate qu'elle presentait^ 
mais tout preoccupy d'^tablir, d'apres ce cas, que les tubercules 
out la valeur morphologique de rameaux, ilne donne malheureu- 
sement ni figure ni details suffisants ; sa description permet seule- 
ment de supposer que la plante n'avait pas de racines (1). Le fait 
que le developpement des bourgeons en rameaux peut se produire, 

que la formation des tubercules est due a une condition de la vie 
de la plante evidemment tres frequente, mais susceptible pourtant 

L'infection est pour les Ophrydees adultes une condition tres 
peu variable que je relie a leur mode regulier de propagation par 
tubercules. En reprenant dans le paragraphe qui suit l'etude du 
developpement de ces plantes a partir de la graine, je me propose 
de montrer que les modes d'infection des jeunes plantules peuvent 
expliquer de meme plus d'un des singuliers phenomenes qui mar- 
quent le debut de leur vie. 
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5 II. — TUBERISATION I VOPHRY 

Je n'ai pas observe les premiers phenomenes de la germination : 
Irmisch et Fabre les ont fait connaitre. La graine contient un 
embryon minuscule, ovoide, iudiil'•'ivncie. muni d'un.suspenseur. 
A la germination cet embryon s'accroit, declare le tegument de la 
graine et donne un axe embryonnairc qui a la forme d'une toupie 
dontla pointe serait au point d'attache du suspenseur (fig. 7). La 
croissance se fait par I'extremite opposee, de plus en plus elargie, 
ou se diffe'rencie un bourgeon. La plantule plusieurs mois apres la 
germination n'a pas depasse cet etat. 

D'apres Irmisch dont je reproduis ici l'une des figures, l'axe 
embryonnaire renfle comprend alors une zone corticale periphe- 

rique de cellules a contenu jauna- 
tre brunissant par l'iode et une 
region centrale essentiellement for- 
mee de parenchyme amylace au 
milieu duquel se voit l'ebauche 
d'un unique cylindre central. Les 
plantules d'Ophi-ys apifera ont le 
meme aspect et la meme consti- 
tution, Fabrey signale aussi la zone 
peripherique de cellules a couleur 
jaunatre; il les considere comme 
des cellules contenant une pelotte 

deux cas il s'agit manifestement de cellules 

plant nit- .I'O/v/if'x 
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infestees exactement r^parties dans ces plantules comrae dans celles 
du Neouin Nidus-avis que je decrirai plus loin (Voy. fig. 11 PI. II). 

II y a eridemmeut infection tres precoce de la plantule par la 
region ou s'attachait le suspenseur. A ce fait je rattache le develop- 
pement tres lent, l'accumulation precoce de reserves, en un mot la 
tuberisation immediate de la jeune plantule. Jen'insiste pas ici sur 
ces premiers phenomenes de la vie que j'aurai a examiner a propos 
du Neottia Nidus-avis et des Orchidees en general. 

Dans la premiere annee, le developpemeutdu bourgeon terminal 
de l'axe embryonnaire est toujours reduit : il se developpe tout 
au plus une seule feuille verte de petite taille ; c'est a partir de ce 
bourgeon, comme Irmisch et Fabre 1'ont note d'une facon concor- 
dante, que se forme le premier tubercule de la plante ; ce tubercule 
s'isole a la fin de la premiere annee entrainant avec lui le bour- 
geon terminal. La figure 8 represente en coupe une jeune plantule 
d'Orchis montana, au moment ou le premier tubercule est arrive 
presque a son complet developpement. Cette plantule entierement 

ment de l'axe embryonnaire et du bourgeon terminal produisant le 
premier tubercule. L'axe embryonnaire, comme la figure I'indique, 
est largement infeste ; au-dessousdel'epiderme les deux premieres 
assises corticales contenaient des champignons a hyphes bien dis- 
tincts ; dans les assises f 

corticales   profondes , m^\B 
les pelotons myceliens \   ^^-^^wl'l 
etaient    uniformement ^*~~' -       \^ 
degenere's et   reduits ,      ^-^"""^       1,^ - ' 
dans chaque cellule, a      —-^' 5^X 
one masse jaunatre ac- ^ ~~iTX~^^"^ ^A 
colee au noyau ; le pa- T 
rencbyme central de pjg. S. —Jeune plantule d'Urchis montana rewUbe 
l'axe embryonnaire ne en mai. A, axe embryonal re; B, bourgeon ter- 
COIlteU'iit   Dlus   dUC   de        mlnal; T, premier fiibemile:   i, zone infestee. — 

rares grains d'amidon, 
la presque totalite des reserves riant artnelleiueii! passee dans le 
jeune tubercule. Ce jeune tubm-iilr n'a qij'un seul ryliudre central. 
il est done constitue par une seule racine courte et renllee. non 
infestee tout d'abord, pr6te a s'isoler avec le bourgeon terminal. 
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L'importanee de l'infection chez ces plantules de petite taille, 
au momeut ou se forme ainsi le premier tubereule, est certaine- 
ment beaucoup plus frappante que quand il s'agit de plantes 
adultes dont les racines seules sont infestees. Le pheuomene de 
tuberisatiou est aussi beaucoup plus marque dans le jeuDe age 
que plus tard. Ici, le seul bourgeou que la plante a produit sur 
son axe embryonnaire tuberise, apres avoir vecu pres d'uu an 
sur une plante largement infestee, n'est arrive a se differencier 
qu'a peine; disposant maintenant d'aliment. il ne se diflerencie 
pas davautage et produit un tubereule. 

Ce jeuue tubereule n'est pas infeste tout d'abord; je l'ai 
verifie pour VOrchis montana. Irmisch signale chez les jeunes 
tubercules d'Orckis militaris l'absenee de cellules brunes comme 
Tun descaracteres qui les differeneient de l'axe embryonnaire. Au 
reste, e'est la uu exemple de la regie qui veut que l'infection ne 
gagne pas les tissus en voie d'active croissance. Des la premiere 
annee, comme pendant toute la vie, la formation d'un tubereule a 
pour resultat de soustraire momentanement a l'infection l'uu 
des bourgeons de la plante ; mais le bourgeon qui s'isole avec 
le premier tubereule indemne, de petite taille, n'en est pas debar- 
rasse pour longtemps. 

Chez VOrchis montana comme chez Vorrhis nnntaris et VOphrys 
apijera, le bourgeou isole avec le premier tubereule se developpe 
eu uu court rhizome charnu qui se raccorde au tubereule par 
uue large base d'insertion. Ce rhizome a sensiblement le meme 
diametre que le tubereule ; sans une etude attentive on pour- 
rait prendre l'ensemble pour uu organe unique comparable aux 
tubercules de la plante. La presence d'ecailles munies de ner- 
vures dont les vaisseaux se raccordent a ceux du cylindre cen- 
tral, rend toute erreur d'interpnStation impossible. Le rhizome peut 
porter des racines; chez l'Orc/iis montana je n'en ai jamais vu 
qu'uue, developpee a la partie ant^rieure du rhizome (fig. 3, Pi. I); 
l'apparition eu avait ete manifestement tardive. Le tubereule et le 
rhizome, sur lesquelsse developpeut de longs poils epidermiques, 
doivent   servir   tout    d'abord   a    la   jeuue   plantule   d'orgaues 

Les plantules de seconde annee presentent a la fois les deux 
p ntictilaiitt'S qui se rencontrent chez celles de premiere annee; 



ETUDES   SUR   LA   TUBERISATION 61 

elks sont largement infeste'es et c'esf leur bourgeon terminal qui 
produit un tubercule. Ces deux particularites se voient sur les 
figures 3 et 4 ('PI. I) qui represented une plantule recoltee en 
mai, arrivee a la fin de sa seconde annee. Le bourgeon terminal, 
apres avoir produitquelques feuilles, dont une une feuilledeployee 
hors du sol, produit un tubercule. Ce tubercule de seconde 
annee (K), de taille beaucoup plus considerable que le tubercule 
de premiere annee (tt), renferme quatre cylindres centraux, et 
comme tous les jeunes tubercules, il est indemne d'endophyte. 
L'infection s'etend a ce moment au premier tubercule et a presque 
tout le rhizome. De m6me que pour l'axe embryonnaire, les assises 
externesde la zone infesfeecontiennent des pelotons a hyphes bien 
distincts qui se prolongent parfois jusque dans les cellules epider- 
miquesou dans les poils et peuvent communiquer avec des hyphes 
exterieurs a la plante ; a la partie interne, les pelotons sont dege- 
neres en masses jaunatres dans toutes les cellules; l'amidon du 
parenchyme central indemne a presque completement disparu, sauf 
a la partie anterieure du rhizome, ou il est encore abondant. 

Comme je l'ai dit, l'infection ne se propage pas de l'axe em- 
bryonnaire au premier tubercule, c'est par le sol que se fait une 
contamination nouvelle de la plantule de seconde annee, ses organes 
absorbants (tubercule et rhizome) etanteuvahispar 1'endophyte. Cette 
contamination se produit evidemment tres peu de temps apres l'iso- 
lement du tubercule de premiere annee. Au cours de la seconde annee, 
et pour des plantules moins avancees que celle de la figure 3 (PI. I), 
j'ai touJDiirs trouve une infection etendue ; Fabre (1), pour VOphrys 
apifera, signale l'apparitioo de cellules brunes « a bassorine » dans 
le premier tubercule des l'epoquede son isolement, apres qu'il s'est 
convert de poils absorbants. Les plantules de seconde annee de 
Yurchis militaris sont certainement aussi infestees ; Irmisch {'2) 
indique l'analogie histologique complete qu'il y a entre leur rhizome 
et l'axe embryonnaire. 

Ainsi, dans la seconde annee, la plante isolee disposaut de peu 
de reserves, developpe de suite des organes absorbants qui sin 
festent largement. Le bourgeon de la plantule iufestee ne continue 
sadifferenciation qu'aveclenteur; il donne uaissance a un nouveau 

\i)  InnLrh 
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tubercule plus volumineux cette fois, et, isole avec lui, il est pour 
uu moment, soustrait a 1'infection. Des ee moment, le developpe- 
ment se fait suivant le mode que j'ai indique pour les plantes 
voisiues de l'etat adulte ; des periodes de non infection alternent 
regulierement avee des periodes d'infection. Le bourgeon isole avec 
chaque tubercule a, pour ainsi dire, le temps de se differencier 
avant que des organes absorbants (racines) se developpent et 
s'infestent ; ce sont desormais les bourgeons axiUaires qui, dans 
I. a pr'node d'infectiun, donnrnt les noucean.c lube rentes. 

i\ me parait done que le mode de deceiuppvineitt des bourgeons 
est ctroitemerit lie au inudr d'/nf?rti<iH d>' la plante; le cas qu'il me 
reste a etudier en donuera uu exemple nouveau et montrera que les 
bourgeons isoles de plantes adultes peuvent evoluer comme les 
bourgeons de plantules si 1'infection change de mode. 

J'ai deja dit que parmi les divers bourgeons axiUaires compa- 
tibles qu'une plante produit a la (iu de la premiere periode {bt bt, 
tig. 4), un seul donne uu gros tubercule, mais les autres peuvent 
s'isoler apres s'Stre tuberculises faiblementet coucourir a la multi- 
plicatioQ.de la plante. Ces bourgeons, isoles avec de petits tuber- 
cules se developpent aussi de suite en rhizomes absorbants qui 
s'iufestent ; ils evoluent alors exactement suivant le mode des 
bourgeons de plantules de seconde annee, et se tuberculisent avant 
de s'etre diflereneies notabiement. 
^ La figure 5 (PL I), represente une jeune plantule ayant l'ori- 
giue que je viens dire : un fragment de la tige sur laquelle le 
petit tubercule et son bourgeon etaient nes lui etait encore 
attache : 1). La figure H qui moutre l'aspect d'une coupe longitudi- 
nale de cette plantule met en evidence les deux particularites que 
j'indique : large infection du rhizome et formation d'un tubercule a 
partir du bourgeeu principal. On voit ici encore qu'un mSme 
bourgeon a produit suscessivement deux tubercules ; le premier 
(t) s'est forme alors que le bourgeon etait attache a une plante 

(1) L'originedes plantules peut s*6tablir d'apres leur repartition dans les stations 

•. id |>.-tit >pl ntiile n principal t uberculise, et une plante nor- 
pas doute 

e tubercule parait £tre, chez 
e assez constant  pou permettre de distinguer ces 

,lautul, es de bo rgeun de celles derivant de graines (fig. 4 et 6, Pi. I). 
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adulte infestee (deuxieme periode), le second (£') preud naissance 
apres infection du bourgeon isole par le sol. Le bourgeon qui a 
ainsi evolue est par son origine comparable a un bourgeon de gros 
tubercule qui a un sort tout different et qui, apres son isolement, 
vivant quelque temps sur un tubercule non infeste, se difference 
et ne se tuberculise pas. 

Fabre a oberve de meme que les petits tubercules formes par les 
bourgeons axillaires inferieurs des pieds steriles de Loroglossum 
hlrcinuiH, se developpent en plantules pour lesquelles « la sommite 
de l'axe se renfle en tubercule » ; il n'est guere douteux d'apres sa 
description que dans ce cas aussi la reapparition d'un stade 
embryounaire pour les bourgeons isoles se soit accompagnee des 
memes particularity de l'infection. 

En resume, l'histoire des Ophrydees offre des exemples varies 
de tuberisation des bourgeons"eo'incidaut avec I'infeetion. La len- 
teur si singuliere du developpement des bourgeons de plantes 
infestees apparait bien ici comme le resultat d'une sorte d'intoxica- 
tiou de la plante par les endopbytes qu'elle heberge : des qu'elle en 
est debarrassee, la differenciation devient active, les bourgeons 
forment des feuilles et des fleurs, ils reprenneuten un mot le mode 
d'evolution qu'il y a tout lieu de considerer comme normal chez les 
vegetaux, mais qui n'apparait ici que tardivement, et ne dure 
jamais longtemps. 

§   III. — COMPARAISON DE LA FlCAIRE   ET DES   OPHRYDEES 

La Ficaire {Ficarm ranunculoides) pr^sente, a 1'etat adulte, 
presque exactement le meme nnnle de Negrtation que les Ophrydees. 
Cette Renonculacee, qui est, au printemps, l'une des plantes les 
plus precoces et les plus communes de nos bois, produit, comme 
on sait, de petits tubercules soit souterrains, soit ae>ieus, qui 
derivent de jeunes bourgeons situes a l'aisselie des feuilles. 
Chaque tubercule comprend, avec le bourgeon qui l'a forme, une 
grosse racine adveutive courte et renflee, a parenchyme cortical 
amylace, nee sur le flanc du bourgeon. Au nombre pres des 
raciues qui t'orment la inn- - principale^ un tubercule de Ficaire 
est done de tout point comparable a un tubercule d'Ophrydee. Ce 
point a ete etabli avec precision, et cette comparaison a ete faite 
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par Van Tieghem (1). Le mode devolution est 
lenient le meme : la plante fleurit au printemps 
s'isolenten terre, des le debut de juin, leur vie acti 
en aout. D'apres Leclere du Sablon, ce debut de la vie active 
est marque par une transformation des reserves ; ce cas est un 
de ceux oii « m6me avant la formation de nouvelles feuilles ou de 
nouvelles racines, les reserves se transformed de facon a preparer 
la reprise de la vegetation » (2). Les racines ne sortent, en effet, 
que plus tard, a des epoques assez variables (septembre-octobre). 
Des la fin de d^cembre, les bourgeons floraux sont prets a s'epa- 
nouir et les jeunes tubercules apparents. 

L'existence de particularitesaussi exactement comparables chez 
des plantes comme la Ficaire et les Ophrydees, dont la parents 
est certainement lointaine, est un phenomene de l'ordre de ceux 
que Ton considere, avec juste raison, comme une convergence due 
a quelque condition commune. Or, la comparaison porte precise- 
ment sur les faits que je pense expliquer, chez les Ophrydees, 
par le mode d'infection. 11 Ctait done interessant de savoir si 
uue infection de mode comparable existe chez la Ficaire. II y 
avait d'autant plus lieu de le recbercher que E. Stahl cite cette 
plante comme l'une des rares plantes a tubercules n'ayaot pas de 
champignons endophytes. 

L'etude que j'ai faite de la Ficaire m'a montre que non seule- 
ment cette plante est infestee de la m6me maniere et aux m6mes 
epoques que les Ophrydees, mais encore que l'infection est pro- 
duite par un champignon qui est evidemment voisin au point de 
vue speciflque des endophytes d'Orchidees (fig. 1 et 3) (3). 

(1) Van Tieghem. - Observations sur la Ficaire {Ann. Sc. N 
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Les tubercules de Ficaire sont, comme les tubercules d'Ophry- 
dees adultes, indemues d'endophyte: quand la plaote venant d'un 
tubercule commence a differencier ses bourgeons, avant la sortie 
des racines, l'infection n'y existe pas. 

Les racines absorbantes sont au contraire normalemeot infes- 
tees. J'ai constate cette infection (Voy. fig. 9), pour des plant.es, 
appartenant soit a la varidte a fleurs steriles, soil a la vari&e a 
fleurs fertiles, que j'avais recoltees au printemps dans des localites 
difiterentes tres eloiguees les unes des autres. Des la fin de septem- 
bre, au moment ou les racines qui viennent de sortir n'ont que de 
deux a quatre centimetres, j'ai constate leur contamination. Au 
moment ou les jeunes tubercules comraencent a se former, les 
racines etant sorties, la plante est ainsi infestee. La periode de tube- 
risiiiioti est dour ici encore une periode d'infection. 

Les racines de la Ficaire sont grebes et ramifiees, l'infection n'y 
est pas aussi facile a" reconnaitre que dans les racines charnues 
diurtes et simples des Ophrydees (1). Ici les cellules infestees ue 
sont pas reparties dans une zone continue et bien limited de l'ecorce 
externe. L'endophyte peut se rencontrer dans certaines cellules a 
toutes les profondeurs de l'ecorce et meme dans le pericycle. Les 
filaments forment rarement des pelotons serres a l'int^rieur des 
cellules ; ils les parcourent dans toute leur longueur en se renflant 
par places en ampoules. Les masses de degenerescence sont rares, 
petites; il y en a plusieurs par cellule. Les'racines ne sont pas 
ragulierement infestees dans toute leur longueur, elles peuvent 
presenter des regions iudemnes. 

L'infection est en un mot moins apparenteet moins importante 
chez la Ficaire que chez les Oj}hryd£es; mais on remarquera 
precis^mentque les symptdmes que j'etudiesont aussi, a plus d'un 
point de vue, moins marques et moins importants. L'^tude des 
plantules venues de graines en donnera un exemple. 

La Ficaire se multiplie generalement par tubercules; toutefois, 
elle peut se reproduire par graines. Les graines, comme A. de Saint- 
Hilaire (2) l'avait deja signals, renferment un embryon sphe>ique, 

(1) J'ai du pour la  reconnaitre soit  couper  en serie  longitudinalement de9 

de I'ombilic, 1837. 
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indifferencie, muni d'un suspenseur, eutoure d'un albumen amylace" 
volumineux. L'^tat rudimentaire de l'embryon est comparable a 
celui des embryons d'Ophrydees, c'est une nouvelle convergence 
inte>essante a noter, mais la presence d'un albumen constitue ici 
une difference importante. L'embryon qui dispose au debut de sa 
vie d'aliments mis en reserve, ne prend pas des le d^but de la 
gefmination, comme c'est le cas pour les Ophryd^es, son aliment 
directement au sol. 

La germination a ete etudiee par Irmisch qui a figure plusieurs 
jeunes plantules (1); je l'ai observee moi-m^me et en donne ici des 
figures (fig. 7 et 8, PL I) pour simplifier la description. L'embryon 
se difiterencie dans la graine, pendant la digestion de l'albumen, 
etproduitune plantule formee d'un axe hypocotyle (a) portant une 
racine terminale bient6t ramiiiee, d'un seul cotyledon et d'un 
bourgeon terminal protege par la base engainante du petiole 
cotyl^donaire.  Cet embryon a done tout d'abord une  evolution 

Fig. 9. — Cellules i 
ule de Ficaire (gr. 

normale, il ne se tuberise pas des le debut de son d^veloppement, 
comme c'est le cas des embryons d'Ophrydees. 

