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RESUME 

SUR QUELQUES ASPECTS PHYSIOLOGIQUES ET 
BIOCHIMIQUES DE LA TUBERISATION 

(Upon tubef1..i.zat.i.on : Some phLjo.i.otog.i.cat and 

B.i.ochem.i.cat Mpecto ) 

C. MARTIN, M. PAYNOT et J. MARTIN-TANGUY 

Station de Physiopathologie Vegetale 
INRA - DIJON 

Chez de nombreuses especes vegetales des organes 
de nature bien determinee possedent la propriete de tuberiser. 
Apres la mort de la plante, ces tubercules servent a la 
multiplication vegetative de I' espece. Ce mecanisme physio
logique, comme la floraison, est reconnu dependant de la 
photoperiode, sensible aux hautes temperatures, induit par 
Ie feuillage et par greffe. Floraison et tuberisation doivent 
donc avoir des points communs biochimiques. Nous montrons 
que Ie feuillage de Nicotiana sylvestris (fleurissant en jours 
longs), greffe sur Solanum SDA (tuberisant en jours courts), 
induit la tuberisation du porte greffe, en jours longs. Le 
facteur de tuberisation est donc bien d'origine folia ire mais 
n' est specifique ni de I' espece ni m€me du genre vegetal. 
Des travaux anterieurs, issues de nos laboratoires ont montre 
que la synthese ou I' accumulation de phenolamides est etroi
tement liee a l'induction et l'expression florales. II 
apparait ici que ces composes sont presents chez Solanum SDA 

en grande quantite, dans les feuilles sous jours longs 
(periode de floraison), dans les stolons sous jours courts 
(periode de tuberisation). 

SUMMARY 

In VaMOM ptant opec.i.eo, d.i.66ef1.ent detef1.m.i.ned Of1.gano can 
tubef1..i.ze. Theoe tubef1.o can be uoed -in vegetauve f1.epf1.oduct.i.on 06 the 
ptant. Th.i.o ph Ljo.i. otog-i cat mecan.i.om (ouch M 6towe;ung) -io dependant 
on photopef1..i.od-iom, oeno.i.t.i. ve to h-igh tempef1.atUf1.eo and -induced b Lj teaveo 
and gf1.a6t-ing. We. ohow that teaveo Mom Nicotiana sy lvestris (6towe.f1.-ing 
undef1. tong daLjo) gf1.a6te.d on Solanum SDA (tube.f1..i.z.i.ng unde.f1. ohof1.t daLjo) 
-induce tubef1..i.zat.i.on on the Moch unde.f1. tong daLjo. So, tube.f1..i.zat.ion 6actof1. 
.i.o ne-ithe.f1. ope.c.i.6.i.c 06 a opec.i.e nof1. a genuo but f1.eaULj comeo 6f1.om the. 
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i'.eave~. PlLeV{OU~ W01th~ 6lLom OUlL glLoup ~how that ~ynthe~{~ OlL accumu
i'.at{on 06 phenoi'.am{de~ Me t{ghti'.y i'.{nhed to 6i'.owelting induction and 
eXplLeM{On. F UlLthelL wOlLh~ demOMtlLate helLe that the~e ~ub~tance~ Me 
plLe~ent {n So lanum SDA , at h.i.gh i'.e vei'. -in i'.eave~ undelL i'.ong day~ 
(6i'.owelL{ng peltiod), {n lLunneM undelL ~hOlLt day~ (T ubelL-i.z.i.ng pelL{od). 

Chez de nombreuses especes vegetales, des organes 
de nature bien determinee (racine, tige, feuille) possedent 
la propriete, a un moment donne du cycle vegetatif de la 
plante, d' accumuler dans leurs parenchymes primaires ou 
secondaires, des substances de reserve, generalement gluci
diques. Le stockage de ces substances, accompagne d'une 
hypertrophie radiale de l'organe affecte, caracterise la 
tuberisation. Apres la mort de la plante, ces organes tube
rises deviendront des organes de conservation puis, apres 
une periode de dormance plus ou moins longue, ils serviront 
a la multiplication de l'espece. Leurs bourgeons donneront 
alors naissance a de nouvelles plantes qui utiliseront les 
reserves accumulees anterieurement pour assurer leur premiere 
phase de croissance. 

