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SUR LA

PERMBÄBILITE DI PROTOPLASME YIVART

POUR QUELQUES SELS

PAR

Arthur TKOENDLE
(Avec 4 fig.)

(Suite et fin.)

III. — Vitesse de penetration de differents sels.

Nous avons trouve au cours des experiences que nous allons

presenter que la vitcsse d'entrde depend de la nature du sei,

qu'elle est influencee par les deux constituants du sei, par le
cation et par l'anion.

Traitons done d'abord de l'influence du cation. La regie
generale, e'est qu'il y a concordance tres nette entre la vitesse

d'entree du sei et la position qu'occupe l'eiement cation dans

le Systeme periodique des elements. Dans un meme groupe de

parente chimique, la vitesse d'entree augmente avec le poids
atomique du cation. Les preuves en sont reunies dans les

tableaux suivants.
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Lupinus albus, racine, region entre le 2mc et le 3me millimetre, en
Oct.-Nov. 1916. arriere de l'extremite, ecorce moyenne et inte-

rieure.

Set
Longueur

des
racines

millimet.

Nombre
des

racines

Temperature

Diffe-
rence de
conc. d.

sol.
mol

Duree
de

sejour
dans les

sol.

Concentration

plasmo-
lysante

Quantite
absorbee

par
minute

LiCl 11-20

11-21

13-19

8

8

8

O

18

18

17,5-18

0,1

0,1

0.1

2 min.

5 »

10 »

0.40 mol

0,537 ».

0,787 »

0,045 mol

0,050 »

NaCl 15-20

12-21

16-20

8

8

8

18,5

18-18,5

18-18,5

0,1

0.1

0,1

2 »

5 »

10 »

0,425 »

0,612 »

0,975 »

0,062 »

0,072 »

KCl 8-24

12-24

11-30

32

24

24

18-20
18-19

17-19,5

0,1

0,1

0,1

2 »

5 »

10 »

0,437 »

0,741 »

1,229 »

0,101 »

0,097 »

RbCl 10-30
10-19

12

12

16-18,5
16-19

0,1

0,1

2 »

5 »

0,475 »

0,933
0,152 »

La difference entre le Na et le K a ete verifiee aussi dans le
cas des palissades.

Acer platanoides, feuille, cellules palissadiques.

Sei Nombre des
feuilles

Duree de sejour
dans les
solutions

Concentration
plasmolysante

Quantite
absorbee par

minute

NaCl 18 2 minutes 0,520 mol
0,021 mul

18 5 » 0,583 »
0,020 »

18 10 » 0,683 »

' KCl 6

6

6

2 »

5 »

10 »

0,541 »

0,608 »

0,754 »

0,022 »

0,029 »

Les deux tableaux suivants contiennent les resultats relatifs
au Mg, Ca, Sr et Ba.
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Quantite

absorboc

par

minute,

mol

Pericycle 0,036 0,021 0,040 ® 0,0040 0,0036 0,0100 0,0063

Ecorce moyenne 0,032 0,030 0,046 ® 0,0043 0,0055 0,0083 0,0091

Ecorce
'exterieure 0,025 0.020 0,040 ® 0,0026 0,0038 0,0063 0,0058

Concentration

plnsmolysantc,

mol

Pericycle 0,073 0,182 0,287 0,696 0,074 0,089 0,081 "0,077 0,081 0,093 0,148 0,074 0,104 0,090 0,199

Ecorce moyenne 0,091 0,187 0,337 0,799 0,086 0,091 0,090 0,094 0,092 0,105 0,188 0,088 0,113 0,112 0,249

Ecorce exterieure 0,070 0,146 0,250 0,656 0,066 0,067 0,070 0,067 0,073 0,081 0,139 0,066 0,085 0.081 0.173