La tuberisation se manifeste ici~seulement apres la sortie des 
racines : le bourgeon terminal n'evolue pas en rameau dans la 
premiere annee, il donne tout au plus une seule feuille verte ; sa 
differentiation s'arreHe bientot et il produit un tubercule qu'on voit 
g6ne>alement apparaitre des que le cotyledon est deploye {fig. 7 et 8). 

J'ai examine- avec soin une douzaine de jeunes plantules prove- 
nant de germinations, au moment ou le bourgeon terminal com- 
mencait a se tuberculiser. A ce moment les racines sont deja regu- 
lierement infestees; le cham pignon penetre entre les cellules epider- 

(1) lit'itfuge zur ver,jteichenden )l<>rph.ulogie der Pflanzen. Halle, 1856. 



miques daus la region moyenne de la racine (1), il envahil ensuite 
les cellules corticales (fig. 9). Les racines seules sont iofest^es, les 
autres parties des plantules sont completement indemnes. II est 
done evident que l'infection ne s'est faite qu'apres la sortie des 
racines dans le sol. 

La se'rie des phenomenes de la germination peut done iei s'etablir 
de la maniere suivante : l'embryon sans s'infester tout d'abord, se 
diflerencie dans la graiue pendant la digestion de l'albumen; il s'in- 
feste peu apres la sortie de ses racines dans le sol, son bourgeon 
terminal cesse de se differencier et donne un tubercule. 

II n'y a done ici ni infection ni tuberisation immediates, comme 
cela se voit cbez les Ophryde'es et, ainsi que je le montrerai cbez les 
Orchideesen general. Le Neottia Nidus avis, dont j'entreprends main- 
tenant l'e'tude, va presenter le cas extreme tout different d'une plaute 
dont l'infection uon seulement est precoce, mais encore reste perma- 
nente pendant tout le cours de la vie et dont, correla 
tuberisation est precoce, permanente et plus accentuee < 
celle des Ophrydees. 

CHAPITRE II 

HISTOIRE   DU   NEOTTIA   NIDUS-AVIS 

On connait l'apparence et le mode de vie du Neottia Nidus-avis : 
peu de plantes ont autant que cette Orchidee singuliere attire" 
l'attention des botanistes. La plante adulte se trouve de mai a juil- 
let dans les forets, elle est une des rares plantes phauerogames 
vivant sous les hautes futaies de hetre dont le sol est en tout temps 
recouvert de feuilles mortes. Sa hampe dressee verticalement porte 
seulement quelques feuilles reduites a leurs gaines et une grappe 
de fleurs; sous le sol cette hampe se raccorde a un rhizome entie 
rement cache par de grosses racines charnues serrees les unes 
contre les autres, le tout formaut une masse compacte qu'ou a 

(t) Les hyphes suivent, & la surface des tacini 
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compare a un nid d'oiseau. La tige et les feuilles sont brunes, les 
fleurs roussatres, la plante n'est verte en aucune de ses parties, elle 
se montre incapable d'assimilation et tire tout son aliment de 
l'humus ou elle vit; son evolution s'accomplit d'ailleurs presque 
entierement a l'abri de la* lumiere : elle se dOeloppe sous terre 
pendant plusieurs annees avant de deployer ses fleurs hors du sol. 

Bien que les travaux de Irmisch (1), Prillieux (2), Drude (3) aient 
fait connaltre en partie les phenomenes de la vie de cette plante, 
j'aurai a me reporter pour une large part a des observations per- 
sonnelles afin d'etablir completement son histoire. Ici encore je me 
preoccuperai surtout des rapports qui existent entre l'infection et 
les phenomenes du developpement de la plante depuis la germina- 
tion jusqu'a la mort. J'aurai a plusieurs reprises a la comparer aux 
Ophrydees et j'indique de suite par quels traits generaux elle en 
diflere et par quoi elle leur ressemble. 

§  I. — COMPARAISON   DU  NEOTTIA NlDUS-AVIS ET   DES   OPHRYDEES. 

Chez les Ophrydees, tous les ans, chaque plante est delruite en 
grande partie : un seul bourgeon reste isole avec un tubercule et 
donne un pied nouveau. La grande importance de ce fait consiste 
en ce que les organes infestes etant parmi ceux qui sont reguliere- 
ment detruits, le pied isole ne s'infeste que par le sol quand il 
developpe des racines, et il y a ainsi, dans le cours de la vie, alter- 
nance des periodes d'infection et des periodes de non infection. 

Rien de semblable ne se produit chez le Neottia Nidus-avis : au 
moment ou une plante venue de graine arrive pour la premiere 
fois a tleurir, on trouve en la recoltant, frais et vivant encore, tous 
les organes quelle a mis plusieurs annees a former et qui consti- 
tuent l'ensemble du « nid d'oiseau » et la hampe. L'ensemble de la 
plante, comme Irmisch l'a e^abli, resulte alors du developpement 
d'un seul bourgeon qui d'abord a donne dans le sol le rhizome cou- 
vert de racines charnues, puis s'est redresse pour fleurir. 

(1) Th. Irmiscb.-Beitrage zur Biologie unci Morphologieder Orchideen. Leipzig, 
1853. 
7    (2) Ed. Prillieux. — 
Neottia Nidus-avis. (An 
f    (3) 0. Drude. — Die Biologie von Monotropa Hypopitys und Neottia 1 
avis. Gottingen, 1873. 
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II en resulte au point de vue de 1'infection une condition toute 
diflerente : l'endophyte qui habite la plaute se propage sans cesse, 
de cellule en cellule, de la partie posterieure du rhizome vers le 
bourgeon terminal en voie de croissance (fig. 12). La plante est 
ainsi au cours de sa vie constamment infestee, et, mSme dans les 
parties qu'elle a formees depuis le plus longtemps, on trouve encore 
au moment de la florai- 
son des endophytes vi- 
vants a l'interieur de 
certaines cellules. Dans 
un recent memoire , 
Magnus a signale ce 
fait (1) : je n'ai done 
qu'a le rappeler. La re- 
gion infestee comprend 
les zones moyennes de 
l'ecorce du rhizome et 
des racines charnues; 
elk est parfaitement con- 
tinue dans tout le corps 
de la plante et normale- 
ment nJa pas de ret/ion '/'' 
contact avec la surface 
exterieure (fig. 12) ; e'est 

les filaments myceliens 
peuvent, en s'etendant au 
dehors, supplier a Vab- 
sence lotale de polls ra- 
dicaux. On ne voit que 

fait exceptionnelle des champiguons dans les cellules 6pidermi- 
ques, leurs hyphes ne se prolongent pas au dehors. G'est un fait 
que j'avais soigneusement observe avant que Magnus ne le signalat, 
je puis done confirmer ses observations sur ce point important pour 
moi. L'infection s'etend de proche en proche dans le corps m6me 
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de la plante; il n'y a pas de contamination constante par le sol 
dans le cours de la vie ; je dirai comment l'infection se trouve 
realisee au debut du developpement. L'histoire du Neottia Nidus- 
avis se trouve done resume c par crlle du dcndopprmnit dun seal bour- 
geon d'une plante constamment infeste'e. 

J'indique, des a present, d'autre part, une analogie qui existe 
entre le Neottia Nidus-avis et les Ophrydees, afin de definir un 
terme qu'il me sera, par la suite, commode d'employer. Le « nid 
d'oiseau » du Neottia est constitue par un rhizome couvert de 
racines charnues (fig. 10). Le rhizome porte des ecailles isolees, 
alternantes,assez regulierementespacees(?,eae3e+, enB et C, fig. 10); 
chaque entre noeud, limite par les lignes d'insertion de deux ecailles 
successives, porte un paquet de racines qui s'inserent sur tout son 
pourtour, senses les unes contre les autres. Les racines apparais- 
sent a la partie anterieure d'un rhizome eii voie de developpement, 
sur un entre-nceud du bourgeon terminal, comme des mamelons 
dont l'epiderme est en continuity avec l'epiderme du rhizome. Elles 
proviennent de la multiplication des cellules ^pidermiques et cor- 
ticales externes; plus tard, on voit au point vegetatif, les cloison- 
nements se faire dans la partie profonde des tissus seulement,et 
une coiffe peut se distinguer. II n'est pas douteux qu'on doive, 
avec Irmisch et Drude, considerer ces racines comme exogenes. 
Les racines d'un meme entre-nceud ne naissent pas successivement 
pendant tout le cours de la vie de la plante ; elles apparaissent 
toutes a peu pres simultanernent- C'est ce que montre la figure que 
je donne ici (fig 10, entre-nceud anterieur); les dessins tres exacts 
iloiincs pur Irmisch permettront aussi bien de le constater. 

J'ai rappele que, chez les Ophrydees, un tubercule est ainsi cons- 
titue par un ensemble de racines exogenes serrees les unes contre 
les autres, nees simultanernent sur un entre-nceud de jeune bour- 
geon. Un bourgeon de Neottia produisant un paqurt de racines est 
exactement comparable au bourgeon d'une Opkrydee qui produit un 
tubercule ; la seule difference est que, pour le Neottia, les racines 
pressees les unes contre les autres restent cependant libres d'adhe-- 
reuce, tandis qu'elles se soudent par leurs ecorces chez les Ophry- 
dees. Dans les racines du Neottia, comme dans un tubercule 
d'Ophryde"e, de l'amidon s'accumule. Comme il est legitime d'em- 
ployer les memes termes dans deux cas si exactement comparables, 
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j'emploierai desormais le mot de tubercule dans le cas de Neottia, 
un tubercule etantdefini comme I'cnsemble forme par un entre-wrud 
du rhizome et le paquet de ratines exogenes qui amit developpees ximul- 
tanement sur ses flancs. Geci m'amene a considerer le «nid d'oiseau » 
du Neottia comme forme par un enchainement de tubercules pro- 
duits successivement par un rnenie bourgeon. Ce sont ces tubercules 
successes que j'ai d6signes dans la figure 12 par tt, tt, t„ tt, tt (1). 

Ces fails generaux etant poses, j'etudie comment se faitle d^ve- 
loppemeut d'un pied de Neottia Nidus-avis a partirde la graine. 



Tome 14. Planche 1. 

Ophrydees (1 a 6). — Ficaire (7 a 8). 



Revue generate de Botanique Tome 14. Plancke i 

Neottia Nidus-avis. 
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Neottia Nidus-avis. 



ETUDES SUR LA TUBERISATION 
par M. NoSl BERNARD (Suite). 

§ II. GERMINATION. — INFECTION PRECOCE DES PLANTULES 

J'ai trouve pres d'un millier de graines de Neottia en germina- 
tion et quiconque voudra en chercher avec perseverance pourra 
certaiuement en trouver d'autres en tenant compte du fait que 
j'indique ici pour y revenir a la fin de ce chapitre : certains pieds de 
Seotua fh'itrissent et fructifient sans sortir de terre, teurs graines 
i{>:rmvat dans les fruits mantes on elks se sont formees. C'est en recher- 
chant systematiquement de tels pieds souterrains, apres en avoir 
une fois accidentellement decouvert, que j'ai pu trouver des ger- 
minations ; j'en ai recolte a quatre reprises et dans trois localites 
ditferentes. La decouverte d'un pied enterre portant ses fruits, 
tel que celui qui est represents dans la Planche III (fig. 22), procure 
en une seule fois plusieurs centaines de plantules qui proviennent 
incontestablement de graines. Pour etudier 1'anatomie de ces plan- 
tules, j'ai simplement fait des coupes en serie dans plusieurs fruits 
qui en contanaient un grand nombre a divers Stats de dSveloppe- 

Les graines de Neottia a maturite (fig. 9, PI. II), sont for- 
nixes d'un embryon ovoide, homogene, indiflerencie, entoured'un 
tegument membraneux ayant la forme gSnerale d'un ellipsoide 
allongS dans le mSme sens que l'embryon. Ce tegument est 
compose de cellules mortes, dont les parois de contact epaissies 
forment une sorte de reseau, a travers les mailles duquel l'em- 
bryon peut directement se voir. A l'uue de ses extremites, ce 
tegument s'attache au placenta ; cette extremite peut facilernent 
se distinguer, meme sur les graines isolees (m, fig. 9, PI. II). 
Si l'on se souvient que I'ovule est anatrope, on voit que cette 
extremite de la graine est celle qui correspond au hile et au 
micropyle de I'ovule;  j'appellerai pole suspenseur {s), le pdle de 
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rembryon, qui est toum£ vers cette extremite, et pole vegetatif 
(», fig. 9), celui qui est diametralement oppose. Cette distinction 
est importante, puisqu'il s'agit de savoir si, dans ce cas ou il n'y a 
pas de suspenseur differencie, les cellules, en apparence sembla- 
bles des deux pdles de l'embryon, dans le developpement ulterieur, 
ont le meme sort ou an sort different. En examinant un grand 
nombre de graines mures, fai constats que la taille de l'embryon 
y est assez variable, ainsi, du reste, que le nombre des cellules qui 
le composent. Toujours ces cellules renferment un protoplasma a 
granules brunissant par l'iode, jamais je n'y ai trouve d'amidon. 

Au moment de la germination, l'embryon augmentede volume, 
il distend puis dechire le tegument de la graine. [/augmentation 
du volume est marquee surtout au pole vegetatif, a peu pres nulle 
au p61e suspenseur; l'embryon prend une forme «en toupie». Apres 
qu'il a dechire le tegument de la graine, l'embryon devient d'un 
beau blanc, surtout vers le pdle vegetatif; des ce moment, de 
1'amidon s'accumule en grande quantity dans ses cellules. Sa sur- 
face est parfaitement lisse, on n'y distingue ni poils ni papilles 
d'aucune sorte. 

Pour ce qui concerne les details de l'anatomie des plantules, je 
renvoie aux figures de la Planche II et j'insiste ici seulement surle 
fait dont j'ai ete le plus vivement frappe\ a savoir que toutes cesjeunes 
plantules sont largement infestees d'endophyte. La figure 11 (PI. II) 
donne une idee de l'importance de l'infection chez une plantule 
ayant 2mm. 1/2 de long. La zone infestee, parfaitement continue, 
s'6tend entre l'^piderme qui est indemne et le parenchyme amylace 
central : elle occupe deux a trois rangs de cellules. On distingue 
des cellules, irregulierement reparties, dans lesquelles le peloton 
de mycelium est dige>e, d'autres ou les filaments myceliens restent 
bien distincts. 

Cette zone infested a dans son ensemble la forme d'une cloche 
ouverte en haut, emboltee dans l'embryon, separee de l'exterieur 
par l'^piderme dans la partie moyenne, ne touchant a la surface 
que dans la region de la pointe qui correspond au p61e suspenseur. 
II est bien evident que c'est a ce pole suspenseur que l'infection s'est 
produite tout d'abord et qu'elle s'est e'tendue de proche en proche 
au cours de la croissance ; l'examen des tres jeunes embryons ger- 
mant rend ce fait iudiscutable (fig. 10, PL II). 



ETUDES SUR LA TUBERISATION 103 

Je montrerai plus loin, en etudiaut la germination de graines 
d'Orchidees a suspenseur difierencieV qu'elles s'infestent par le 
suspenseur; si Ton se souvient que le suspenseur des graines, a, 
pendant leur developpement, le rdle d'organe absorbant (i), on 
retrouvera la un cas particulier de la regie qui vent que l'infection 
se fasse par les organes d'absorption ; mais il est remarquable, dans 
le cas de l'embryon homogeoe indillerencie du Neottia, que l'infec- 
tioo se fasse toujours par le p61e suspenseur et non par un autre 
point. Ce fait que j'ai verifie sur les jeunes embryons germant un 
gradd nornbre de fois, sans trouver une seule exception, est sans 
doute l'indication d'une difference physiologique importante entre 
les cellules des deux p61es, difference que la morphologie ne faisait 
pas prevoir. 

La pnkocite de l'infection, dont j'aurai plus loin a parler pour 
les Orchidees en general, est ici particulierement evidente. Au 
moment ou Ton voit se faire les premiereg divisions ,ellulaires au 
p61e vegetatif, l'embryon est d6ja tres largementinfeste, et presque 
toujours il y a des ce moment des pelotons myceliens digeres dans 
quelques cellules, ce qui prouve que la contamination s'est deja faite 
depuis quelque temps. La figure 10 (PL II) permettra de juger de 
l'etat des plantules a ces premiers stades de la germination. Dans 
l'un des fruits que j'ai coupes en seriej'ai eu un grand nombre de 
ces tres jeunes plantules ayant a peine d^passe la taille de l'embryon 
d'une graine (1/4 a 1/3 de millimetre de long) et toutes deja large- 
ment infestees au premier moment ou il devenait certain qu'elles 
germaient. II parait done bien ici que l'infection du pole suspenseur 
precede le developpement du pole vegetatif; autrement dit: I'infec- 
tion est le premier phenumene Constatuhh' ilr hi tjemanation. 

La jeune plantule croit d'abord seulement par un point vege- 
tatif unique bien determine, ou je n'ai pas pu compter un nombre 
fixe d'iuitiales ; la croissance se fait surtout en longueur et le 
diametre augmente peu. Les champignons gagnent de proche en 
proche les cellules nouvellement formees, a mesure qu'elles attei- 
gnent la taille qu'elles garderont d^sormais. Les plantules ayant 
a peu pres 1 millimetre de long sont ainsi infestees sur les trois 
quarts de leur longueur totale. En avant de la zone infestee se 
trouve seulement le rneristeme terminal a petites cellules. Dans les 

(l)Treub: Notes fur I'emh, ;,,•    a < de quelques Orchidees. Amsterdam, 1879. 
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cellules de ce meristeme qui sont au contact de la zone infestee 
apparaissent les premiers granules d'amidon. La consequence de 
ces phenomenes de la premiere periode de croissance est la forma- 
tion de l'axe _ embryonnaire de la plantule (A, fig. 12 et 13, PI. II). 
Cet axe embryonnaire qui reste visible sur les plantules plus 
agees a la forme d'un c6ne a angle au sommet aigu; souvent il se 
recourbe en forme de corne a boire. 

A partir du moment ou les plantules depassent uue taille 
moyenne de 2 millimetres de long, les phenomenes changent nette- 
ment, d'allure : on voit se former en avant de la plantule un renfle- 
ment bien marque qui esfpar rapport a l'axe embryonnaire comme 
est a une courte epingle >a tete globuleuse. Sur ce renflement 
terminal entierement forme d'un tissu embryonnaire homogene 
apparaissent bientdt des mamelons lateraux ayant un point ve'ge- 
tatif distinct; ces mamelons exogenes sont l'origine des premieres 
racines; La figure 11 |P1 II) represente une plantule qui est au 
stade dont je parle, on n'y distingue encore ni feuilles ni bourgeon 
terminal differencie. 

Le renflement terminal de l'axe ou apparaissent a la fois les 
premieres racines est d'apres la definition que j'ai prise le premier 
tubercule de la plante. Ce tubercule est entierement forme de 
cellules jeunes a caracteres embryonnaires, il n'est pas infeste. 
Cest seulement apres que ce tubercule est hieu distinct que la premiere 
feuille apparait ainsi que le bourgeon terminal (fig. 12 et 13, PI. II); 
les plantules ont alors 3 a 4 millimetres de long. 

J'ai recolte a deux epoques des plantules de Neottia : en sep- 
tembre et en mai. En septembre les plus grandes que j'ai trouvees 
ne depassaient pas trois millimetres; leur germination avait du com- 
mencer en juin ou juillet ; en mai j'en ai trouve de plus avancees, 
atteignant cinq millimetres de long, ayant un tubercule bien distinct 
et deux feuilles differenciees (fig. 13, PI. II) ; ces plantules prove- 
naient manifestement d'un pied enterre de l'annee prec^dente, elles 
avaient sans doute pres d'un an. Chez le Neottia comme chez les 
Orchide'es en general, le developpement des plantules venant de 
graines ne se fait ainsi qu'avec une extreme lenteur. 