Ce mecanisme physiologique a deja fait I' objet de 
nombreuses observations et etudes qui ont abouti tres souvent 
a des conclusions coherentes mais quelquefois aussi a des 
resultats contradictoires. Ainsi : 

1) Ce phenomene est tres souvent dependant de la 
photoperiode (1 a 4). 

2) les hautes temperatures inhibent la tuberisation 
(5 a 7) de me me qu'elles inhibent l'induction et l'expression 
florales (8). 

3) Le facteur inducteur de la tuberisation est forme 
ou active dans Ie feuillage (4-9). 

4) Ce facteur est transmissible par la greffe (10 
a 12). 

de 
pas 

5) 
l'espece 
(12) . 

Enfin, pour certain 
tubereuse (13-14) 

ce 
pour 

facteur est 
d'autres, 

specifique 
il ne l'est 

Nos recherches en biochimie de la differenciation 
et plus specifiquement de la floraison (15 a 22) nous ont 
conduits a imaginer les experiences relatees ci-apres. II 
existe en effet de nombreuses analogies entre floraison et 
tuberisation dependance photoperiodique, sensibilite au 
facteur temperature, transmissibilite d'un stimulus par la 
greffe, aspects qualitatifs mais aussi quantitatifs des deux 
phenomenes. 
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L' hypothese a I' origine de ces experiences est la 
suivante : les diverses manifestations photoperiodiques telles 
que la tuberisation, l'entree en dormance ou la floraison 
doivent avoir des points en commun. 

EXPERIENCES DE GREFFAGE 

Notre premier objectif etait de tenter d 'obtenir, 
par l'intermediaire de la greffe, la tuberisation en dys
periode d 'une espece, grace au feuillage d 'une autre espece 
incapable de tuberiser, mais fleurissant sous des conditions 
photoperiodiques inhibant la tuberisation de la premiere 
espece la reussite d' une telle experience plaiderait tres 
favorablement pour, sinon l'identite, du moins une grande 
similitude entre facteur(s) de floraison et facteur(s) de 
tuberisation. 

Nous avons choisi deux genres tres differents 
la Pomme de Terre et la Tabac. 

Pomme de Terre : deux especes ont ete retenues : 

SDA : hybride Fl entre Solanum tubel'osum et Solanum 
demissum. Cet hybride presente la particularite de fleurir 
sans tuberiser en jours longs (16 h) et de tuberiser sans 
fleurir en jours courts (10 h). 

Solanum tubel'osum var. Bintje. La tuberisation de cette 
espece est tres peu sensible a la photoperiode. 

Tabac deux especes ont egalement ete retenues : 

16 
h. 

Nicotiana sylvestl'is: qui fleurit 
h mais reste en rosette vegetative en 

en jours longs 
jours courts de 

de 
10 

dite de 
en 16 h, 
10 h. 

Nicotiana tabacum var. Xanthi n. c. qui est une plante 
jours longs preferante j elle fleurit abondamment 
plus tardivement et beaucoup moins abondamment en 

Dans une prem~ere experience, preliminaire, on 
greffe en fente sur des boutures de Pomme de Terre SDA et 
Bintje enracinees depuis 30 jours, des sommets vegetatifs 
de N.sylvestl'is et egalement des sommets de SDA ou de Bintje 
comme temoins (pour eliminer un eventuel effet du greffage). 

Dans la deuxieme experience, sur des boutures de 
Pomme de Terre SDA enracinees depuis 30 jours, on greffe 
des sommets vegetatifs des deux especes de Nicotiana et egale
ment des sommets de SDA qui servent de temoins. 