Les phenomenes de ce developpement se succedent en resume 
dans Tordre suivant au cours de la premiere annee : I'embryon 
s'infeste au pole tmpmsmtr; il differencie au pole oppose un point 
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vegttatif. Ce point cegehitif semble fair derunt 1'infection pendant tout 
le temps que se constitue Vaxe embryonnaire. En avant de cet axe 
embryonnaire se forme le premier tubercule. Alors se differencie le 
bourgeon terminal et sa premiere ,ccatl!e : ce bourgeon terminal est 
separe de la zone infeste'e par la masse indemne du tubercule. La tube- 
risation precoce accompague ici l'infection, elle precede la diffe- 
renciation du premier bourgeon de la plante. 

Cette tuberisation precoce s'observe non seulement pour,les plan- 
tes venant de graines, mais encore pour celles qui proviennent du 
bourgeonnement terminal des racines. Prillieux a signale ce mode 
de multiplication de la plante qui est tres frequent : les racines 
d'un pied mort, isolees dans le sol, bourgeonnent par leur extremite 
et donnent de nouveaux nids d'oiseau. J'ai represents dans la Plan- 
che.ll la coupe d'une extremite deracinebourgeonuante (fig. 15)et 
l'aspectexterieur d'une autre racine a un stade plusavance (fig. 16). 
La racine isolee est largement infestee par sa partie posterieure; 
son point vegetatif seul est indemne. L'ensemble est comparable a 
un axe embryonnaire infeste a point vegetatif indemne, le develop- 
pemeutse fait suivant un mode comparable. Le meristeme terminal 
dela racine, cloisonnant activement ses cellules, donne un petit 
tubercule de parenchyrae amylace (fig. 15). Ce tubercule, d'un beau 
blanc de lait, dechire la coifie de la racine; e'est seulement apres 
qu'il est bien marque^ souvent alors qu'il a deja developpe quelques 
jeunes racines, qu'un bourgeon terminal se differencie (fig. 16). 

II n'est pas facile de savoir si les plantes que l'on trouve a des 
stades avances de developpement proviennent de graines ou de 
semblables tubercules radicaux. Le developpement dans l'un et 
l'autrecas doit se poursuivre de la m6me maniere, j'etudierai la 
suite des phenomenes qu'il presente, sans me pre"occuper de Tori- 
gine des plantes que j'ai r^coltees; elles e^aient pour les faits gene- 
raux que j'ai aindiquer comparables les unes aux autres. 

§ III. — DEVELOPPEMENT DU BOURGEON TERMINAL. 

Au cours de toute la vie comme pendant la premiere periode, 
chaque tubercule au moment ou il se forme n'est pas infeste (fig. 12). 
Un entre-nceud qui evolue en tubercule, est en presque tous les 
points de son pourlour le siege d'une active proliferation cellulaire, 
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les racines naissant toutes a pen pres simultan^ment. Gette prolife- 
ration interesse l'epiderme et les assises corticales externes, c'est- 
;Vdire precisement le seul tissu de la plante on l'endophyte se pro- 
page. Que ce tissu ne soit pas atteiut au moment ou il est a un etat 
embryonnaire, c'est un cas particulier d'une regie generaleque j'ai 
posee lout d'abord. Je 1'ai verified ici un grand nombre de fois ; 
ce caractere n'avait, au reste, pas echappe a Irmisch, qui note en 
une courte pbrase que la matiere brune, si abondante dans les 
cellules corticales des racines adultes, n'existe pas dans les racines 
jeunes. Le tubercule s'iufeste plus tard, au moment ou il prend 
ses caracteres definitifs et quand la croissance est bien localisee a 
la pointe des racines. Un tubercule qui est l'etat de t4 (tig. 12), 
commence geueralemeiit a s'infester a sa partie posterieure. Ce 
qu'il faut retenirici d'essentiel, c'est <\>i'>ni titt>ereule,au moment oil 
il se forme, fail nounentaaemmt ohshicle it la progression de l'endo- 
phyte dans la plante. 

Les entre-noeudsdu rhizome evoluent successivement en tuber 
cules, de telle maniere que Ton trouve toujours le plus jeune 
tubercule en arriere du bourgeon terminal el en avantd'un tuber- 
cule infeste. Au moment ou un tubercule s'infeste, l'entre-noeud 
du bourgeon terminal qui est immediatement en avaut de lui 
commence a se tuberculiser. Le bourgeon est ditisi toujours pro- 
tege rontre t'infeetion par la formation tie nouveaux luherrules. 

La seule remarque importante a faire maiutenaut est relative 
a hi maniere dont la plante arrive a fleurir. La differenciation des 
fleurs est plus precoce encore©hez le Ntiottfa lHdu$-avis que chez 
les Ophrydees (1). Des le mois de juiTlet, j'ai trouve des pieds 
dont les fleurs etaieot deja fornixes dans le bourgeon terminal ; 
or, a ce moment, l'^poque de la flaraison est passee* aucun pied 
nouveau ne sort de terre, il s'agit done de plantes qui ne fleuri- 
ront que l'aunee suivante. Des le mois de mai, on trouve des 
rhizomes portant dans leur bourgeon terminal l'ebauche des 
fleurs qui viendront au jour seulement l'an d'apres. Au moment 
ou la bampe florale se difference ainsi un an avant la floraison, 
le bourgeon terminal est separe de la zone infestee par un tuber- 
cule indemne. L'infection s'etend peu a peu a ce tubercule  au 
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cours de l'annee suivante, mais ici corame chez les Ophrydees, le 
bourgeon, arrive a un haut degre de differentiation, ne forme plus 
de tubercule nouveau : au moment ou la hampe se developpe, 
pour se dessecher peu apres, l'endophyte atteint a sa base jes 
racines les plus anterieures. 

Le bourgeon a done etc prm,:ge de r infection par la formation des 
tubercules success/}s depuis son apparition jnsqu'a sa differentiation 
complete ; le dernier tubercule n'acheve d"etre infeste que quand la 
hampe se deploie. 

De meme, l'etude des Ophrydees montre que la differentiation 
de la hampe se faitau moment ou la plaute n'est pas infestee, mais 
que son developpement a lieu en pleine periode d'infection. II y a 
entre les deux cas une analogie manifeste du mode de vegetation ; 
cette analogie n'empeche pas qu'il y ait entre eux une difference 
importante du mode de nutrition. 

Chez le Neottia, il se forme de 1'amidon depuis le debut de la vie 
jusqu'a l'epoque de la constitution complete du rhizome. Get 
amidon apparait dans chaque tubercule qui se forme et reste loca- 
lise" dans les assises corticales profondes du rhizome et des racines 
depuis la zone infestee jusqu'a la zone vasculaire ; il en existe en 
moindre quantite dans les cellules de la moelle du rhizome. 

Au moment ou un nouveau tubercule se forme, on ne voit l'anii- 
don disparaitre dans aucun des tubercules precedents. Le nombre 
des grains dans les cellules ne diminue pas, ces grains ne se 
montrent en aucune maniere corrodes. II parait done que 1'amidon 
se forme bien a tous les moments au moyen d'une partie de l'ali- 
ment que la plante absorbe a ce moment la ; il n'y a pas en ce cas, 
com me cela arrive en d'autres, un simple deplacement de l'amidon 
qui, digere en un point, se reforme en un autre. 

Pendant tout le cours du developpement, une partie settlement de 
Valiment disponihle est employee a la differentiation du bourgeon ter- 
i     al    ne     tre partie s'acemnule at arriere de lut dans les tubercules 

En suivant le langage qui est generalement adopte, il faudrait 
dire qu'il y a mise en reserve d'une partie de l'aliment dans les 
tubercules; mais le mot de ((reserve)) convient ici fort mal, puisque 
au moins en majeure partie Ramidon nccnmule dans les tubercules nest 
jamais consomme par la plante. 
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Si 1'examen mieroscopique ne doune pas de renseignements 
plus precis, il suffit pourtant a mettre hors de doute la verite de 
cette affirmation. J'ai examine les rhizomes de pieds en fleurs ou 
en fruits, ou meme de pieds a hampes dessechees et j'ai toujours 
vu autant d'amidon dans les zones corticales internes de tous les 
tubercules. Toutau plus apres la floraison on peut voir que la quan- 
tity d'amidon a diminue a la partie anterieure du rhizome, dans le 
parenchyme medullaire de son cylindre central ; mais dans les 
zones corticales, au contact de la zone infestee d'un bout a l'autre 
du rhizome, com me dans les racines, les cellules restent remplies 
de grains d'amidon a ce moment comme a tout autre. 

La plante meurt souvent ainsi apres avoir fleuri, et les reserves 
qui se sont faites lui «li 'inenrent inutiles ; l'amidon accumule est 
consomme par d'autres 6lres. Parfois les rhizomes noircissent et 
sont detruits par des nricroorganismes divers, l'extremite des 
racines seule conservant sa vitalite" et donnant de.nouvelles plan- 
tules. J'ai trouve dans ces vieilles racines de Neottia, en tres grande 
abondance, les larves et les pupes d'un diptere qui passe pour rare : 
le, Chyiiza vittata (1). Ces larves perforent les racines encore vivantes 
dans le cours de 1'ete, elles y creusent une galerie qui est exactement 
a leur taille, en se nourrissant du parenchyme amylace central 
qu'elles detruisent, jusqu'au contact de la zone infestee. Depuis deux 
ans j'ai trouve, aussi bien a Saint-Germain qu'a Fontainebleau, un 
tres grand nombre de ces larves, et il est rare que les pieds qui 
viennent de fleurir n'en contienDent pas quelques-unes dans leurs 
racines ou leurs rhizomes. 

Le fait que peu d'aliment soit utilise a chaque moment par la 
plante est rendu plus manifeste encore par l'extreme lenteur du 
d^veloppement pendant toute la vie. Les evaluations approxima- 
tives que j'ai pu faire de la duree de ce developpement, ont sufli a 
me donnerla conviction qu'il exige un temps considerable. 

J'ai indique deja que dans la premiere annee il y avait formation 
d'un seul tubercule et aus-i qn'il hill.iif une annee entiere pour la 

(1) J'ai obteau des eclosioos de pupes au laboratoire ; M. Giard, a qui je les ai 
fait transmetlre, a bien voulu les determiner et f, i,- i-onnaitre leur mode de vie. 
| Voy. Surla biologie du Chyiiza vittata. Bull. Soc. Entom. de France N° 16,1900], 
Dans les racines du Limoiiorunt nhnrtinun il exists ties larves semblables. Je ne 
sais si elles sont de la meme espece  ou dune espece   voisine,  n'en ayant pas cu 
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3 diflerenciation des fleurs sans apparition de tubercule nouveau. 
is deux annees il faut ajouter le nombre de celles qui sont 

: pour la formation de 5 a 9 tubercules qui existent, en 
plus du premier forme, a l'epoque de la floraison. 11 me parait assez 
vraisemblable qu'ici, cornme chez les Ophrydees, il ne se forme 
qu'un tubercule par an. Cela donnerait de 7 a 11 ans pour qu'une 
plante venue de bourgeon radical ou de graine arrive a fleurir. On 
trouve a une meme epoque, au printemps par exemple, assez de 
stades divers des plantes que Ton deterre pour qu'il ne paraisse 
pas que cette evaluation ait rien d'exagere (1). Elle est fort au 
dessus pourtant de ce qu'on pense en general: Irmisch decrit 
com me plautes de premiere annee des plantes trouvees au prin- 
temps qui ont 1 cent. 1 2 de long et qui portent trois tubercules; 
il y a la certainement une erreur, car j'ai trouve a la meme epoque 
des stades bien moins avauces (fig. 13, PL II). Irmisch ne les connais- 
sait pas, n'ayaut observe ni la germination des graines ni le bour- 
geonnement des racines. Pour avoir une evaluation precise et 
certaine du temps necessaireau developpement, il faudraitcultiver 
la plante, et jusqu'ici on n'y a pas reussi. 

Je compare maintenaut ces faits a ceux que fetude des Ophry- 
dees m'a fait connaitre. Chez ces plantes la differenciation ralentie 
coincide avec I'infection, elle s'accelere quand 1'infection n'existe 
plus; le developpement n'est uniformement lent qu'au debut de 
la vie, epoque a laquelle un seul bourgeon d'une plaute presque 
constamment infestee met plusieurs annees a evoluer en produi- 
sant plusieurs tubercules successifs. 

Pour le Neottia Nidus-avis In lenteur du developpement et de la 
diflerenciation, l'accumulation de reserves sont de regie constante 
dans la vie d un bourgeon qui arrive a produire fi a 10 tubercules. 
Je crois pouvoirrelier ces faits a la persistance de I'infection carac- 
teristique de cette plante. 

L'etude qui va suivre apportera une confirmation a cette maniere 
de voir en montrant que l'acceleration du developpement si nelte 
chez les Ophrydees s'observe a un moindre degre chez le Neottia 

(1) La recherche assez penible des pieds souterrains a laquelle j'ai consacre 

n'est nullement exauere de tiil !" '"i- f'l"- '^' 
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Nidus-avis pour des bourgeons de second  ordre  mieux defendus 
contre 1'infection que le bourgeon terminal. 

§ IV. DEVELOPPEMENT DES BOURGEONS DE SECOND ORDRE DU RHIZOME 

Des bourgeons de second ordre se voient g^neralement a l'ais- 
selle des ecailles du rhizome,elles peuvent enetre toutespourvues a 
l'exception toutefois des ecailles posterieures. Ces bourgeons de 
second ordre peuvent se d6velopper et porter des bourgeons 
axillaires de troisieme ordre (fig. 19, PI. Ill), et ainsi de suite. Dans 
les descriptions qui vont suivre comme dans les figures, je desi- 
gnerai par et, e„ ez.•:'; en les ecailles du rhizome successivement 
produites par le bourgeon terminal, et par b0 b,... bn les bour- 
geons de second ordre qui leur correspondent; les lettres b\ b" et 
//" affectees d'indices, seront employees pour designer les bour- 
geons de troisieme, quatrieme et ciuquieine ordre. 

II importe tout d'abord de se representer exactement les condi- 
tions dans lesquelles ces bourgeons se trouvent, pendant leur 
developpement, en ce qui concerne 1'infection. Les bourgeons de 
second ordre naissent a l'aisselle des ecailles, serrees les unes 
contre les autres, d'un bourgeon terminal de rhizome en voie de 
developpement (be, bn, fig. 12). Plus tard, les entrenaeudsqui sepa- 
rent ces ecailles s'allongent, evoluent en tubercules puis s'inlestent. 
Par suite les bourgeons s'isolent sur le rhizome entre les tuber- 
cules successes comme le montre la figure 13, et ils sont successi- 
vement atteints par l'endophyte. Quand on etudie les bourgeons de 
second ordre d'un rhizome il importe de se rappeler que les bour- 
geons poslerieurs (63, l\) ont et6 les premiers atteints par l'endo- 
phyte et qu'au contraire les bourgeons anterieurs (b6, b-) ont ete 
proteges de 1'infection pendant longtemps par les tubercules que 
le bourgeon terminal a produits en arriere d'eux (^, ts, tti, £7). Les 
bourgeons de second ordre situes a la partie anlerieure d'un 
rhizome peuvent produire des bourgeons de troisieme ordre avant 
d'etre atteints par l'endophyte. Ces bourgeons de troisieme ordre 
sont proteges de 1'infection d'abord par les tubercules formes sur 
I'axe principal, ensuite par ceuxqui se forment sur l'axe de second 
ordre (fig. 19, PI. III). 

En resume le developpement des bourgeons se poursuit al'abri 
de rinfectiou pendant un temps de plus en plus long quand on 
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considere soit, pour les bourgeous du second ordre, ceux qui sont 
de plus en plus anterieurs sur le rhizome, soit, pour une mSme 
pousse, les bourgeons dont l'ordre est de plus en plus eleve. L'etude 
du developpement de ces bourgeons permet d'apprecier les conse- 
quences qu'entralne pour eux latteinte plus ou moius precoce par 
l'endophyte. 

En etudiant le mode de differenciation des bourgeons on peut 
distinguer deux cas extremes relies par des iotermediams l';irih>sa 
concevoir. 

1° Les bourgeons qui 
phyte ne differencient 
leurs feuilles successi- 
ves et leurs fleurs qua- 
vec une grande lenteur; 
ils donneut de nom- 
breux tubercules. Ces 
bourgeons evoluent a 
tres peu prescomme le 
bourgeon terminal. 

2° Les bourgeons 
qui sont proteges con- 
tre I'inlection evolueut 
en ditfereuciantde suite 
des feuilles uombreu- 
ses. Ils sont hautement 
differenciesquand l'en- 
dophyte les atteint; ils 
peuvent alors produire 
tardivement un seul tu- 

s second cas, les r bercule avaut de donner des fleurs. Dans c 
geons se differencient et se developpent avec une rapidite beaucoup 
plus grande que dans le premier. 

Par ces faits Ton trouve dans la seule etude du Neotlia XiUws- 
avhs en dehors de tout argument tire de la Biologie comparee, une 
raison pour croire que la (uberisation des bourgeons et la lenteur de 
leur differenciation sont des consequences de I'infection. Tout se passe 
au moius comme s'il en etait ainsi; c'est ce que montreront les 
cas que j'etudie ici. 
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La figure 26, les figures 17 et 18 (PI. Ill) sont relatives a des cas 
divers du developpement des bourgeons de second ordre. Dans le 
cas frequent ou, au moment de la premiere floraison, aucun bour- 
geon de second ordre n'a pris un developpement considerable, 
on constate pourtant que les bourgeons posterieurs du rhizome 
n'ont encore qu'uue feuille et deja se tuberculisent, tandis que les 
bourgeons anterieurs portent des feuilles nombreuses et ne se 
tuberculisent pas encore. Ce cas est celui de la figure 13; le bourgeon 
/>., qui est le plus age et le plus anciennement atteint par l'endo- 
pbyte,n'a qu'uue ecaille et porte untubercule ; le bourgeon b;t qui 
est le plus jeune, mais qui a ete le plus longtemps protege de l'intec- 
tion, a quatre feuilles et pas de tubercules. Les bourgeons de la 
partie  moyenne du rhizome sont a des etats intermediates. 

La difference apparait beaucoup plus nettement dans le cas ou 
l'un des bourgeons axillaires se developpe en meme temps que le 
bourgeon terminal. Si c'est un bourgeon posterieur, il donne de 
nombreux tubercules et la plante parait alors avoir un rhizome ra- 
mifie (fig! 17, PI. Ill) ; si c'est un bourgeon anterieur, il donne uue 
bampe florale apres avoir produit un seul tubercule (fig. 18, PI. III). 
L'acceleration du developpement pour le bourgeon b est, en ce cas, 
manifeste,. puisqu'il se trouve pretenm^me temps que le bourgeon 
terminal B a donner une bampe florale. 

L'acceleration du developpement devient plus nette encore 
pour les bourgeons axillaires d'ordre superieur qui peuvent se 
developper sur les bourgeons de second ordre (fig. 19, PI. III). 
Ces bourgeons d'ordre divers peuvent arriver en meme temps a 
donner des bampes florales, ce qui suffit a prouver queles derniers 
apparus ont evolue plus vite que les precedents. La figure 20 
(PI. Ill) en donne un exemple remarquable : cinq bourgeons 
d'un meme pied appartenant a trois ordres successifs {b, b\ b\ 
b"t b'\) ayant a la meme epoque (mai) acheve^ la diff6renciation de 
leurs fleurs. Je renvoie pour le detail de ce cas a l'explicalion de 
la planche. 

Ces exemples suffisent pour montrer que le developpement 
des bourgeons se presente a premiere vue avec une assez large 
variabilite de caracteres. La multiplication de la plante par deve- 
loppement de ces bourgeons a ete comprise de diverses manieres 
qu'il m'importe de rappeler. 
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On sait que beaucoup d'Orchidees a rhizome v^getent en sym- 
pode : a la base de la hampe florale de chaque annee se developpe 
un bourgeon axillaire qui donne la hampe florale de l'ann^e sui- 
vante. Irmisch, avec certaines reserves, pensait qu'il en etait de 
m6me chez le Neottia. Prillieux a combattu cette opinion. 
Drude, apres Irmisch, l'a soutenue. Les faits rapportes par ces trois 
observateurs sont exacts, leur desaccord vient de ce que, apres 
avoir observe trop peu de cas, ils ont cherche" a les rattacher a un 
mode de vegetation plus simple que n'est celui du Neottia. 

Le mode de vegetation en sympode s'observe quelquefois, j'en 
ai vu des exemples indiscutables pour des pieds qui au printemps 
portaient, en m6me temps que la hampe dessechee de l'ann^e pre- 
c^dente, une hampe nouvelle due au developpement d'un bourgeon 
axillaire anterieur de l'axe primaire. Ce cas est tres rare, Prillieux 

dit une telle acceleration du developpement des bourgeons que les 
deux axes (fig. 18, PI. Ill) ou les trois axes (fig. 20. PI. Ill) disposes 
en sympode portent des tleurs en meme temps. Prillieux a vu t 

quelques exemples de ce cas assez frequent qui differe du mode 
typique de vegetation en sympode par la rapidite plus grande du 
developpement des bourgeons. 

Ce qui pourrait faire croire a la frequence du mode de v^geta- 
tation sympodique regulier c'est que Ton trouve comme j'ai dit au 
moment de la floraison des bourgeons hautement differences a la 
partie anterieure du rhizome ou s'attache la hampe (b6 fig. 13); 
Irmisch et Drude l'ont remarque. Mais, comme l'a fait observer 
Prillieux, on constate, quand on deterre les pieds pendant l'au- 
tomne, que la plupart sont morts apres avoir fleuri. Les bourgeons 
anterieurs atteints par rinfection ne se sont pas developpe^. Cet arret 
du developpement des bourgeons peut se produire m6me apres 
qu'ils ont completement differencie leurs fleurs et c'est un cas qui 
n'est pas rare. La plante representee dans la figure 20 (PL III) en 
donne un exemple ; comme j'ai dit les bourgeons b, b't b\ 6", 6", 
avaient au meme moment (mai) differencie leurs fleurs, mais tan- 
dis que les bourgeons b\ b'\ 6". etaient manifestement sur le point 
de se developper en hampes, les bourgeons b et b\, intacts en appa- 
rence, etaient envahis par l'endophyte jusqu'a la base des hampes 
florales (la limite superieure de la zone infestee estindiquee par un 
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trait surla figure), etces hampes florales noirciesetdessechees n'au 
raient evidemment pas pris d'autre developpement. Plusieurs fois 
j'ai observe des cassemblables pour des bourgeons intacts en appa- 
rence mais largement envahis d'endophyte et ayant leurs bourgeons 
floraux desseeh6s. 

La mort frequente des bourgeons atteints par l'endophyte empe- 
che a elle seule qu'il y ait un developpement sympodique regulier ; 
le mode de multiplication de la plante par bourgeons est plus 
complexe; on peut, a ce qu'il me parait, seulement le comprendre 
si Ton tient compte de la condition essentielle qu'est ici l'infection. 

Le dessechement des bourgeons hautement difiereneies que 
l'endophyte atteint est a un point de vue plus general interessant a 
noter. Ici comme pour les Ophrydees les bourgeons hautement 
dilierencies ne reagissent plus a l'infection qui les gagne en for- 
mant des tubercules; mais chez le Neottia ils ne peuvent que se 
developper en hampes florales ou mourir ; on verra dans le para- 
graphe suivant qu'ils developpent parfois leur hampe florifere 
d'une maniere anormale, mais jamais en tous cas ils ne dounent 
de tige feuilbie, comme cela arrivait chez les Ophrydees: toutes 
les tiges ae>iennes de la plante portent des fleurs. 

§ V. — PlEDS A HAMPE SOUTERRAINE.   CONDITIONS  DE  LA  GERMINATION 

J'ai indique, au debut de ce chapitre, que certains pieds de 
Neottia fleurissent et fructifient sous terre ; c'est dans les capsules 
que portaient des hampes enterrees, que j'ai trouve des graines en 
germination. La production de ces pieds souterrains n'est pas un 
fait accidentel: malgre les dilficultes speciales de la recherche, 
j'en ai trouve plus de cinquante, a divers stades de developpement 
dans des locali^s variees. 

Ces pieds provieunent de rhizomes qui ne sout, en general, pas 
plus profondement enterres que ceux des pieds normaux ; les tiges 
ne sortent pas du sol, parce qu'elles se recourbent de diverses 
manieres a l'epoque de leur croissance, tandis que les tiges 
aeriennes sont toujours parfaitement rectilignes et verticales. La 
figure 22 (PL III), quirepr6sente une des hampes souterraines dont 
les fruits contenaient des graines en germination donne un exemple 
de cette disposition des tiges enterrees. Comme on le voit, dans ce 
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cas, latige,apres s'etre 61evee verticalement, se recourbe et plonge 
vers le bas de telle facon que sa partie extreme, qui porte les fruits, 
se trouve au dessous du rhizome. Les courbures sont le plus 
souvent regulieres, mais se produisent en des points variables; 
certains pieds en presentent jusqu'a trois ou quatre successives 
dans des sens differents; elles s'accompagnent de torsions de la 
tige sur elle-me'me qui aflectent l'ensemble des faisceaux libero- 
ligneux, disposes irregulierement en spirale. Des le mois 
d'avril, on peut reconnaitre les pieds qui ne sortiront pas de terre 
au recourbement de leur bourgeon (fig. 21, PI. Ill); les pieds qui 
donneront des tiges aeriennes ont a ce moment un bourgeon 
regulierement vertical. Ces pieds souterrains fleurissent et fruc- 
tifient sensiblement aux meines epoques que les pieds a hampes 
aeriennes. Les fleurs s'ouvrent d'une facon normale et ne different 
des fleurs aeriennes par aucun caractere essentiel; le pollen est 
en tetrades et pulverulent comme a l'ordinaire; il y a necessairement 
ici autofecondation des fleurs (1). 

La maturation des ovules etle premierde"veloppement des graines 
m'ont paru s'effectuer normalemeut pour de nombreux pieds sou- 
terrains que j'ai recoltes apres l'epoque de la fecondation(20 juin). 
Je n'ai pas observe les derniers stades de la maturation des graines, 
mais j'ai trouve une quinzaine de pieds souterrains portant des 
fruits. La tige contournee est alors ligneuse et creusee d'une lacune 
centrale; la difierenciatiou histologique s'est poursuivie jusqu'a 
son terme comme pour les tiges aeriennes. Les fruits sont, comme 
a l'ordinaire, des capsules a six valves; ils sont seulement aplatis 
ou contournesdediverses manieres (fig. '11, PI. Ill), ce qui peut s'ex- 
pliquer par les difficultes de leur croissance dans le sol. Quatre des 
pieds que j'ai re"opltes a cet etat contenaient dans leurs capsules 
des graines en germination. 

L'enterrement des hampes est du a leur courbure, et ce n'est 
pas inversemeut, comme je l'ai cru tout d'abord, a l'enterrement 

lit de regie pour les fleurs 
t qu'un Wen laible argument a en tirer, 
lutofecondation, par ces 
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que la courbure est due. En effet les pieds enterres que j'ai trouves 
etaient le plus souvent dans un sol meuble ne pouvant pas presenter 
d'obstacle serieux a une croissance reguliere ; il arrive meme pour 
des pieds a rhizome peu profond que la hampe se recourbe bien 
qu'elle sorte de terre ; quoique ce fait soit assez rare, il suffit que 
j'en aie observe" quelques exemples pour etablir que la courbure 
de la hampe ne saurait etre attribute en general a la presence d'un 
obstacle, dans le sol, s'opposant mecaniquement a la croissance. 
J'ai d'autre part cherche en vain s'il n'existait pas pour ces tiges 
contournees de parasite local expliquant leur deformation. II parait 
done que la courbure est due a des variations irregulieres du geotro- 
pisme de la tige en voie de croissance ; elle est attribuable & un 
elat particulier des pieds qui s'enterrent et non a, des circonstances 
accidentelles exterieures (1). 

Cette modification des pieds qui demeurent sous terre a-t-elle 
un rapport avec l'infection de la plante ? Je n'oserais l'affirmer, 
bien que cela me paraisse vraisemblable. La seule raison particu- 
liere que j'aie ici de le croire est que, pour deux jeunes hampes 
deja courbe^es, j'ai observe une extension anormale de la zone 
iufestee : l'endophyte s'etait propage a la base de la hampe, jusqu'au 
dessus de l'insertion des premieres feuilles (trait pointille fig. 21, 
PL III), tandis que pour les pieds normaux qui, a la meme epoque 
sont prets a fleurir, l'endophyte ne gagne souvent pas m6me les 
racines les plus anterieures. La recherche des pieds souterrains est 
plus difficile au debut du printemps que pendant l'ete, les pieds 
normaux non sortis encore ne pouvant servir^our la guider : je n'ai 
observe que deux de ces stades jeunes a infection etendue. Au 
moment oii les pieds souterrains sont en fleurs, la zone inftstee est 
limitee a peu pres de la meme maniere, mais la difference avec les 
pieds normaux est moins sensible. Ce n'est que lorsque la hampe 
meurtque l'endophyte se propage jusqu'aux fruits, comme je le 
dirai plus loin. II y a plus dune raison de croire que l'infection n'est 
pas sans rapports, dans des cas divers, avec des variations du 
geotropisme ; pour le N^ottia, je suis porte a voir dans le cas des 
plantes a tige contouruee, un intermediaire entre celui des plantes 
a hampe normale et a infection limitee au rhizome, et celui des 
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plantes a hampe tout a fait avortee et a infection tres etendue 
que j'ai signals' deja. Mais je ne puis donner cette interpretation 
qu'avec reserve. 

Quoi qu'il en soit, l'existence de ces pieds souterrains me paralt, 
a plus d'un titre, un fait interessant a noter dans 1'histoire de cette 
plante. Comme je l'ai rappele, le Neottia vit normalement plusieurs 
ann^es sous terre avant de developper a la lumiere attenuee du sous- 
bois une hampe bient6t dessech^e, mais il peut aussi fleurir dans 
l'humus meme et y murir ses fruits. Par la cette plante parait adap- 
tee d'une facon particuliere a la vie dans l'humus des hautes f utaies 
ou le sol,sans cesse,s'exhausseparies chutes defeuilles annuelles. 
C'est presque exclusivement dans les grands bois de hetre qu'on la 
trouve, mais> tandis que le plus souvent les pieds sont relativement 
rares et espaces a l'interieur des bois, ils poussent presque c6te a 
c6te en groupes nombreux et serres sur les talus peu eleves du bord 
des routes ou Von rejette ckaque annr'r Irs fniUlrs >h- hetre qui for- 
ment,en se detruisant, un abondant terreau. Cette grandeabondance 
du Neottia Nidus-avis sur le bord des routes les mieux entretenues 
est, dans la forSt de Fontainebleau, tout a faitcaracteristique. II y 
a, pour ainsi dire, en ces points, une chute de feuilles annuelle plus 
abondante que partout ailleurs; la plante retrouve la une condition 
qui a du etre naturellement realisee dans les grandes forfits non 
defricheesd'autrefois, elle s'y multiplie mieux que partout ailleurs, 
les pieds a hampes enterrees comme les pieds normaux y sont plus 
robustes et plus nombreux. 

La formation normale de hampes souterraines n'est pas particu- 
liere au Neottia Nidus-avis. J'ai trouve un pied de Limodorum abor- 
tivum completement souterrain, ayant des fleurs ouvertes a plus de 
trente centimetres sous terre dansun sol caillouteux; ce pied n'au- 
rait certainement jamais vu le jour, sa tige n'etait que faiblement 
contournee. La rarete des stations de Limodorum, la profondeur 
des rhizomes qu'on ne peut atteindre qu'en creusant des tranchees 
a la pioche, m'ont emp^che de rechercher d'autres plantes sem- 
blables de cette espece. A plusieurs reprises j'ai rencontre des 
pieds de Monotropa hypopitys entierement souterrains et dont les 
tiges etaient de diverses manieres contournees a la facon de celles 
des pieds souterrains de Neottia. Ces pieds enterres de Monotropa 
peuvent murir  leurs graines :  j'en ai trouve plusieurs portant 
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des fruits, mais je n'ai pas vu dans ces fruits de graines en 
germination; je ne doute guere cependant que ce soit la quil 
faille en chercher. Pour le Monotropa le fait de l'enterrement 
complet de certains pieds ne paraitra pas etrange si Ton se rappelle 
la forme normale en crosse des hampes floriferes, qui, generale- 
ment, sortent a peine de terre. Le cas du Neottia n'est done ni 
accidentel ni isole: la vie entierement souterraine parait un mode 
frequent d'existence chez certaines plantes phanerogames de Vhumus. 

En etudiant les plantules de Neottia j'ai dit qu'elles etaient 
largement infestees d'endophyte des le debut de leur germination. 
II est facile de comprendre comment cette infection a ete r^alis6e 
pour les graines des pieds souterrains ou j'ai trouve ces plantules. 
En ouvrant la plupart des fruits ou les graines germaient, j'y ai 
trouve les embryons inclus dans une masse cotonneuse de filaments 
mycdliens enchevetres. Ce mycelium etait, par le pedoncule des 
fruits, en continuity avec un mycelium semblable remplissant plus 
ou moins completement la lacune centrale dont ces vieilles tiges 
sont creusees. J'ai seme" de ce mycelium de la hampe ou des fruits 
dans des tubes steriles sur carotte ou pomme de terre et j'ai eu 
ainsi dans presque lous les cas, le developpement d'un seul 
champignon morphologiquement identique a Tendophyte obtenu 
a partir des racines (1). II parait done que les endophytes normaux 
de la plante concourent, avec d'autres microorganismes, a sa des- 
truction apres la formation des fruits ; mais dans les fruits qui sont 
atteints, les graines s'infestent et germent. 

Rien de semblable ne s'observe pour les hampes aeriennes ; le 
mycelium du rhizome se propage a la partie inferieure de la hampe 
enterree dans le sol humide, mais il n'atteint pas la partie aerienne 
et n'arrive pas aux fruits. En semant directement en tubes steriles 
les graines des capsules aeriennes, je n'ai obtenu en aucun cas le 
developpement d'un Fusarium. Souvent ces semis sont restes tout 
a fait steriles. On sait d'autre part qu'on n'a jamais pu faire germer 

(1) Le mycelium le plus abondant des vieilles tiges et des fruits est different 
cependant de celui qui se developpe en calture : e'est un mycelium brun avec des 

mcle entre cellules voisinesd'un m6me filament. Cette forme de 
te semblable a celle que Chodat et Lendner  ont rattacbe an 
te  du  Listera cordata. {Rev. mycolog. 1898, PI. CLXXXII. 



ETUDES SUR LA TUBERISATION 119 

les graines des hampes aeriennes du Ncottia Nidus-avis. J'ai essaye 
moi-meme bien souvent d'en faire germer dans des conditions 
diverses et n'y suis jamais parvenu. 

Cette question de la germination des Orchidees faisant l'objet 
du ehapitre suivant, je n'y insiste pas ici et je rappelle seulement 
pour finir les conditions dans lesquelles Bruchmann (1) a observe 
la germination des spores de Lycopodes, ces conditions me parais- 
sant se rapprocher de celles que je fais connaitre pour le Ncottia. 
Les prothalles de ces Lycopodes sont souterrains, sans chlorophylle, 
largement infests par des endophytes. lis existaient en grand 
nombre dans certaines localites de la foret de Thuringe ou le sol 
avait ete remanie a la suite de travaux forestiers. Dans ces localites, 
il n'y avait pas de Lycopodes adultes mais seulement des plautules. 
II faut admettre que des pieds adultes, portant des spores, avaient 
ete enterres la et que les spores avaient germe ; mais d'apres la 
date d'execution des travaux de la foret, il faudrait conclure dans 
ce cas que les spores qui germaient avaient e"te enfouies neuf ans 
auparavant. Bruchmann n'est pas sans s'etonner de ce fart; il n'a 
pas envisage 1'hypothese ou les pieds enfouis auraient continue a 
vegeter sous terre et a produire des spores capables de germer ; 
cette hypothese ne me parait pas invraisemblable, mais, en ve>ite, 
je me serais garde de faire entre ce cas et celui du Neottia uu tel 
rapprochement s'il n'existait pas d'autre part entre les Lycopo- 
diacees et les Orchidees tant de convergences etonnantes. 

II) Bruchmann : Die froth "' europaischer 
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CHAPITRE III 

GERMINATION DES ORCHIDEES 

Bien que j'aie ete ameue a rapprocher le Neottia Nidus-acis des 
Ophrydees plus etroitementqu'on ne le fait d'ordinaire, il n'est pas 
moins evident que les modes dedeveloppement soot dans ces deux 
eas assez notablement differents; mais les differences s'expliquent 
en grande partie par leseul fait que Tinfection, realisee periodique- 
ment chez les Ophrydees, est constante chez le Neottia ; la conse- 
quence de l'infection parait dans les deux cas essentiellement la 
meme: un ralentissement considerable de la diffe>enciation des 
bourgeons concordant avec la formation de reserves. Cette conse- 
quence de l'infection se retrouve sans doute, sous des aspects 
divers, dans l'etude des autres Orchide'es; j'ai lieu de le croire par 
ce que j'en sais, mais ne pouvant encore, sur beaucoup de points, 
donner a ce sujet que des observations par trop fragmentaires, je 
me limiterai ici a envisager d'une maniere generale pour les 
plantes de cette famille les premiers phenomenes du developpe- 

Les Orchidees presentent, dans le cours de leur vie, des modes 
de d^veloppement assez varies; les premiers phenomenes qui 
suivent la germination montrent au contraire dans cette famille 
une remarquable uniformity. Les graines toujours minuscules et 
de constitution tres simple comprennent seulement un embryon 
indifferencie muni ou non d'un suspenseur et on tegument m°m- 
braneux. A la germination, l'embryon se reufle en un axe embryou- 
naire ayant le plus souvent une forme « en toupie » comparable a 
ceile que j'ai indiquee pour le Neottia. Cet axeembryonnaire tuber- 
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culise" produit d'abord des feuilles rudimentaires en petit nombre 
et, tardivement, des racines adventives. La differentiation est 
tres lente et, le plus souvent, la formation des reserves pr6- 
coce. Toujours plusieurs annees s'ecoulent avant qu'un seul 
bourgeon acheve son evolution en produisant une tige feuillee ou 
florifere. Apres uu an les plantules ne depassent pas en general une 
taille de quelques millimetres : les horticulteurs qui lesobtiennent 
et les elevent savent combien est delicat le maniement de ces 
jeunes plantes qu'il faut isolera la loupe quand il devient neces- 
saire de les repiquer dans un sol nouveau. 

La tubifrisation precoce, {'absence de ratine terminate sont deux 
caracieres constants des germinations d'Orchidees. Mon but essentiel 
sera ici de montrer que l'infection leur est liee constamment 
et peut les expliquer. Dans un article anterieurement paru daus 
cette Revue meme (1), j'ai doune quelques-unes des raisons qui 
m'ont amene a croire que les Orchidees ne peuvent pas germer ailleurs 
que dans des sols infestes. Je ne reprendrai que sommairement quel- 
ques-uns des arguments que j'y ai developp^s; j'en ajouterai de 
nouveaux. 

§ I. — INFECTION DES JEUNES PLANTULES D'ORCHIDEES. 

Un des points que j'ai anterieurement <*tablis est que, dans tons 
les cas ou des plantules d'Orchidees ont ete etudiees avec soin au 
point de vue histologique, l'infection ne peut guere etre mise en 
doute, bien qu'elle n'ait le plus souvent pas et^ explicitement 
signalee. II existe des cellules a contenu brun dans les plantules 
d'Angraecum maculatum et de Miltonia speetabilis, etudiees par 
Prillieux (2) aussi bien que dans les plantules d'Ophrydees que 
decrivent Irmisch et Fabre. Ces cellules brunes, manifestement 
infestees, sont toujours, dans ces cas divers, localisees du cdte de 
la plantule, ou le suspenseur s'attachait. J'ai dit que chez le 
Xrottia Mdus-avis l'infection se faisait par le pole homoiogue de 
I'embryon, qui n'a pas de suspenseur differencie' et qu'elle  pre- 

(1) Sur qoelq left (Rev. Gen.de Bot., LIU, 1900). 
(2) Ed. Prillieux et A. Riviere —Obs< et le develop- 

pement d'line Orchidee (Angraecum maculatum). (Ann. Sc. Nat. Bot., 4«"serie, 
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c&lait tout cloisonnementcellulaire. J'ai eul'oceasiond'etudier des 
plantules de Bletia hyacinthinaet d'un hybridedu genre Lcelia, dans 
les deux cas, j'ai constate I'infection des le debut de la germination. 
Aces cas divers on doit ajouter ceux indiques par Raciborsky (1) 
qui a expressement signale la presence d'endophytes dans de jeunes 
plantules d'OrchideSes epiphytes. Je donne ici quelques details sur 
les plantules de Lcelia, que j'ai etudiees alin de pr^ciser la maniere 
dont se fait toutd'abord I'infection par le suspeuseur de l'embryon. 