Lorsque la soudure est realisee, c'est-a-dire 12 
jours apres la greffe, on supprime toutes les feuilles des 
porte-greffes SDA ou Bintje et on separe chacune des combi-
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naisons en deux lots I' un est place en jours courts (10 
h), l'autre en jours longs (16 h). On laisse les greffons 
de Tabacs ou de Pomme de terre se developper mais on veille 
attentivement a supprimer tout developpement vegatatif de 
I' espece porte-greffe capable de tuberiser. Les plantes sont 
elevees en salles climatisees (temperature 20 C 1 lumiere 
150 W.m ,hygrometrie 70 pour cent). 

La premiere experience, preliminaire, comportait 
8 a 12 combinaisons par lot. La seconde, realisee uniquement 
avec SDA , comportait 20 combinaisons par lot. Les resultats 
ont ete notes 120 jours apres Ie greffage. 

TABLEAU 1 1ere experience, janvier a rnai 1982 

Greffon/ N. sylvestris/ N. sylvestris/ SDA6/ 
Porte-9reffe SDA6 Bintje SDA6 

Jours longs (16 h) + + + 

Jours courts (10 h) + 

+, tuberisation absence de tuberisation. 

TABLEAU 2 2e experience, rnni a septernbre 1982 

Greffon/porte-greffe 

Nombre de tubercules sur 20 plantes 

en : 

Jours longs (16 h) 

Jours courts (10 h) o 

N. sylvestris/ 
SDA6 

110 

(5.5 par plante) 

o 

N. xanthi/ 
SDA6 

357 

(17,8 par plante) 

3 

(su r 3 plantes 

di fferentes) 

Bintje/ 
Bi ntje 

+ 

+ 

o 

210 

(10,5 par 

plante) 
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II faut completer ces resultats de la deuxieme 
experience par les observations suivantes 

quand il Y a tuberisation, elle commence vers 
Ie 45e jour apres la greffe 

les greffons de N. sylvestl'is ont fleuri en jours 
longs et nOll en jour s c(,urts ; ceux de N. xanthi ont fleuri dans 
les deux conditions mais avec les differences quantitatives 
ci-dessus evoquees. 

Ces resultats conduisent aux conclusions et discus
sions suivantes : 

1) Comme l'avait montre J.P. NITSCH des 1966 (12), 
Ie stimulus conduisant a la tuberisation n'est pas specifique 
mais nos resultats sont encore plus significatifs que ceux 
de cet auteur qui avail choisi deux especes d'un m@me genre, 
l'Helianthus, alors que nous avons combine, par l'inter
mediaire de la greffe, des especes de genres tres eloignes, 
Ie Solanum et Ie NicoUana. 

2) La tubelisaUun (de m@me que la floraison) est 
un phenomene quantitatif comme l'avaient deJO!lIlLre MADEC et 
PERENNEC (13) les chiffres 011 tableau ci-dessus Ie 
temoignent. 

3) Si Ie stimulus est de nature !,I,c,toJperiodique, 
comme Ie conclut NITSCH (12), jl peut cependant @tre de
clenche, chez I' espece capable de tuberiser, par Ie materiel 
folia ire d'une espece inLapabl", oe tuberiser, soumis a des 
conriitions phutopt':rl.od it!llt"; ljll i ne permettent pas la 
productiun de tuh.'u,Jlt'H iJ'''' 1 '~"J-reLe tubereuse. La, si nos 
resultats nt.' sonl ]lilH '.CJlllJ.iHil.,.lllires avec ceux de NITSCH, 
ils autorisent inconteRtablemenl a emettre des hypotheses 
plus audacieuses graLe A des heterogreffes NITSCH avait 
en effet obtenu 1<1 tub!'!ri sati on en jours courts il n' avait 
pas obtenu de tuberLules en jours longs. 

N ous avons personnellement, avec un autre systeme 
biologique, obtenu la tuberjsation en jours longs d'une espece 
ne tuberisant qu'en jours courts et surtout nous n'avons pas 
obtenu de tubercules en jours courts (avec Ie N. sylvestl'is 
comme materiel foliaire). 