Ces plantules provenaient de graines obtenues par fecondation 
croisee de L&lia cinnabarina par Lcelia purpurata ; le semis avait 
ete fait en mars, j'ai examine les "plantules en octobre, les plus 
grandes n'atteignaient pas alors un centimetre de long, pour la 
plupart l'embryon etait seulement gonfle et verdi et n'avait pas 
encore dechire^ le tegument de la graine. Ces plantules, les moins 
avancees, etaient superficiellemententourees de filaments myc&iens 

(1) Flora. 1898. LXXXV, pp. 325-35. 
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formant parfois autour d'elles un reseau assez serre ; ces filaments 
myceliens produisaient en certaines places des groupes de spores 
Fusarium. Apres avoir debarrasse I'embryoo du tegument de la 
graine, on pent facilement {'examiner par transparence. On voit 
ainsi que les filaments myceliens penetrent uniquement par le 
suspenseur et n'envahissent que quelques cellules ; d'apres la 
forme meme de ces plantules, il est clair que la croissance 
s'est faite par le pdle oppose; il se forme une masse renflee de 
cellules a chlorophylle, sou vent separee de la region infestee, qui 
ue s'est que peu accrue par un etranglement assez net (fig. 36). 
Chez les plantules les plus avancees il se produit a la surface, 
toujours vers le suspenseur, des papilles formees de groupes de 
cellules formant des preeminences dont la forme generate est celle 
d'un tronc de pyramide. Ces papilles sont ptmetr^es par 1'endo- 
phyte qui ne semble jamais entrer par d'autres poiuts {fig.. 37). 
Souvent, les cellules supe>ieures de ces papilles s'allongent en 
poils absorbants qui fixent au sol la jeune plante. Autant qu'ilm'a 
paru, ce fait ne se produit que quand les papilles ne sont pas infes- 
tees de bonne heure; quand elles sont infestees, ellesdoivent garder 
leur forme primitive. On trouve, en eflet, des papilles infestees non 
allonges en poils sur des plantules plus avancees. 

L'axe embryonnaire renlle diflerencie tardivement un bourgeon 
portant une ou deux feuilles vertes tres petites, mais ayant des 
slomates nombreux. Ge bourgeon se produit toujours au point de 
l'embryon oppose au suspenseur. Les plantules les plus avancees 
que j'ai eues, ayant deja deux feuilles, n'avaient pas produit 
encore de racines. Chez ces plantules, la region de l'axe embryon- 
naire opposee diametralernent au bourgeon, etait plus largement 
infestee ; dans de uombreuses cellules, les filaments myceliens 
dig^res formaient une masse de deg^nerescence jauuatre. 

II importe de remarquer que ces plantules sont moms largement 
infestees que celles du Neottia ou des Ophrydees. L'infectiou y est 
moins facile a reconnaitre surtout pour les stades jeunes quand la 
region infestee est encore de faible Vendue et quand il n'y a pas 
de corps jaun£tres de degenerescence. Cependant ft n'en ai trome" 
aucune, si peu de'veloppe'e qu'elle soit, qui ne fut ptnetree <l'en</<>- 
phyte au moins par le suspenseur. Dans ce cas encore la lenteur de 
la diflerenciation est extreme, mais la formation des reserves est 
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moins precoce que chez le Neottia. Seulement chez les plautules 
ayant de jeunes feuilles on trouve dans l'axe embryonnaire des 
grains d'amidon. 

Le cas du Bletia kyacinlkina ne differe en rien d'essentiel de 
celui de ces plantules de Loelia. L'infection se fait d'abord par la 
region du suspenseur et secondairement par la jeune tige couverte 
do poils que developpe le bourgeon terminal. Les plantules sont 
de bonne heure vertes, l'infection n'est jamais tres largement 
etendue, l'amidon se forme en faible quantite. 

LesOrchidees pour lesquelles j'ai indique ici lacontamination cer- 
taine des plantules appartiennenta des tribus variees de la famille ; 
il est done entierement vraisemblable que l'infection precoce ne 
leur est pas particuliere et que e'est au moins une regie ayant 
quelque generality pour ce groupede plantes ; e'est ce qu'on arrive 
d'autre part forcement a croire par d'autres considerations. De 
l'etude des plantules je retiens seulement ici que l'infection parait se 
fain' toujour^ des le de'bui de la tp>rtntn<Ui<>n el par le pole suspenseur 
de I'embryon, qu'il y ail ou non un suspenseur dijferencie. 

§ 11. — CONDITIONS DE LA GERMINATION 

Les Orchidees se maiuliennent et se propagent dans la nature 
le plus souvent par des modes varies de multiplication asexu6e ; ou 
comprend dans ce cas que les pieds qui derivent d'une plante mere 
infestee, continuant a vivre dans le meme sol, s'infestent a leur tour. 
Le fait que ces plantes soient toujours et tres t6t infest^es est 
moins aise a comprendre, si Ton songe aux conditions de la repro- 
duction pargraines qui, pour etre rare peut-6tre, a lieu cependaut 
quelquefois. 

Les graines d'Orchid6es sont parmi les plus legeres qui existent 
et parmi les plus facilemciii «li>-einin.ibles au loin; on ne peut 
guere admettre qu'elles trouvent partout ou elles peuvent tomber 
l'endophyte qui leur convient; cependant,comme jel'ai dit,la Cons- 
tance de l'infection dans toute la famille est un fait qu'on ne peut 
plus contester ; malgre les chances que parait leur donner pour cela 
la facile dissemination des graines, aucune de ces plantes De parait 
echapper jamais a l'infection. Ce fait s'expliquerait aisement si les 
graines transportaient l'endophyte, mais il n'en est pas ainsi au 
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moins en general. Je in'en suis assure en prelevant dans ties fruits 
rnurs des graines que j'ai seniles en tabes steriles sur des milieux 
nutritifs divers convenables au developpement des endophytes. 
Dans les nombreux essais que j'ai poursuivis pendant deux 
ans (1) je n'ai jamais obtenu aiusi d'endophytes a partirde graines. 
Souvent les tubes de culture sont restes parfaitemeut steriles; par- 
fois j'ai eu l.e developpement. de Bacteries ou de Mucedin^es, com- 
munes, evidemment introduces par accident lors du semis. A 
l'examen microscopique je n'ai pas vu non plus de graines 
infestees. Au reste les tiges aeriennes etaut depourvues d'endo- 
phytes il est bien invraisemblable ea g£ne>al que les graines 
puissent etre infestees. Si le fait se produit je n'en ai jusqu'ici pas 
d'exemple certain. Puisque toutes les OrchidCes sont infestees, il 
faut doncadmettre soit qu'elles ne germent pas sans endophytes, 
soit que celles qui germent sans s'infester sont detruites t6t ou tard. 

De ces deux hypotheses possibles, la premiere seule est rendue 
vraisemblable par le fait bien conuu que la germination des Orchi- 
dCes pr^sente des difficult^ considerables et necessite des conditions 
particulieres. Je m'attacherai a montrer ici que l1 infection du sol 
est une des conditions ne'cessaires a la germination des graines; il me 
suffira presque pour cela de rappeler les conditions dans lesquelles 
les horticulteurs ont pu introduire et acclimater les Orchidees dans 

II etait de croyance commune, au debut du siecle passe, que les 
graines d'Orchidees etaient incapables degermer. Salisbury annonca 
pour la premiere fois, en 1802, qu'il en avait vu germer quelques- 
unes (2) ; longtemps on n'eut a ce sujet que des observations 
eparses (3) et, alors que les Orchidees avaient deja pris une impor- 
tance horticole considerable, on ne savait encore les obtenir qu'a 

arachnites.   0.   aranifera, Xeotttn   Sutus->iris,   t-pipaclts  latifolia,  Epipaclis 
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partir de bulbes ou do rhi/.omcs vcniis ties pa\s d\>rigine (l).On les 
cultiva des le debut dans des serres separees ; leur culture qui, 
aujourd'hui, s'est quolque peu vulgarisee, passait alors pour 6tre 
d'unegrandedifhculte; il n'ctuit pas memeen question a cetteepoque 
d'oblenir ees plantes par semis ; faire refleurir quelques annees uu 
pied importe directement etait toute l'ambition des horticulteurs. 

Ce mode d'introduction des Orchidees en Europe est ici a retenir ; 
a propos de la Pomme de terre, j'en retrouverai 1'equivalent. EnintrO- 
duisant les Orchidees elles-m6mes, et non leurs graines, on introduit 
en meme temps les endophytes qu'elles hebergent. Les efforts des 
horticulteurs, la precaution qu'ils ont prise de n'employer pour la 
culture que des humus speciaux, ont abouti autant a acclimater 
dans leurs serres les endophytes d'Orchidees que les Orchidees 
elles-mGmes. Quaud Wahrlich examina toutes les Orchidees d'une 
serre de Moscou, il les trouva toutes iufestees, autant qu'il trouvait 
iufestees les plautes rt-colteos dans la nature. 

Le fait reinai(|ii;iblr qui sYst produit est que la germination des 
graines qui passait pour presque impossible et devenue praticable 
depuis que les Orchidees sout acclimate^es avec leurs endophytes. 
Plus d'un horticulteur fait germer aujourd'hui, presque a coup 
sur, les graines qu'il recolte, et depuis plus de vingtans, ouobtienl 
des plantes hybrides par semis. La methode que les horticulteurs 
emploient le plus oomniunement consiste a semer les graines sur 
la surface garnie de sphagnum des pots ou des paniers dans 
lesquels vit la plante adulte qui les a produites. Les racines decette 
plante adulte, disent cominunement les horticulteurs, assainissent 
le compost el rendeut possible la germination. Souvent, les graines 
qui germent les premieres et le mieux sont celles qui ont ete 
seinees surles racines memes qui rampent a la surface du pot; 
a l'epoque oil furent faites les premieres tentatives pour obtenir 
des germinations, on avail recommande meme de ne faire de 
semis que sur ces racines, m lis on n'a pas tarde a recounaitre que 
ce point n'a pas d'importance speciale et que la germination peut 
se produire en d'autres points du pot. 

Si l'onse rappelle maintenant que les racines sont infestees et 
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que les endophytes qu'elles renlerment peuveut vivre librement, 
en saprophytes, dans le sol, il me parait qu'on est en droit de 
eonclure que ce procede1 revient a semer les graines d'une espfce dans 
un sol ou viociil scs t'Htiofihi/tes. Ce n'est pas en assainissunt In .sol 
que cesraoines interviennent, mais en Yinfestant. 

Je dois dire que les hortieulteurs, a qui j'ai fait connaitre cette 
iulerpretation de leur proeede, l'ont accueillie avec scepticisme, 
mais la seule objection serieuse qu'ils m'aient faites'appuie sur ce 
que : Ton peut parfois avoir des germinations en pots separes 
sur de la sciure de.bois et d'autres milieux qui bien vraisembla- 
blement ne sont pas infestes des endophytes qu'il faudrait. Cela 
est vrai, bien que l'experience r^ussisse dans ces conditions d'une 
facon tres irreguliere. Mais il faut remarquer que l'experience se 
fait toujours dans une serre ou Ton cullive a peu pres uniquemeut 
des Orchidees et ou par suite les causes de contamination sont 
nombreuses. Au reste, les graines de Loelia dont j'ai deerit la 
germination, avaient ete semees sur sciure de bois, elles etaient 
infest^es. J'ai seme sur sciure de bois, dans des pots separes, des 
graines d'une vingtaine d'especes. J'ai eu une seule fois des germi- 
nations (pour le Bletia In/nrmthina) et dans ce cas encore, d'ou que 
soit venu l'endophyte, les plantules etaient infestees par un 
Fusarium. 

C'est d'ailleurs par 1'insucces constant, des tentatives que j'ai 
faites moi-meme pour obtenir des Orchidees sans endophytes par 
semis que j'ai ete amene a croire que les endophytes etaient neces- 
saires a la germination. Pour un grand nombre de plantes, il n'est 
pas tres difficile d'obtenir des germinations en milieu sterile a 
partir de graines exterieurement aseptisees. En tubes steriles, j'ai 
obtenu a de nombreuses reprises des germinations de graines de 
Pomme de terre, d'Ognon ou de diverses plantes. Pour les Orchidees, 
je n'ai jamais iciissi ; les graines prelevees aseptiquement dans des 
fruits murs, sans qu'aucun traitement ait pu les endommager et 
seniles en tubes sterilises sur des milieux divers (sciure de bois, 
tourbe, carotte, etc.) demeurent des mois entiers sans alteration 
apparente, mais sans que le moindre changement se produise. 
Dans le seul cas du Bletia hyacinthina, la vie des graines ainsi 
semens, s'est manifested; je donnerai ici quelques details sur ce 
cas seulement. 
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Les graines m'avaient ete envoy^s de Rome encore incluses 
dans des fruits qui venaient d'etre recoltes (novembre 1900). J'ai 
preleve, dans les fruits ouverts avec precautions, une partie des 
graines que j'ai semees, avec uu fil de platine flambe, dans des tubes 
de culture sterilises, sur carotte ; j'ai fait semerlereste des graines 
sur sciure de bois dans une serre a Orchidees. Un rnois apres le 
semis, la plupart des graines de ce second lot germaienten donnant 
de petites plantules vertes qui etaient infestees par un Fusarium 
que j'ai isole et garde en culture. 

Les tubes ou se trouvaient les graines du premier lot sont en 
majorite restes parfaitement steriles, longtemps, les graines exami- 
nees a la loupe n'y ont montre aucun changement. C'est seulement 
cinq mois apres le semis (mai 1001) que je pus constater une modifi- 
cation de la plupart d'entres elles : les embryons, sans changer de 
forme, s'etaient legerement gonfles, ils avaient pris une couleur 
d'un blauc de lait qui les rendait sur le milieu de culture immedia- 
tement visibles. J'ai pris quelques unes de ces graines pour les exa- 
miner en les comparant a des graines mises dans l'alcool lors de 
l'envoi; l'augmentation de longueur de leur embryon ne depassait 
pas 1/4 de la longueur totale, le gonflement de l'embryon etait du, 
non a une multiplication cellulaire, mais au gonflement presque 
egal de toutes les cellules qui s'etaient remplies d'amidon. Les 
graines prises dans les fruits ne contenant pas trace d'amidon, il 
faut admetlre que ces jeunes embryons ont pu absorber des sucres 
du milieu de culture et les mettre ainsi en reserve. J'ai seme dans 
de nouveaux tubes de culture les graines en cet etat, soit de nou- 
veau sur carotte, soit sur tourbe imbibee de di verses solutions nutri- 
tives, soit sur sciure de bois; elles n'ont montre aucun changement 
nouveau et seulement a la fin de juillet elles ont commence a bru- 
nir en se dessechant. Telle est la seule modification de graines 
d'Orchidees que j'ai pu observer en milieu sterile, les autres. graines 
dout j'ai fait des semis (j'en ai donne plus haul la liste) ne se sont 
en rien modifiees. 

J'ai eu ainsi pour \eBletia hyacmtfiina des graines de m6me ori- 
gine dont les unes infestees germaient, et dont les autres en milieu 
aseptique pouvaient absorber des aliments mais ne les assimilaient 
pas, et ne raontraient aucune trace de diiferenciation. 

Cette experience auraiten elle-meme une valeur decisive si les 
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conditions ou se trouvaient les deux lots de graines avaient e"te 
exactement comparables; bien qu'il n'en soitpas ainsi, elle donne a 
ce qu'il me semble une indication qui n'est pas sans valeur. J'ai 
tente" a de nombreuses reprises soit pour ces grains de Bletia, soit 
pour d'autres, d'obtenir des germinations en tubes steriles avec le 
Fusarium endophyte des plantes corre^pondantes comme seul 
microorgauisme. Je n'y ai pas reussi; en culture pure, meme sur 
des milieux nutritifs pauvr^s (tourbe, sciure de bois) le champignon 
prend un developpement considerable; il penetre bien dans les 
cellules de l'embryon, mais celui-ci meurt sans modifications 
appreciates; il faut retenir que le developpement etant toujours 
tres lent, ce n'est qu'apres un mois au moins que la germination 
pourrait surement se constater et il faut ajouter encore que dans 
des cas comme celui du Seoitia Mdns-acis ou les jeunes plantules 
ne verdissent pas, il faudrait leur assurer un milieu nutritif con- 
venable sans provoquer un developpement trop abondant du 
champignon. Les difficultes secondaires qui se presentent pour 
reaiiser une experience comparative parfaite sont suffisantes pour 
en expliquer l'echec. 

II y a au debut de la vie comme a tout autre moment bien 
plutot une lutte entre le champignon et la plante qu'une symbiose 
harmonieuse. La plante peut reagir a l'infection en se developpant, 
mais souvent aussi elle succombe et le champignon la detruit. Menie 

dans le cas ou les horticulteurs realisent l'infection par la methode 
que j'ai dite, la germination ne peut etre obtenue sans des soins 
attentifs qu'une longue pratique leur a suggeres et qui peut-6tre 
font intervenir d'autres conditions que j'ignore. 

Si je ne puis pas, en un mot, etablir qu'en dehors des conditions 
connues de temperature, humidite et aeration, l'infection est la 
seule condition necessaire a la germination des Orchidees, je ne 
pense pas au moins depasser la portee des faits que j'ai rapportes 
ici en attirmant que l'infection est une des condition* ronstantes et 
ne'ri'ssairrs de la germination de ces plantes. 

La necessite d'une telle condition peut servir a comprendre 
pourquoi les Orchidees qui produisent des graines en nombre 
immense restent dans la nature des plantes relativement rares. Un 
seul pied d'Orchis maculata peut porter plus de 6000 graines, 

i Orchidees exotiques en ont plus d'un million par capsule 
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et il y a jusqu'a 12 capsules par pied. Si toutes ces graines se deve- 
loppaient, la descendance d'uu Orchis suffirait, en trois generations, 
a recouvrir d'un tapis veFt uniforme toute la surface des terres : 
« on ignore, dit Darwin, a qui j'emprunte ces donnees, comment 
une aussi eflrayante progression est arret re • •. D'.apres ce qu'il dit 
ensuite, Darwin parait pourtaut porte a croire que les Orchidees ne 
sont pas convenablement protegees coutre les dangers qui les 
menacent dans la lutte pour la vie et queues jeunes plantes peuvent 
etre del mites en grand nombre. Je ne pense pas qu'il en soit ainsi, 
les jeunes plantules dans la nature sont manifestemeut rares, on 
cherche en vain une cause de destruction capable d'eu faire dispa- 
raltre uu si grand nombre ; ce qui est eutierement vraisemblable 
est qu'un nombre immense de graines ne germeut pas parce que, 
disseminees au basard, elles ne rencontrent pas le sol in teste par 
l'espece de Champignon dont la presence est necessaire pour leur 
germination. 

II y a ici uncas entitlement comparable a celui que presentent 
un grand nombre d'animaux ou de plantes parasites qui produisent 
un nombre presque infini d'oeufsou de graines dont la plupart sont 
perdus parce que le developpement ne peut se faire que dans des 

condition constante de la vie des Orchidees adultes, est aussi une 
condition suns laqnetle I embryon de crs pinnies ne pnit pas depasser 
I'e'tat de de'relopprmrni 7/'*// a nttetnt ifnn.s la graine. 

§ III. — RAPPORTS ENTHE L'INFECTION PRECOCE ET LES CARACTERES 

DES  PLANTULES. 

Les plantules d'Orchidees presentent, comme j'ai dit, au debut 
de leur developpement, deux particularity essentielles: la tube- 
risalion marquee par la lenteur de la dillerenciation et de la 
croissance concordant souvent avee raernniitiatiou precoce de 
reserves et l'abseuce de raciue terminale. 

Je note ici la concordance de la tuberisation avec l'infection 
comme un exemple nouveau du rapport constant qui existe entre 
ces deux faits. L'absence de racine terminale s'explique, d'autre 
part, d'une maniere tres simple par le fait que l'infection de l'em- 
bryon se fasse parle suspensenr : .'est a I'ordinaire au pole suspen- 
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seurde l'embryon que la racine primaire se differeucie chez les 
vegetaux; ici, ce pole est infeste, et d'apres une regie qui est 
generalc, les cellules peaetrees d'endophyte qui s'y trouvent, ne 
croissent ni ne se diflerencient: !*» ruhrvon preud UDe forme « en 
toupie », il ne forme pasde racine terminale. Comme le dit fortjuste- 
ment Prillieux pour \'.U\fjr;pcum  maculatum : « on dirait que la- 

aueun accroissement, commence drja ;i >r decomposer, tamlis que 
sa partie superieure continue encore de croitre » (1). J'ajoute 
seulement ici que ctost a Finfoction quest due la mort des cellules 
du p61e suspenseur. 

Les deux caracteres aberrants des plantules d'Orchidees (tube-- 
risation immediate et absence de racine terminale) ne se retrou- 
vent pas dans le developpement de 1'embryon homogene de la 
Ficaire, qui ne s'infeste que tardivement ; au contraire, ces deux 
memes caracteres se retrouvent.chez les Lycopodes et, la encore, 
coincident avec une infection precoce (2). Par la, il parait que l'in- 
fection est bien la condition determinante de ces caracteres. 

La convergence entre les L^copodiacees et des Orchidees est certai- 
nement un des faits qui peuvent donner le plus solide appui a cette 
maniere de voir. Les spores de Lycopodes s'infestent des le debut 
de leur developpement, elles donnent des protballes tuberculeux 
dans la masse parenchymateuse desquels se forment d'aboodantes 
reserves. Les plantules sont aussi infestees de bonne heure, elles 
derivent d'un tubercule emhryonnaire, ont une differenciation tres 
leute, ne portent pas de racine terminale. D'une part il existe dans ce 
cas entre les prothalles et les plantules une ressemblance que 
Treub a justement remarquee, ressemblance qu'on n'est pas habi- 
tue a trouver entre la generation asexu^e et la generation sexuee 
des Cryptogames vasculaires. D'autre part les jeunes prothalles 
ou les jeunes plantules  de Lycopodes presentent avec les plan- 
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tules d'Orchidees des analogies dont on ne pourra manquer 
d'etre frappe" sil'on compare par exemple aux prothalles de Lyco- 
podes figurees par Bruchmann les plantules de Neottia Nidus-avis 
que jefais connaitre ou encore les plantules WMntjrmcum muculntum 
etudiees par Prillieux. II ne saurait s'agir ici de ressemblances 
phylogene'tiques, l'iufection seule parait pouvoir expliquer la con- 
vergence de ces cas. 

J'ajouterai ici quelques remarques afin d'etablir que c'est bien 
l'infection qui est la cause des caracteres singuliers des plantules 
et non un mode particulier d'absorption des aliments concordant 
avec elle, en un mot qu'ici le saprophytisme n'est pas en cause a 
moinsque, comme on est amene peu a peu a le faire, on ne prenne 
improprement le terme de planle saprophyte pour synonyme du 
terme de plante infestee. 

II existe chez les Orchidees deux types de plantules : les unes 
(Neottia, Ophrydees) sans chlorophylle, souterraines, tirant manifes- 
tement tout leur aliment de l'humus; les autres [Lalia, Bletia, 
Miltonia) vertes de bonne heure, se developpent a la lumiere sur 
des milieux divers, paraissant s<> nourrir a la maniere ordinaire des 
plantes vertes. Les unes comme les autres sont infestees; les pre- 
mieres le sont plus largement, la tuberisation y est plus marquee, 
la formation de reserves plus precoce; chez les secondes l'infection 
est moins etendue, la formation de reserves est plus tardive 
mais il n'y a en somme entre les deux cas rien d'essentiellement 
different, si ce n'est justement que le mode do nutrition au debut 
de la vie parait differer. II n'est pas impossible que les plantules du 
second type absorbent directement au sol une partie importante de 
leur aliment; c'est une question a laquelle il n'est provisoirement 
pas facile de repondre, mais en tous cas rien ne porte a croire que 
les champignons interviennent pour cela, le cas des graines de 
Bletia hyacinthina qui en semis sterile absorbent du sucre pour en 
faire de l'amidon, apporte a ce qu'il me*parait unepreuve nouvelle 
du contraire. 

Les prothalles et les plantules de L\ copodes se rattachent comme 
les plantules d'Orchidees a deux types differents dont le mode' de 
nutrition ne parait pas le meme. Les prothalles etudies par Bruch- 
mann sont tubeiculeux souterrains, evidemment holosaprophytes, 
largement infestes. Les prothalles du Lycopodium ccmuum etudies 
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par Treub sont aeriens, de bonne heure verts infested toujours mais 
d'une facon beaucoup moindre. Les plantules de la meme espece 
sont vertes aussi de bonne heure, elles derivent d'un tubercule 
embryonnaire infeste, produisent plusieurs feuilles avant d'avoir 
des racines. Ces racines sont au reste adventives et toujours la racine 
principale manque. Treub, qui a parfaitement indique l'analogie 
remarquable qu'il y a entre ces plantules de I. cernuum et les plan- 
tules d'Orchidees, aele empMied'en voir la porteejustement parco 
qu'il recherchait dans le « saprophytisme » et nou daus l'infection 
qu'il avait coustateela cause possible d'une telle degradation orga- 
nique. «Le£. cernuum, dit-il, n'est pas plus saprophyte que planle 
aquatique... il fuit plutot les terrains riches en humus que de les 
preferer ; il croit souvent sur un sol tres sterile. Aussi tant la plan- 
tulequele prothallecontiennent-ils beaucoup de chlorophylle »(1). 
Ce n'est pas en eflet, a ce que je crois, dans uu mode commun 
d'absorption des aliments qu'il faut chercher la cause de la conver- 
gence entre ces divers cas ; pourle moment au moins la presence 
de champignons endophytes est la seule particularite qui paraisse 

Les faits que j'ai reunis jusqu'ici concourent a prouver que les 
phenomenes de tuberisation que normalement les Orchidees pre- 
senlent sont des sympt6mcs de l'infection normale de ces plantes 
par des Fusarium endophytes. 

(I) .\>niulrs de BuitenzorgtT. 8, p; 26. 
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par M. NoSl BERNARD (Suite). 

ETUDE DE LA POMME DE TERRE 

J'ai ete amene a I'etude de la Pomrae de terre, commea celle de 
la Ficaire, par I'etude des Ophrydees. Mon but essentiel sera ici de 
montrerque le mode de vegetation de cette plante est entierement 
comparable a celui des Ophrydees et qu'on trouve dans ce cas 
nouveau une infection normale de m6me type. La possibility d'une 
telle comparison m'amene a faire 1'hypothese que Yinfection nt 
une amilit'wn necessaire a la formation des tubercules. Cette hypo- 
these m'a ete surtout suggente par des arguments de Biologie com- 
parer, les experiences que j'ai faites ju^fu'ici conrordent avec elle 
et elle me parait d'autre part, grouper et coordonner d'une facon 
satisfaisante plusieurs faits ante'rieurement connus qui ne sont 
pas, pour le moment, coordonnes d'une autre mauiere. Ces raisons 
seulement m'engagent a oser, des a present, aborder une question 
dont la complexity m'est counue et que je n'espere resoudre deTi- 
nitivement que par des experiences plus precises que celles que je 
rapporterai. La realisation de semblables experiences olire de 
grandes difficultes que je n'espere surmonter qu'avec le temps. Je 
crois au moins ne pas (aire une oeuvre inutile en abordant a mi 
point de vue nouveau I'etude d'une plante dont il nous irnporte 
particulierement de bien counaitre la vie. 

§ I. — MODE DE VEGETATION. 

La duree de la vegetation est assez largement variable pour les 
diverses varietes de Pomme de terre, le mode general en est le 
meme pour toutes. Je prendrai ici pour exemple le developpement 
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a partir des tubercules d'une variete hative, souvent cultivee pour 
l'obtention des tubercules de primeur, la variete « Marjolin ». Les 
faits que je  veux mettre en evidence s'y  presentent avec ieur 

On peut distinguer dans la vegetation deux periodes succes- 
sives coraparables aux periodes que j'ai distinguees pour le deve- 
loppement d'une Ophrydee venue de tubercule : une periode de dif- 
[r'mtcitition et une periode de tuberisation. 

Periode de differentiation. — Les tubercules recoltes pour la 
plantation ont une periode de repos de quelques mois apres laquelle 
la vegetation reprend. Deja dans les celliers ae>eseteclairesou Ton 
garde ces tubercules sur des claies, leurs bourgeons se developpent 
et se differencient, ils donnent des tiges renflees, longues de deux 
a trois centimetres; les cultivateurs ont grand soin de laisser ce 
premier developpement des bourgeons se faire normalement: la 
culture ne reussit bien que si Ton planteces « tubercules germds »; la 
plantation peut se faire en pleine terre au debut d'avril. Pendant 
une periode de trente a quarante jours apres la plantation, la diffe- 
renciation des bourgeons est a son maximum d'aetivite. Les tiges 
aeriennes se developpent, s'accroissent, donnent des feuilles nora- 
breuses, et parfois des bourgeons floraux distincts. Des bourgeons 
de second ordre nes sur les tiges dans leur partie inferieure souter- 
raine, evoluent en dounant des stolons greU°s qui p uvent quelque- 
fois se redresser et sortir du sol en dounant des rameaux feuilles. 
De ces stolons et de la base des tiges principales sortent des racines 
greles, abondamment ramifiees, qui s'etendeut au loin dans le sol. 
Jusqu'ici il y a eu diflerenciation active et reguliere, l'aliment qui 
arrive a tous les bourgeons de la plaote etant rapidemeut assimile. 

Periode de tuberisation. — Un changement assez brusque se 
produit dans le cours de mai. Les bourgeons terminaux des jeunes 
stolons -outerrains cessent de se differencier en tiges ; ils s'hyper- 
tropliient et forment des tubercules ou est mis en reserve la plus 
grande partie de l'aliment qui afflue vers eux. La tuberculisation 
commence en meme temps pour un nombre variable de jeunes 
bourgeons. Les bourgeons aeriens, deja bautement differencies, 
sont a cette epoque presque completement arr^tes dans leur deve- 
loppenu'iit : ils deploient encore les feuilles qu ils avaient formees 
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et l'appareil aerien de s'accroit plus notablement ensuite. 11 coin- 
mencera a se faner des la lin de juin. Cet arret de developpement des 
bourgeons aeriens se remarque d'une fagon tres uette par l'etude 
des bourgeons floraux. Quand ceux-ci ne sont pas apparus au 
moment ou la tuberculisation commence, il ne s'en forme pas par 
la suite. Le plus souvent s'il en existe ils se fanent et tombeut sans 
m6me s'epanouir; rarement il y a des fleurs, presque jamais la 
plante n'arrive a produire de fruits. 

L'analogie de ce cas avec celui des Ophrydees est assez clairc 
pour que je n'y insiste pas. Les tubercules de Pom me de terre sont 
non des racines, mais de courtes tiges renflees a structure 
primaire, a parenchyme cortical et medullaire amylace; cette 
difference morphologique m'importe peu : dans les deux cas les 
t a be•miles denvent de bounje,ois >/..- n'nssunilent plus if aliment tju'en 
faildc (jiuuittie, juitt o'rs reserr.es eteessentde se differencier en rameaiu: 

Les deux periodes que je distingue sont caracteris^es par deux 
modes devolution differents des jeunes bourgeons de la plante. Ici 
encore ce jail doit elrc attribue nun d mi eUnnijnnml d'etat de certains 
bouryeons, man a une modification ijeiu <>i ih I'etut di la plante dont 
ia tuberculisation des bourgeons est le symptom? essentiel. Si ;iu 
debut de la premiere periode on coupe le bourgeon principal, des 
bourgeons axillaires des feuilles de sa base se ddveloppent en 
rameaux feuilles. Au contraire si pendant la seconde pe'riode on 
coupe les jeunes tubercules, d'autres bourgeons de la base de la 
tige se developpent en tubercules nouveaux. Tous les jeunes bour- 
geons dans la seconde periode peuvent evoluer en tubercules et cela 
arrive, bien que plus rarement, pour les jeunes bourgeons de l'ap- 
pareil aerien de la plante comme pour les bourgeons souterrains. 

Chez les Ophrydees, une modification generate entierement 
analogue se produit apres l'infection des racines par un Fusarium ; 
j'ai recherche s'il y avait aussi chez la Pomme de terre une infection 
normale des racines pr^cedant la tuberculisation. J'indique main- 
tenant comment se poursuit a ce point de vue la comparaisou entre 
les deux cas. 

§ II. — INFECTION NORMALE DES RACINES DE POMME DE TERRE 

mettre en Evidence et 
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1° II y a infection normale des racines par un Fusarium endo- 
phyte. 

2° Les tubercules sont indemues d'infection. 
3° II y a concordance de date entre la premiere infection  des 

raciues et le debut de la tuberisation. 
C'est successivement pour ces trois ordres de fails que je cher- 

cherai a etablir une comparaison entre la Poinme de terre et les 
Ophrydees. 

1° Infection des racines. — Je me suis procure au mois de Juillet 
des pieds entiers de Pomme de terre portantde jeunes tubercules ; 
ces plantes provenaient de locality diverses et appartenaient a 
dilferentes varietes. Des racines de ces pieds ont ete lavees k 
l'eau sterile puis abandonnees soit en boites de Petri sterilisees, a 
l'humidrle, soit dans des tubes studies bouches au coton sur des 
niorceaux de tourbe humide. A partir des racines de tous ces pieds 
(l'experience a ete faite pour 6) j'ai obtenu ainsi le developpement 
d'un Fusarium presentant avec les endophytes d!0_rchidees et de 
Ficaire la plus grande analogie (fig. 1 a 3). Je dirai de suite que ce 
Fusarium ne parait pas differer du Fusarium Solani qui est depuis 
longtempsconnucommecontribuant a la pourriture des tubercules 
atteints de maladies diverses. 

D'autre part les racines se montrent a l'examen microscopique 
penetrees de mycelium dans leurs cellules corticales. Je m'en suis 

'ai dit des radicelles par 
l'hydrate de chloral com- 
bine au bleu d'aniline et 
les examinant par trans- 
parence. L'infection est 
beaucoup plus comparable 
a celle de la Fjcaire qu'a 
celle des Qphrydees. Les 
cellules corticales qui sont 
infestees sont irr^guliere- 
ment reparties dans l'£- 
corce, elles ne forment pas 
de zone continue, elles 

i certains points des radicelles qu'en d'au- 
i sont depourvues. Les hyphes qui p^ne- 
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trent dans les cellules se ramifient et peuvent former des pelotons 
tres serres. Souvent ils presentent des renllements en ampoules 
irr6gulierement disposes en chapelet (fig. 38). Je n'ai pas vu dans 
ce cas de masses de degene>escence. Par le seul exameo dc red* 
celles isolees, l'infection parait en ce cas beaucoup moins impor- 
tanie que chez les Qphrydees ; mais si Ton tient compte du nombre 
considerable des radicelles de Pomme de terre et de leur grand 
developpement, on arrive a conclure que dans ce cas le d^veloppe- 
ment total de l'endophyte dans la plaute est sans doute plus impor- 
tant que dans celui des Op_hrydees, dont les racines charnues, 
courtes et simples, sont infestees en chaque point d'une facon plus 
reguliere et plus apparente. 

Ainsi, pour les pieds que j'ai etudies, il y a bien infection 
des racines pendant la periode de tuberisatiou, et, ici comme chez 
la Ficaire, l'endophyte est un champignon manifestement tres 
voisin des endophytes d'Orchidees. La recherche de l'infection 
par les methodes que j'ai dites est assez delicate et longue pour 
que je n'aie pas pu esperer etablir simplement par une statistique 
beaucoup plus etendue que cette infection est normale. A priori, 
il peut y avoir sur ce point, dans le cas de la Pomme de terre, 
plus de doute que dans tout autre : il s'agit d'une plante cul- 
tivee, qu'on change sans cesse de sol; on ne peut guere admettre 
que tous les sols dans lesquels on la cultive sont infestes d'un 
ni6me champignon. Ce qui me porte a croire que Finfection est 
normale, c'est que : le Fusarium endophyte ties racines existe nor- 
malement a la surface des tubercules sains; il est transporte par ceux 
qui serventd la plantation et contamiw le terrain ou se fait la culture. 
C'est ce que j'ai deduit des experiences qui suivent. 

Des tubercules dediverses variet£s(Marjolin, Richter imperator, 
Negresse, Saucisse), ont ete lav^s assez longuement a l'eau cou- 
rante pour bienmouiller leur surface, ettraites pendant quelques 
minutes par le sublime a 1/100 pour detruire les germes super- 
acids accidentels. Apres plusieurs lavages a l'eau sterilisee, ces 
tubercules ont ete abandonnes dans des tubes steriles bouches au 
coton, a l'humidite; souvent, j'ai du operer ainsi sur des moities 
de tubercules ou sur des fragments superficiels. Apres quelques 
jours, du mycelium se de\eloppe en certains points de la sur- 
face des tubercules ainsi traites, formant des Hots isoles les uns 



144"~ REVUE GENERALE DE BOTANIQUE 

des autres; le mycelium preleve" en ces divers points est reporte 
dans des tubes ordinaires de culture sur Porarae de terre sterilisee 
ou il continue a se developper. J'ai operesur 70tubercules ou frag- 
ments de tubercules dont j'ai fait ainsi la flore mycologique. Les 
chain pinions obtenus appartiennent presque exclusivement a deux 
formes conuues : le Fusarium Solani et le Spicaria Solani. Rare- 
ment j'ai obtenu d'autres Mucedinees qui pouvaient Gtre consi- 
dered comme des impuretes. Le Fusarium et le Spicaria s'ob- 
tiennent a partir de presque tous les tubercules. Pour une dizaine 
des fragments de tubercules traites, je n'ai isole que le Spicaria des 
cultures, sans avoir pu Irouver de Fusarium ; a ne considerer que 
ce resultat brut, il y aurait a conclure que le Fusarium Solani 
existe sur les tubercules dans 0 cas sur 7 ; mais comme d'une part 
je n'ai cpere sou vent que sur des fragments de tubercules, et que 
d'autie part le traitement prealable au sublime a pu detruire le 
Fusarium dans quelques cas, il est entierement vraisemblable que 
sa presence sur les tubercules est d'une frequence plus grande 
encore. 

L'extr^me frequence du Fumrium SoUmi sur les tubercules sains 
explique la presence presque constante de ce champignon dans les 
cas de maladies des tubercules. Regulierement il contribue a la 
destruction des tubercules atteints de pourriture seche ou humide ; 
il se comporte alors comme un parasite banal, et se developpe sur 
les tubercules avaries, sans paraitre 6tre le parasite specifique 
d'aucune de leurs maladies. 

Ce Fusarium vit facilement en saprophyte sur des milieux de 
culture tres divers. Je l'ai cultiv6dans delarges tubes contehantdu 
fumier de ferme sterilise ; il contamine ce fumier rapidement et 
dans toute la masse. II est ici a remarquer que, frequemment, pour 
la culture des Pommes de terre on utilise le fumier en le repar- 
tissant par portions egales autour de chaque tubercule semence. 
Cette methode que recommandait deja Parmentier (1), est 6videm- 
ment tres favorable a la propagation du mycelium apporte par le 
tubercule. Mais il me paralt evident, quelque methode qu'on 
emploie, que lorsqu'on plante des Pommes de terre un champ con- 
venablement fume, le Fusarium Solani s'y trouve ensemence" assez 

(1) TraiU sur la culture et les usage* des Pommes de terre, de la Palate et 
du Topinambour (Paris, 1789). 
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largement pour que J'iufection des racines puisse regulicremcnt so 

Les raisons que je vieus de dire m'ameneut a penser que pour 
les Pommes de terre l'infection des racines par le Fusarium Solum 
est uu fait aussi frequent que la production de tubercules (1). 