On peut donc obtenir la derepression de genes 
specifiques d' especes capables de tuberiser dans les condi
tions photoperiodiques incompatibles avec la tuberisation, 
grace a du materiel foliaire d' une espece et m@me d' un genre 
tres eloigne incapable de tuberiser. 

Signalons que Chailakyan (23) a obtenu des resultats 
voisins avec d'autres varietes de Tabac et de Pomme de terre. 
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ETUDE DE QUELQUES ASPECTS B10CH1M1QUES 

Nos recherches sur la biochimie de la floraison 
(15 a 22) ont revele que la synthese d' une nouvelle classe 
de molecules, les phenolamides, etait etroitement liee a 
l'induction florale, c'est a dire aux mecanismes qui con
duisent a la reproduction sexuee. Les phenolamides resul tent 
de l' union par une liaison amide, d' un acide phenol et d' une 
amine ou d' une polyamine. N ous avons montre par ailleurs que 
ces molecules intervenaient en synergie avec les auxines et 
les cytokinines sur la multiplication et la differenciation 
cellulaire in vitro (24). 11 etait donc tentant d'etudier 
leur metabolisme en fonction de la tuberisation. En voici 
le resume. 

Des boutures apicales comprenant 4 a 5 feuilles 
sont pre levees sur des plants de SDA ages de 3 semaines et 
cultives en jours longs de 18 h. Elles sont mises a enraciner 
dans de la vermiculite humide arrosee regulierement par une 
solution minerale nutritive. Des que les racines commencent 
a apparaitre, on ne laisse subsister que la plus jeune feuille 
inseree le plus pres du bourgeon apical et le bourgeon situe 
a la base de la bouture. Toute les autres feuilles, les 
bourgeons qui se trouvent a leur aisselle et le bourgeon 
terminal sont supprimes. Chaque bouture est alors reduite 
a une tres jeune feuille en voie de developpement d'une 
surface foliaire de 2 a 3 cm 2 et d 'un bourgeon enterre dont 
le stolon qui en proviendra sera place dans un manchon de 
toile noire afin que toute sa croissance et son developpement 
s' effectuent a l' obscurite. Ces boutures sont alors divisees 
en deux lots. L'un est place en jours courts de 10 h, l'autre 
en jours longs de 16 h. Des ce moment, toutes les semaines, 
les feuilles et les stolons tuberises ou non de trois boutures 
par lot sont preleves et leur teneur en phenolamides de
terminee (25). 

Dans les feuilles et les tiges des boutures 
cultivees en jours longs de 18 h, la presence de la feruly
putrescine, la cafeylputrescine et la para-coumarylputrescine 
a ete observee. Ces trois substances se retrouvent aussi dans 
les stolons des boutures soumises a des jours courts de 12 
h 30 avec en plus des traces de cafeylspermidine. 

L' evolution dans le temps de la 
phenolamides des stolons, des feuilles 
representee par le graphique ci-contre. 

teneur 
et des 

totale 
tiges 

en 
est 

Durant les 5 premleres semaines suivant la mise 
en place de l' experience, ou la feuille realise pratiquement 
toute sa croissance pour atteindre sa grandeur definitive 
avec une surface foliaire de l'ordre de 190 a 210 cm 2

, la 
teneur totale en phenolamides reste faible dans les deux types 
d'organes preleves quelle que soit la photoperiode. C'est 
par la suite que, selon les conditions d' eclairement, vont 
apparaitre de fortes differences. 
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Stolons 

tUbe.'l.S.""O" i 
••• 0 

Feuilles + tiges 

.0 
?-··o··· -.. . . 