2° Non injection du parenchyme des tubercules. — Les tubercules 
qui transportent le Fusdrium Solani paraissent cependant 6tre 
indemnes d'infection tout autant que les tubercules d'Ophrydees. 
Si l'on preleve aseptiquement des fragments de parenchyme vivant 
et qu'on les abandonne dans des tubes steriles a 1'humidite, aucun 
developpement de Fusarium ne s'y constate en general; or si Ton 
ensemence sur ces fragments vivants et steViles de tubercules des 
spores de Fusarium Solani, ce champignon s'y developpe, bien que 
mal et pauvrement. // n'exist r dour pus normalement dans le paren- 
rinjmr des tubercules. qui paruit uu milieu asfptique. ,|';(i ainsi gardes 
aseptiques pendant plusieurs mois des fragments importants de 
parenchyme de Pommes de terre uouvelles; en operant sur des 
tubercules gardes en cave depuis plus d'un an, je n'ai eu que rare- 

»s riiitroil.irtiun .1.' . 

San 8 aborder, pour le moment, les nombreu ses questions mycologiques qui st 
>t du Spicaria Solani. ( 

presqu e aussi frequeminfiit que le Fiisnrnnn solum. II s .1 
a dislinguer  pratiquenienl, 

logtques on peut juger £tre proche: Ces deux formes st- iiiaintiennehl 
lure   sans  passer   de   l'une inke  et Berthold {Du 

Zersetzung der Kartoffel durch Pii 
imparfaite d'un Hypomyces, le Spicaria Solani, urn i forme imparfaife d'un 
i. Ces deux formes ascosporees, bien que ont distinctes. A partir - a, cette foi 
:nir a 1'endophyte normal. V\ 

celles que je donne plus loin, en cor 
Solani, - precocite comparable a e.elle que 
Vndr-rA ion par le Fusarium Solani produit. 
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ment un developpement de Fusarium (1). Dans un but different du 
mien, Matruchot et Molliard (2) ont ainsi prepare des tubes de 
culture avec du parenchyme vivantde Pom me de terre, qui restait 

Je pense que, pendant la period e de repos des tubercules, le 
Fusarium Solani reste enkyste a l'etat de filaments ou de spores 
dans les assises subereuses externes, formees de cellules mortes ou 
pleines d'air. Dans ces assises de cellules on voit assez frequemmeut 
des filaments myceliens bruns qui sont sans doute une forme de 
repos du Fusarium (3). Cette localisation expliquerait au moiusque 
le champignon resistat aux lavages par le sublime, l'antiseptique 
ne penetrant pas les cellules subereuses gonfl^es d'air. 

Quoi qu'il en puisse 6tre, la presence du Fusarium sur les tuber- 
cules est certaine, et il ne penetre pas normalement leur masse, ce 
qui m'amene a la conclusion que, dans ce cas comme dans celui des 
dfiiujidt'es, lea tubeindes M,,W   /./. -r,,.',>,, <juement, indemnes. 

Dans ce cas com me dans celui des Ophrydes, j'attache une 
grande importance a ce fait. II a pour consequence que, au moins 
au d^but de la periode de differentiation, quand les bourgeons s'ac- 
croissent aux depens des reserves du tubercule, la plante qui n'a 
pas encore de racines n'est infestee, au point de vuephysiologique, 
en aucune de ses parties. 

3° Rapport entre la date de l'infection et celle de la tube'risation. — 
Chez les Ophrydees l'infection se produit aussitdl apres la sortie des 
racines, elle est facilement constatable, de suite le jeune tubercule 
commence a se former ; il y a un rapport precis et facilement 
appreciable entre la date de l'infection et celle de la tuberisation. 

(1) Je me suis servi de tubes de verre ouverts aux deux bouts, flarabes au four, 
dont une des extremites a laquelle on a conserve un calibre moindre qu'a l'autre 
peut servir directement d'emporte-piece pour detacher un petit cylindre de paren- 
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Ce rapport, dans le cas de la Pomme de terre, est moins facile a 
apprecier. 

D'apres ce que j'ai dit jusqu'ici, il u'y a pas infection de la 
plante au debut de la periode de diflerenciation, il y a normale 
ment iufection au cours de la pe>iode de tuberisation, mais on ne 
peut guere fixer une date precise d'infection surtout a cause de 
difficultes materielles, je ferai seulement quelques remarques a ce 

Les racinesdes Ophrydees restent simples etcourtes, elles s'&oi- 
gnent peu du tubercule, leur developpement est tres lent, i'infec- 
tion atteint tres regulierement les assises moyennes de l'^corce. 
Les racines de Pomme de terre sont tres longues, greles, abondam- 
ment ramifiees, leur developpement est tres rapide, elles croissent 
dans le sol en tous sens en s'eloignant du tubercule semence ; 
I'infection y est bien plus irreguliere, manifestement elles ne sont 
pas atteintes par l'endophyte toutes a la fois. Le Fusarium apporte* 
par le tubercule doit les atteindre peu a peu a mesure qu'il s'etend 
de plus en plus loin dans le sol. On ne peut pas chercher de con- 
cordance exacte entre la date de sortie des racines et la date d'infec- 
tion. L'infection doit devenir progressivement de plus en plus 
importante vers la fin de la premiere periode jusqu'au moment ou 
la tuberculisation commence. 

II y a done ici dans I'infection, selon toute vraisemblance, une 
certaine irregularis ; de suite il est a remarquer que le mode de 
vegetation de la Pomme de terre est moins regulier que celui des 
Ophrydees. « La recolte des Pommes de terre, dit Couturier, 
est sans contredit une des plus* attrayantes... L'attentiou y est 
continuellement tendue : on marche a la ddcouverte, car on se 
trouve dans Tinconnu. A chaque coup de crochet donne, on met a 
Fair un produit plus ou moins important par sou aboudance ou 
par sa beaute. Tant6t e'est uu succes exceptionnel, tantdt e'est 
une complete deception. » (1) 

Si, dans le cas de la Pomme de terre comme dans celui des 
Ophrydees, I'infection a bien un rapport avec la tuberisation, il est 
presumable que e'est a l'irregularite plus grande de I'infection 
qu'est due la variabilite du mode de vegetation plus considerable 
dans le premier cas que dans le second. Par les experiences que 

(1) Agriculture moderne, 1896. 
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j'ai eotreprises et que je vais rapporter, j'ai voulu savoir s'il en 
etait bien ainsi et si en assurant une infection plus precoce et plus 
reguliere des racines de Pomine de terre, on reudait plus reguliers 
la preeocite et le rendement qui sont, dans les conditions ordinaires 
de la culture, assez largement variables. 

§ III. — CULTURES EXPERIMENTALES. 

Les cultures que j'ai realisees ont le meme principe general, 
j'indique tout d'abord ce qui leur est commun. 

Je me suis servi pour la plantation de tubercules de la variete 
a Marjolin ». Cette variete hative a l'avantage de se preter a des expe- 
riences dont la duree est courte. Les tubercules employees prove- 
naient de la maisou Vilmorin. Suivant l'epoque de la plantation 
les bourgeons en etaient plus ou moins developpes, ce qui expli- 
quera la duree un peu variable des experiences. Dans chaque expe- 
rience tous les tubercules planted etaient aussi comparables que 
possible, a bourgeons egalement developpes. 

Les cultures ont etc* faites soit en pots s6pare"s, en serre tem- 
pered, dans du sable siliceux fin et homogene provenaut de la 
foret de Fontainebleau (Exp. 1 et II); soit en pleine terre, a Fontai- 
nebleau m6me, dans un sol sablonneux homogene qui n'avait pas 
ete recemment fume* et ou il n'avait jamais ete cultive de Pommes 
de terre. (Exp. Ill et IV). 

Dans chaque experience les tubercules ont ete repartis en deux 
lots egaux plant^s com me suit: 

Premier lot (infeste experimentalement). — Une contamination 
pre'coce et reguliere des racines par te Fusarium Solani a ete assuree : 
j'ai place pour cela au moment de la plantation, autour de la base 
du bourgeon d'oii devaient sortir les racines, du mycelium abon- 
damment developpe en culture pure. Dans les experiences I et II 
je me suis servi de mycelium prdleve par raclage a la surface de 
fragments de Ppmme de terre sterilises, sur lesquels la culture 
pure avait 6te faite. Dans les experiences III et IV, le Fusarium a 
ete cultive dans de larges tubes contenant du fumier de ferme 
consomme, sterilise. Le contenu d'un tube est place autour de 
chaque tubercule. On introduit ainsi un seul microorganisme et 
une quantite minime de fumier (8 a 10 grammes par pied) reunie 
au meme point. 



Deuxieme Lot (non infeste experimentalement). — Aucun micro- 
orgaoisme a'est ajoute a ceux que transpose le tubercule. La 
contamination doit se produire plus tard et plus irregulierement 
par suite seulement du developperaent des germes que chaque 
tubercule apporte. Dans les experiences I et II, la culture est faite 
en sable siliceux, milieu 6videmment peu favorable a une rapide 
propagation du mycelium. Dans les experiences III et IV, le sol 
etant moins pauvre, la contamination peut se faire plus facilement, 
mais moins vite et moins regulierement cepeudant que dans le cas 
ou les racines trouvent des le debut de leur developpement un sol 
largement eontamine. Dans ces deux dernieres experiences, une 
quantite de fumier sterilise egale a celle introduite avec le 
Fusarium pour le premier lot, est repartie dans le terrain ou se fait 
la culture, mais non placee autour des tubercules (1). A part la 
condition de Tinfection, il n'y a done de difference entre les deux 
lots que pour la repartition d'une tres minime quantite de fumier. 

J'ai realise ainsi, toutes ehoses sensiblement egales d'ailleurs 
dans chaque cas : 

Un premier lot a contamination precoce et reguliere ; 
Un second lot a contamination plus tardive et irr^guliere. 

La recolte a ete faite soit au premier moment de l'apparition 
des tubercules (on en juge a l'aspect exterieur par l'apparition des 
bourgeons floraux sur la plupart des pieds), e'est le cas de I'expe- 
rience I, soit un peu plus tard (Exp. II et III), soit au moment ou 
les tubercules sont habituellement revokes pour etre vend us 
comme primeurs, e'est le cas de l'experience IV. 

Voici la statistique des diverses experiences : 
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du sable siliceux. L'int'ection du premier lot est assuree par du myce- 

ium pur, obtenu a partir de racines de pieds tuberculeux de la meme 

variete ; le sol ne contient done aucun engrais. Les bourgeons des 

tubercules sont peu developpes au moment de la plantation. Inexpe- 

rience est i'aite en serre temperee, la recolte effectuee au moment de 

l'apparition des premiers tubercules. 

Au moment de la recolte, le developpement des tiges principales est 

comparable dans les deux lots, elles ont de 5o a 80 cent, de haut, 

presque toutes portent des bourgeons floraux. Toutes ont des pousses 

de second ordre se developpant a leur base sous terre, soit en stolons 

greles, soit en tubercules. On fait le compte des pousses de chaque 

categorie pour chaque pied. Le resultat d'ensemble est le suivant : 

PREMIER LOT DEUXIEME LOT 

Dans le premier lot, tous les pieds portent des tubercules. Ces 
tubercules, a 1'exception de deux, sont immediatement appliques 
contre la tige principale ; revolution des bourgeons en tubercules 
s'est done produite des le debut de leur developpement. Les trois 
pousses portees comme steriles sont des pousses ties courtes dont 
l'etat est dbuteux. La tuberisation a ete precoce et reguliere. 

Dans le second lot, tous les pieds portent des stolons greles 
atteignant jusqu'a 10 centimetres de long. Deux pieds seulement 
ont depetits tubercules formes tardivement a l'extremite de stolons 
greles ayant 4 a 5 centimetres de long. La tuberisation a ete fa.iblr, 
tardive et irreguliere. 

Le poids des recoltes des deux lots, a ce moment, est sans 
intiret, j'ai neglige de le prendre. II aurait ete presque nul dans 
le second lot, le plus gros des quatre tubercules ne depassant pas 
1 centimetre de plus grand diametre, et beaucoupplus grand dans 
le premier, le plus gros des tubercules formes atteignant 55 milli- 
metres de long. 

EXPERIENCE II 

Deux lots de 6 tubercules chacun, e 

type" que la precedente, mais de plu 

comparable est la suivante : 



Tous les pieds du premier lot portent des tubercules qui, a 
Texceptiou.de 3, sont appliques coutre la tige principale. 

Dans le deuxieme lot trois pieds sur 6 seulement portent des 
tubercules, qui sont egalemeut appliques contre la tige. 

La plus longue dur6e de l'expe>ience (101 jours au lieu de 60) 
explique suffisamment que la difference entre les deux lots soit 
moins marquee que pour I'experience I, les chances de contami- 
nation devenant avec le temps plus grandes pour le second lot. 

De cesdeux experiences jededuis que la formation des tuber- 
cules est plus precoce et plus reguliere pour les plantes precoce- 
ment et regulierement infestees. II n'est pas douteux que, si Ton 
laisse de telies experiences se poursuivre plus longtemps (1), les 
plantes du second lot finiront par se contamiuer plus reguliere- 
ment. II est clair aussi que dans ces conditions tres voisines de 
celles de la culture ordinaire, elles finiront par donner des 
tubercules. Cependant il pourra persister, pendant quelque 
temps au moins, des differences appreciates par le nombre ou la 
grosseur des tubercules. Les experiences qui suivent ont ete" entre- 
prises pour constater s'il existait bien des differences de cette 
nature et de quel ordre elles etaient a des stadesplus avance's du 
developpement. La statistique de ces experiences porte done sur 
le nombre et le poids des tubercules. 

EXPERIENCE III 

29 avril 1900 au 2 aoftt 1900. 

Deux lots de  12 tubercules.  Culture  en pleine terre. L'intectidn du 
premier lot est assuree par du 
metne origine que dans l'exp 
bourgeons moyennement developpes.  Les tubercules 

(t) On remarquera que la duree des dernieres experiences n'e 
ment pins grande que la duree des premieres. A cette saison { 
bourgeons des tubercules qu'on plante sont notablement developpc 
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recoltes separement,   comptes et pes6s. Le r£sultat 

871 

Les tubercules des deux lots sont encore d'assez petite taille, 
mais beaucoup plus pour le second (poids moyen 5 gr. 2) que pour 
le premier (poids moyen 10 gr. 8). Ce qui vraisemblablement 
indique que la precocite a ete plus grande pour le premier lot que 
pour le second. 

EXPERIENCE IV 

28 avril 1900 au 4 aout 1900. 

Deux lots de 40 tubercules. Conditions generates comparables a 

celles de 1'experience precedente, avec les deux differences suivantes : 

les tubercules employes out <1< ^ Imm - ••wi- Mm t!<-\--l^ppes a la lumiere, 

le Fusarium servant a la contamination provient de tubercules de la 

mOme viiriele et non de racines (forme a mycelium abondant en culture 

et spores en Fusarium rares). La statistique comparable est la suivante. 

La recolte est faite ici au moment ou les tubercules, bien deve- 
loppes, sont vendables com me primeurs. Le nombre de tubercules, 
comme dans toutes les experiences precedentes, est plus grand pour 
le premier lot que pour le second. Mais il est a remarquer que 
la grosseur moyenne des tubercules est sensiblement la m6me 
(poids moyen d'un tubercule : premier lot 18 gr., second lot 19 gr.) 

Ce resultat est facile a interpreter si on le compare a ceux des 
experiences pre"cedentes,voici comment je le comprends: les tuber- 
cules pour les pieds du deuxieme lot apparaissent plus tard (Exp. 1), 
sont moins nombreux et d'abord plus petits (Exp. III). Dans la 
suite, les plantes du second lot ayant forme moins de tubercules, 
l'aliment qui arrive a chacun est proportionnellement plus consi- 
derable, ils grossissent plus vite que ceux plus nombreux du pre 
mier lot ; la difference de poids qui se constatait au debut doit. 
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s'attenuer. On remarquera qu'il y a encore pour le premier lot une 
augmentation du rendement en poids, qui est de environ 1/4. Cette 
difference s'attenuerait sans doute encore par la suite, si on Iaissait 
les tubercules arriver a complete maturite. 

En recoltant les tubercules, il e"tait facile de s'apercevoir que la 
diminution de leur nombre pour le second Tot etait bien due a ce 
qu'un certain nombre de bourgeons s'etaient developpes en stolons 
Stei 

Les plautes du second lot ont plus souvent des stolons comple- 
tementsteriles que celles du premier; pour beaucoup les tubercules 
se sont developpes a Fextremite de stolons greles plus ou moins 
allonges. Les plantes de ce second lot sont, comme disent les agri- 
culteurs, plus cnutruscs ri nmiiiK f/'rtih'.s que relics i)u premier. II y 
a entre les plantes des deux lots une difference de port facilement 
appreciable lors de l'arrachage (2). 

des deux modes devolution des bourgeons  pour deux  lignes de  10 tubercules 

Deuxieme lot . 

Stolons steriles     Tubercules    m•^M' I pjjjjjji, 

7 j 99 34 68 
22 66 33 33 

tugmentation ( 
i que je developpe a 

re ftreju.liciaMe au de>eloppement de 1'appareil aenmi ijui, 
1'amidoQ. Pour la van* *< M;H-J ii i. I'appareil aerien reste tou 
.'eloppp, et  dans mes experiences  il  l'etait a tres peu pres egal 

ecoce ct plus reguliere. Mais il est p, 
itation iie se produise pas pour dt 
t   de la parfaite maturity des tuberc 

( question romplexe i 
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Les conclusions que je tire de ces experiences sont en resume 
les suivantes : Vinfection plus rer; alien et plus prfcoce entraine une 
tubefisation plus precoce et plus reguliere.Pour les pieds regulieremeut 
infestes, le nombre des bourgeons qui se tuberculiseut est plus 
grand. Au plus grand nombre de tubercules correspond, en ce cas, 
un plus grand rendement en poids. La difference a ce point de vue, 
bum marquee tout d'abord, s'attenue par la suite, la croissance 
des tubercules etant plus lente sur les pieds qui en portent le plus 
grand nombre. 

Les faits generaux sur lesquels je m'appuie pour comparer les 
Ophrydees et la Pomme de terre etant maintenant etablis, je 
m'attacherai a montrer qu'on trouve des motifs nouveaux pour 
rapprocher ces plantes dans l'etude des conditions de leur culture 
ou de leur acclimatation. 

{A suivre). 



ETUDES SUR LA TUBERISATION 
par M. N08I BERNARD (Fin). 

§ VI. — INTRODUCTION EN EUROPE ET CULTURE DE LA POMME DE TERRE 

La Pomme de terre, comme la plupart des Orchidees horticoles, 
n'est pas originaire de notre continent. Iraportee d'Amerique vers 
la fin du XVIe siecle, eJle se repandit peu a peu, d'abord en 
Angleterre, puis dans 1'EurOpe centrale et enfin en France, ou, 
grace aux efforts admirables de Parmeutier, sa culture prit des la 
fin du XVIIIe siecle, rimportanee qu'elle a gardee. 

Dans ce cas, comme dans celui des Orchidees, la maniere dont 
1'introduction a ete faite, les moyens par lesquels la culture a ete 
repandue, ceux qu'on a employes pour perfectionner lespece, 
fournissent plus d'un sujet de reflexions. Je ne ferai que quelques 
remarques sur les faits de cet ordre qui m'oiit particulierement 

Dansle cas des Orchidees, le fail que lesendophytes,.transports 
par les bulbes et les rhizomes ne Test pas par les graines, m'a servi 
a comprendre comment, l'introduction de ces plantes ayant e"te 
faite par rhizomes ou bulbes, leur propagation par graines est 
devenue possible apres qu'elles et leurs endophytes ont ete bien 
acclimates. 

Dans le cas de la Pomme de terre, les tubercules transportent 
comme j'ai dit l'endophyte, les graines ne le transportent pas ; 
1'infection de la plante en ce cas reste encore limitee aux racines 
etn'atteint pas les fruits ; des graines de Pomme de terre exterieu- 
rement lavees au sublime, germent sur les milieux steriles sans 
les contaminer. C'est une experience que j'ai souvent faite. 