-. .0 
0··-

... . .. .0···0···0 
•.• 0·-

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 

semaines apres Ie debut de I'experience 

Evolution de la teneur en phenolamides des stolons 

et des feuilles en fonction du temps et de la photoperiode 

Jours longs ~ Jours courts 0 .... 0 

En jours courts, la teneur des phenolamides dans 
les stolons, faible au debut de I' experience, augmente 
rapidement. Cette augmentation se realise au moment ou les 
stolons, apres une croissance d'une duree assez courte, 
arretent leur elongation pour differencier a leur extremite 
un tubercule. Par contre, au niveau des feuilles, la teneur 
en phenolamides demeure tres faible et stable. 

En jours longs, la situation est differente. La 
quantite de phell013mides presente dans les feuilles fiugmente 
rapidement et tres fortement, tandis qu'au niveau des stolons 
qui poursuivent leur elongation sans jamais tuberiser jusqu'a 
la fin de l'experience, elle demeure tres faible. En fin 
d'experience, les deux types de boutures se distinguent 
principalement par la longueur des stolons. En jours longs, 
les stolons sont tres longs, non tuberises, a croissance 
orthotrope en jours courts, ils sont courts, a croissance 
plagiotrope et portent un ou plusieurs tubercules. 
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DISCUSSION 

Nous avons montre anterieurement que la synthese 
ou l'accumulation de phenolamides etait etroitement liee a 
l'induction et l'expression florales. 11s sont synthetises 
des l'induction florale et s' accumulent presqu' exclusivement 
dans les organes reproducteurs (ovaires et antheres). Mais 
ces molecules different qualitativement et quantitativement 
selon les familles, les genres et meme les especes (19). C'est 
l'analogie entre le metabolisme des phenolamides du Tabac 
et de le Pomme de terre qui nous a conduits a realiser les 
premieres experiences de greffes relatees ci-dessus puis a 
analyser leur metabolisme en fonction de la tuberisation. 

La reponse photoperiodique du clone de Pomme de 
terre SDA , suant a sa tuberisation, conduit a deux distri
butions differentes de ces composes. En effet, l'accumulation 
de phenolamides s'observe au niveau d'organes differents selon 
que la feuille perl;oit un induction de jours courts, ou de 
jours longs. Dans le premier cas, elle se fait au niveau des 
stolons quand ceux-ci tuberisent et dans le deuxieme cas au 
niveau des feuilles alors que les stolons poursuivent leur 
elongation sans tuberiser. TIZI0 et PAUPARDIN (25-26) ont 
montre que certains acides phenols accelerent et amplifient 
la tuberisation de la Pomme de terre cultivee in vitro. Ces 
molecules n'existent pas a l'etat libre chez les vegetaux, 
mais nous avons montr e que les acides cafeique et ferulique 
fournis a des fragments de limbe de Tabac cultives in vitro 
etaient rapidement (48 a 72 h) transformes en phenolamides 
correspondants (resultats non publies). 

Si le clone SDA exige pour tuberiser que uun 
feuillage soit expose a des jours courts alors que les jours 
longs sont favorables a sa floraison, les experiences relatees 
ici montrent qu'il est possible d'obtenir sa tuberisation 
en jours longs (16 h) par le simple greffage d 'un feuillage 
d' une espece incapable de tuberiser, le Nicotiana sylvestris 
mais fleurissant en jours longs. Par contre, chez ces h~tero
greffes, on n' obtient pas de tubercules en j ours courts et 
le greffon ne fleurit pas et n'accumule pas de phenolamides. 

N os experiences 
festations physiologiques 
a priori aussi differentes 
son, presentent en commun 
leur accumulation dans les 
posent un certain nombre de 

revelent donc que deux mani
photoperiodiquement dependantes, 

que la tuberisation et la florai
la biosynthese de phenolamides et 
organes correspondants. Mais elles 
problemes : 

1) Quel est le role exact joue par de telles 
substances dans l' organogenese des vegetaux, en combinaison 
avec d'autres systemes hormonaux (cytokinines et gibberellines 
en particulier) ? 

2) quelle est l'incidence de la photoperiode sur 
leur site de synthese et sur leur migration ? 
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En resume, pourquoi les organes 
sexuels et les tubercules sont-ils des puits 
durant leur formation ? 
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