Or l'introduction de la Ppmme de terre a ete" faite en Europe 
par des tubercules ; c'est a partir de tubercules qu'elJe a ete culti- 
vee tout d'abord, et il semble qu'on ait songe assez tardivement a 
la methode des semis, a une epoque oil la plante etait largemeut 
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cultivee et assez estimee pour qu'ou reeherchat par semis a obtenir 
des varietes nouvelles. On a done du, au debut de la culture, intro- 
duire et acclimater en inline temps que la plante m6me son endo- 
phyte normal (1). 

L'histoire des premieres tentatives de germination est moins 
bien connue dans ce eas que dans celui des Orchidees. 11 existe 
cependaut a ce sujet un document precis dont 1'anciennete fait 
l'interet. Charles de l'Escluse, qui, le premier sans doute, a la fin 
duXVIesiecle, cultiva la Pom me de terre euAllemagne et contribua 
a la repandre par les envois qu'il fit de tubercules et de graines, 
rapporte dans son lUirlnnnn plantarum Historia (2) que « Ton ne 
doit compter pour la conservation de l'espece que sur les tubercu- 
les. » Les graines qu'il avait envoyees a ses amis germaient parfai- 
lement,mais les plantes ohtcn ne* don naientdes fleurs et ne produisaient 
pus de inhcrcules. E. Roze (3), qui cite ce passage de l'ouvrage de 
de l'Escluse, en constate fort justement l'interet. Les choses se 
passent aujourd'hui differemment : les agriculteurs qui font de la 
Pomme de terre 1'objet d'une culture speciale, pratiquent les semis, 
mais generalement les plantes quHls obtiennent donnent des la pre- 
miere annee des tubercules et ne fleurissent pas. Un grand nombre 
des varietes, qu'aujourd'hui on cultive, ont ainsi des semis pour 
origine ; elles sont autant que d'autres contaminees de Fusarium 
comme le prouve a elle seule l'histoire de leurs maladiesrAinsi les 
horticulteurs d'Orcbidees obtiennent aujourd'hui par semis des 
hybrides tout autant infestes que les plantes parentes bien que les 
graines ne le soient pas. Dans un cas comme dans I'autre, ce n'est 

(1) De meme que, pour la culture des Orchidees, les horticulteurs apres de 
nombreux essais sont arrives a choisir des sols favorables au developpement des 
endophytes, il pa rait ici qu'ou ait employe assez tot une methode favorable a la 
propagation du Fusarium Solani dans les sols oil la culture se fait. « Les engrais 

feche ou dans les sillons traces par la charrue des fumiers 

essentiellement favorable a la propagation du mycelium du tubercule semence, 
aux racines et aux tubercules nouveaux. 

(2) Publie a Anvers en 1601. 
(3) Eistoire de la Pomme de terre (Paris, 1898),  page 91. On trouvera dans 

tous les passages des ouvrages de de l'Escluse relatifs a la Pomme de terre ; j'y ai 
emprunte la courte citation qui precede. 
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qu'd partir du moment oft les endophytes out ete acclimate uussi bien 
que les plantes merries qu'on ohticnt des .semis /,• residua qu'on en 
attend et que la tuberisation parait hereditaire. 

L'introduction par tubercules, qui, en definitive, a reusei, n'a 
pas ete non plus sans difiicultes. Un des premiers memoires de 
Parmentier est consacre a la degeneration des Pommes de terre (1). 
« Malgre les avantages reunis de la saison, du sol et de tous les 
soins que demande sa culture, dit-il, la Pom me de terre deg<§nere, 
et cette degeneration, plus marquee dans certains cantons, a ete 
portee a un tel degre que, dans quelques endroits du Duche des 
Deux Ponts et du Palatinat, la plante, au lieu de produire des 
tubercules charnus et farineux, n'a plus donne que des racines 
chevelueset fibreuses, quoiqu'elle fut pourvue coinineal'ordinaire 
de feuilles, de fleurs et de fruits ou baies. » Parmentier monlre 
ensuite qu'il n'y a lieu d'attribuer ni a la gelee, ni au defaut de 
rnaturite des tubercules, ni a la multiplication par ceilleton « cette 
espece de calamity pour les pays qui l'eprouvent », il y voit un 
resultat K de 1'affaiblissement du germe des racines » (2). 

L'etude des Ophrydees m'a fourni deux exemples d'une sem- 
blable degeneration par la culture, qui est bien plut6t, comme 
l'observe Fabre, un retour de ces vegetaux aberrants a un deve- 
loppement normal. Les Ophrydees venant de tubercules peuvent 
s'affranchirde l'infection; si elles etaient aussi largement cultivees 
que la Pom in e de terre, il n'est guere douteux qu'il y auraitplus 
de deux cas de degeneration a y citer. 

Quoi qu'il en soit, le fait que les Pommes de terre puissettt eicrr. 
fleurir et fructifier sans tuberiser leurs bourgeons, force bien a 
rechercher, pour hi tuhe'risutton, une cause accessible a L'e.rperieua-. 
Hue observation receute vient, dans ce cas particulier meuie, 
donner une nouvelle raison de croire que cette cause est l'infection. 

II s'agit, en somme, d'un cas de degeneration par Taction pro- 
longee des antiseptiques. M. Lindet, qui la observe en poursui- 
vant un but tout autre que le mien, a eu l'obligeance de me le 

(1) Memoire lu k la SocielS royale d'Agriculture, le 3U mars 1786. 

due an Phytophlnra inft>st"n* qti: n'est apparue en Europe qu'en 184,'i. 
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faire connaitre avant meme de donner, en le publiant (1), une 
confirmation de l'idee que je veuais d'einettre (2). 

Dans le but de conibattre la gale, maladie bacterieune des 
tubercules, M. Lindet, continuant des experiences d'Aime Girard, 
traite par le bichlorure de mercure les tubercules qui doivent etre 
plantes. «Pour d'autres lots, il emploie le bichlorure a l'arrosage du 
sol ou se fait la culture. Par ce traitement, la vegetation ne parait 
pas g6nee, les rendements sont bons aux premieres recoltes. Le 
traitement est pow?suivi pour les tubercules recoltes et continue 
pendaut quatre generations; des tubercules provenant de pieds 
mercures sont, chaque fois, cultives comparativement sans subir 
de traitement uouveau. A la seconde generation, les rendements 
diminuent de 33 et de 22 p. 100, suivant que les Pommes de 
terre ont ete, au moment de la plantation, mereurees ou nou. 
A la lroisieme generation, les rendements diminuent de 60 et 67 
p. 100; a la quatrieme, de 68 et 57 p. 100 : « Le bichlorure de 
mercure, dit M. Lindet, a dune diminue d'une fayon indiscutable 
les qualites reproductives des pommes de terre de semeuce ». 

assurant une contamination reguliere el etendue du sol. Le traite- 
ment au sublime des tubercules, autant qu'on peut le prolonger 
sans uuire aux bourgeons, u'entralne pas la disparition complete 
des Fusarium; j'ai moi-meme traite les tubercules au sublime pour 
en avoir ces champignons a peu pres purement. II n'en est pas 
moius certain qu'on peut detruire, en partie au moins, les germes 
que chaque tubercule entralne et rendre par la plus irreguliere la 
contamination du sol et celle des tubercules nouveaux. Ceux-ci, 
meme uon mercures, donnent un rendement moindre, qui diminue 
encore s'ils ont subi un nouveau traitement. A mon sens on a fait 
ici une sorte de sterilisation fractionnee, de tubercule en tubercule, 
pour aboutir en definitive a n'avoir qu'une infection faible et irre- 
guliere du sol et par suite un rendement insiguifiant. C'est au 
moins une explication logique que je puis donner d'experiences 
que je n'ai pas suivies de pres moi-meme ; M. Lindet l'a acceptee. 

Prillieux el Ghauveau proposent une autre explication : 
« On admet, dit Prillieux,   qu'il y a dans le  sol   des bacteries 

(t) Bull, des seances de la Sac. mil. d'Agrirulture   de  !• ranee (mars 1901). 
{2) Comptes-Rendus (11 fevrier 1901). 
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utiles. Elles peuveut avoir ete detruites dans les experiences de 
M. Lindet ». « On pourrait admettre, ajoute Chauveau, que le 
bichlorure de mercure ait une influence destructive sur les bac- 
teries utiles de la terre et que, de cette facon, il puisse influer sur 
la recolte. » II ue me parait pas que cette maniere de voir puisse 
expliquer que les tubercules venant de parents mercures, maisnon 
mercures eux-memes donnent de moindres rendements. Je ne 
sais de quelles bacteries Prillieux et Chauveau veulent parler, 
mais je ne crois pas qu'il y ait encore d'argmnent d'aucune sorte 
permettant de croire que des bacteries intervienuent pour moire 
plus frequent on phi* premre tin mode tl'evolution determine des 
bourgeons; c'est, si je compreuds bien, ce qu'il faudrait entendre 
ici par leur utilite. 

La degeneration liee ici a Taction prolongee d'un antiseptique 
peut, comrae j'ai dit, apparaitre sans cela, frequemment elle se 
produitquand on cultive lougtemps une meme variete en un meme 
lieu. D'apres Aime Girard, qui a consacre a cette question une 
longue et patiente etude experimeutale (1), ce fait est certain mais 
il n'est pas fatal. Si Ton a soin de garder chaque annee pour la 
plantation les tubercules des pieds qui ont fourni les rendements 
les plus eleves, la degeneresceuce ne se produit pas. Les tubercules 
venant de pieds a grand rendement, de quelque grosseur qu'ils 
soient, donnent 1'annee suivaute des pieds a rendements sensible- 
ment egaux ; les tubercules des pieds a rendements faibles, qu'ils 
soient gros ou petits, donnent par la suite des rendements infe- 
rieurs : c'est par eux que la degeneresceuce des plantes se produit, 
la selection peut l'empecher. 

Aim£ Girard tire de ses experiences la conclusion que le rende- 
ment tient a des qualites he"reditaires; il me parait qu'on doit 
1'admettre en effet, et il est assez evident qu'un pied ne pourra 
ctre tres productif que s'il est vigoureux et si son appareil aerien 
bien coustitu^ peut former en assimilant assez de sucre pour que 
les tubercules qui se formentpuissent grossir normalement. II faut 
remarquer seulement que, dans l'hypothese ou je me place, une 
plante a grand rendement doit etre non seulement vigoureuse, mais 
encore bien infestee ; les tubercules qui se forment dans la partie 
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du sol ou cette plante croit doivent etre a leur tour plus largement 
contamines que les tubercules de plantes coureuses et peu fertiles, 
pauvrement infestees. Si la formation des tubercules est, coinme je 
le pense, un symptome de l'infection, il n'est pas douteux qu'on 
peut, par selection, maintenir et propager, en meme temps que 
des races bien constitutes de la plante, la maladie iufectieuse qui 
nous perinet de Putiliser. 

Je donne ici, avant de conclure, un resume des arguments de 
Biologie comparee qui m'ont guide dans I'ensemble des recherches 
que je viens d'exposer. 

J'ai designe par le terme de tuberisation un mode de d^velop- 
pement special caracterise par la lenteurde la differentiation mor- 
phologique et histologique des points vegetatifs ou des bourgeons, 
et par la mise en reserve concomilanle des aliments non utilises 
pour la differentiation. 

Les plantes que j'ai etudiees peuveut etre classees, par leurs 
modes de mherisnUon, en trois categories. 

I. — II y a tube'risation precoce et permanente dans le cas du 
iS'eottia Mdus-avis. Les planlules sunt lub^risees <K's le plus jeune 
3ge, la differentiation du bourgeon terminal est tres lente en tout 
temps, ce bourgeon prod nit un enchainement de tubercules. L'ac- 
cumulatiou d'amidon est coustante au cours de la vie. 

II. — 11 y a tiiberisahoti preenrr ,.\ p-rantique dans le cas des 
Ophrydees. Les jeunes plantules tuberisees ressemblent a celles du 
Neottia ; mais dans la suite on peut distinguer dans le developpe- 
ment des bourgeons des periodes de tuberisation, alternant avec 
des periodes de ditlerenciation normale. Les tubercules se torment 
pendant les periodes de tuberisation ; les feuilles et les fleurs se 
differencient pendaot les penodes de ditfereuciation. 

III. — II y a tuberisation tardive et periodique dans le cas de la 
Ficaire et de la Pomme de lerre. Les plantules se differencient 
d'abord normalement; plus ou moins tardivement la tuberisation 
des bourgeons commence; il se forme des tubercules. A partir de 
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cette premiere periode de tuberisation les choses se passent corarae 
chez les Ophrydees. 

Les plantes que jecite ici sont, au moiosa certains moments de 
leur vie, infestees par des champignons eudophytes. L'infection se 
fait au cours de la vie a des epoques precises bieu defmiesdans 
chaque cas, ditlerentes dans des cas divers. Le ph^nomene de 
l'infection qui se montre ainsi lie d'une facon etroite aux pheno- 
menes generaux de revolution de la plante est un caractere 
biologique bieu defini qui peut 6tre utilise pour une classification. 
Or la classification faite d'apres les modes d''infection aboutit a 
grouper les cas que j'^tudie de la meme maniere que la classifi- 
cation faite d'apres les modes de tuberisation. 

I. II y a infection precoce et permanente dans le cas du Neottia 
Mdus avis. L'infection est realisee des le d^but de la germination ; 
au cours de la vie la plante est constamment infestee. 

II. 11 y a in feel inn prccncr ri periodnjac dans le cas des Ophrydees. 
L'infection est realisee une premiere fois au debut de la germi- 
nation comme chez le Neottia; mais ritans l\ sirile les bourgeons 
s'isolent periodiquement avec des tuheivules in< UMH nes et sont pour 
un moment a l'abri de toute infection. II y a lieu de distiuguer des 
periodes <Vinfection alternant avec des periodes de non infection. Les 
periodes de tuberisation coincident avec les periodes d'inl'eetion ; 
les periodes de diflerenciation coincident avec les periodes de non 
infection. 

III. II y a infection tardive et periodique dans le cas de la Ficaire 
et de la Pomme de terre. L'infection ne se realise qu'un certain 
temps apres la germination. La vie commence par une periode de 
non infection pendant laquelle il y a diflerenciation normale des 
plantules. A partir de la premiere infection les choses se passent 
comme chez les Onhrydees. 

Je me suis attache a etablir le parallelisme qui existe eutre ces 
deux classifications; j'ai cherche de plus a montrer que cette 
coincidence n'est pas accidentelle, et que, a des variations du 
mode d'infection dans chaque cas correspondent des variations 
paralleles du mode de tuberisatiou. J'espere 6tre arrive par l'etude 
de plantes tres diverses a des r^sultats susceptibles de generali- 
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CONCLUSIONS 

Les plantes tres diverses que j'ai comparees dans ce travail 
sont du nombre de celles dont les racines soot normalenient 
infest^es par des champignons filamenteux. Dans les cas dont je 
me suis occupe ces champignons sout specifiquement peu e^oignes 
les uns des autres, ils appartiennent aux genres Nectria, Hypomyces 
ou a des genres voisins. 

Un mode singulier de developpemeot des bourgeons se presente 
chez toutes ces plantes : au lieu de croitre en donnant des rameaux 
feuilles suivant le mode le plus general devolution des bourgeons 
chez les vege^taux, ces bourgeons torment des tubercules oil les 
aliments actuellement inutilises s'accumulent. 

Par des arguments tres divers tires de la Biologie comparee ou 
de l'experiinentatiou, j'ai ete" amene a concevoir la tubfriwtion 
des bourgeons comme une consequence et un symptdme de Yin- 
fection des racines. L'action des champignons infestant les racines 
doit etre comprise en ce cas comme une action d distance qui peut 
s'expliquer par la diffusion de produits solubles dans le corps 
de la plante. 

Parmi les conclusions auxquelles j'ai ete incidemment amene 
au cours de ces recherches, je retiendrai ici celle qui resulte de 
Tetude de la germination des Orchid6es : 

Les graines rudimentaires de ces plantes nese de>eloppent que 
lorsqu'un champignon les a atteintes et a penetre certaines de 
leurs cellules. Leur germination ne peut pas se produire sans 
Taction de ce microorganisme. 

Ce travail a ete fait au Laboratoire de Botanique de l'Ecole 
Normale Superieure, dirige par M. J. Costantiu, et aussi au Labo- 
ratoire de Biologie veg&ale de Fontainebleau, dirige par M. Gaston 
Bonnier. 

J'adresse mes plus sinceres remerciements a mes maitres, qui 
m'ont souvent encourage dans ces recherches. 
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EXPLICATION    l»CS    I'LAM.III- 

Fig. 1-2. — Orchis maeulata. 

le 31 mars, n'ayant pas developpe" de 

- Plantules d'Orchis r 

Gr. 2. 

4. — Coupe d'ensemble de la meme plantule passant par le bourgeon 
terminal. La zone infested dans le tubercule de premiere annee (ti) et dans 
le rhizome (»•) est indiquee en pointille. Gr. 2. 

5. — Plantule derivant d'un petit tubercule (t) detach^ d'une plante 
adulte. Recoltee en mai. f, fragment de la tige de la plante adulte sur 
laquelle le tubercule s'est forme; r, rhizome portant des poils et des 
ecailles. V tubercule produitpar le bourgeon terminal. Gr 2. 

6. — Coupe d'ensemble de la r 
, une ecaille d 

cule sur le bourgeon terminal et la base engainante du petiole cotyledon- 
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Fig. 9-15. — Neottia Nidus-avis (Germination). 

9. — Graine, coupe longitudinale. Le trait t indique la place et la forme 
generate du tegument, m, region ou le tegument s'attache au placenta 
(cote du hile et du micropyle); s, p61e suspenseur de lembryon; v, p61e 
v^getatif. Gr. 93. 

10. — Graine au d6but de la germination, coupe longitudinale, meme 
signitication des lettres que pour la flg. 9. Gr. 98. 

11. — Coupe longitudinale d'une plantule, au cours de la premiere 
annee du developpement. Au-dessous de l'epiderme indemne se trouve, 
dans la region moyenne, la zone infestee ou Ton voit des cellules a peloton 
de tilaments distincts (p) et des cellules a peloton degenere (c) irreguliere- 
ment reparties. Au centre, cellules allongees formant un cylindre central 
entour6 de parenchyme amylace.  r,r, points vegetatifs des premieres 

12. — Aspect exterieur d'une plantule plus avancee. B, bourgeon 
•rminal; T, premier tubercule ; A, axe embryonnaire ; t, tegument de 

1G. — Aspect exterieur d'une autre r 
d'un rhizome. Le tubercule terminal T 
premiere ecaille est diflerenciee. Gr. 5. 

Fig. 17-20. 

17. - Un 
pal; b, bourg 

) figure, un peu exager6. 
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llee en avril, dont le bourgeon principal 
b sont sur le point de se developper en 

I ete enlevels. Gr. 2. 

n groupe de bourgeons se developpant a 
la partie nioyenne d'un rhizome de plante adulte : b, bourgeon de second 
ordre ; b'l, b'-2, bourgeon de troisieme ordre ; i, zone infestee du rhizome, 
s'etendant a la base du groupe de bourgeons ; a, parenchyme amy lace : 

20. — Groupe de jeune hampes Morales resultant dudfSveloppement d'un 
bourgeon de second ordre (b) d'un rhizome :a, point d'attache de J'rusem- 
ble sur ie rhizome; b\, b'i, bourgeon de troisieme ordre; ')"i, b"», bourgeons 
de i|iiatrieiiie ordre; b'"i. b'"a. bourgeons de cinquieme ordre ; ?', limite 
superieure de la zone infestee exceptionnellement etendue a la base des 
bourgeons b el b'\ dont les liampes Morales etaieiil ditl'erenciees mais des- 
sechees. Les racines ont et6 enlevees ainsi que les ecailles, dont on voit 
les lignes d'insertion. Kecolle en avril. Gr. 1. 

Fig. 21-22.  — Pieds a hampe souterraine. 

21. — Developpement sur un vieux rhizome d'un bourgeon de second 
ordre b, pret a donner une hampe enterree ; i, li 
infestee; rr, racines;   It, racines  formant   des   tiibereuh 
Herolle en avril. Gr. 2. 