Duree

de

sejour

dans

les

solu¬

tions,

minu¬

tes 2 5

•

10 20 2 5 10 20 2 5 20 2 5 10 20

Difference

de

concentration

des

solu¬

tions,

mol

0,025
0,05

0.1 0,2
0,234 0,025 » » 0,025 » 0,06

0,025 u
0,05 0,08

Temperature 18°5-19 18-19 18,5-19 17 18-18,5 17-18 17-17,5 18-20 18 18-19 17,5-18 16-19 16-19 16,5-17 17-18

Nombre

des

racines

16 16 8 16 16 16 8 16 8 8 16 16 16 8 16

Longueur

des

raeines,

millimetres 15-22 17-22 14-47 13-26 13-34 15-24 14-25 10-45 13-19 17-22 19-33 13-29 13-22 13-18 11-38

Sei
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Acer platanoides (1916), Feuille. cellules palissadiques.

Sei Nombre
des feuilles

Duree de sejour
dans les
solutions

Concentration
plasmolysante

Quantite
absorbeo par

minute

CaCI2 9 5 minutes 0,40 mol 0

9 10 » 0,40 »

9 20 » 0,40 »

9 40 » 0,40 »

BaCI2
6

6

2 »

5 »

0,337 »

0,337 »

6 id » 0,337 »

6 20 » 0,343 » 0.0007 mol

La regle enoncöe plus haut se trouve confirmee pour les Ca,

Sr et Ba. Quant au Mg, il ne paralt pas la suivre. 11 me semble

que cette difference n'est pas reelle, vu qu'au point de vue
chimique les Ca, Sr et Ba se rapprochent tres etroitement les

uns des autres, tandis que le Mg occupe plutot une position
speciale et se rapproche plus du Zn et du Cd. Mais, certainement,
il y aura lä de nouvelles experiences ä faire pour elucider defi-
nitivement cette question.

D'autre part, ces memes experiences repondent d'une maniere
tres precise ä une autre question importante. Les particules du
sei devant traverser la membrane cellulaire avant de pouvoir
passer ä travers le protoplasme, il s'agit de savoir si celle-ci,
dans nos experiences plasmolytiques, a une influence sensible

sur la vitesse d'entree du sei. II paralt d'autant plus justifie de

poser cette question que quelques travaux importants (par
exemple: Baumann et Gully 1910, Hansteen-Cranner 1914, Od&i
1916, Skene 1915, Wieler 1912) nous ont fait connaltre que la

paroi cellulaire absorbe inegalement les deux ions, positifs et

negatifs, d'un sei.

Maintenant, si nous comparons les concentrations plasmoly-
santes, apres deux minutes des quatre sels: MgCl,, CaCl2,SrCl2
et BaCl, nous voyons qu'elles sont ä peu pres de meme grandeur.

Elles sontequimoleculaires et la dissociation electrolytique
des quatre sels etant ä peu pres la meme, elles sont en meme
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temps isotoniques. Les quelques variations des chiffres sont

irregulieres et dues ä la variability du materiel. Dans la fig. 4

(p. 124), j'ai trace les courbes d'absorption des quatre sels. On re-

marquera que ces courbes, partant toutes du meme point, apres
deux minutes montent tout ä fait differemment. Le CaCl2

n'entrant pas d'une maniere appreciable dans le protoplasme,
sa courbe est tout ä fait horizontale. Tout cela nous dit qu'apres
deux minutes, dans mes experiences, le pouvoir absorbant des

parois cellulaires a du etre sature et que l'entree des sels dans

le protoplasme ne commenca qu'apres ce temps-lä. Les vitesses

de penetration constatees dans mes experiences, se rapportent
done exclusivement au protoplasme et ne sont pas influeneees

par le pouvoir absorbant des parois cellulaires.
Passons maintenant aux anions. Lä aussi nous trouvons la

meme rögle que-dans les cations, mais ä condition qu'il s'agissc
des ions simples. C'est ce que nous montre le tableau suivant:

Lupinus albus, racine, region entre le 2mc et le 3me millimetre en
Nov. 1916. arriere de l'extremite. Ecorce moyenne et inte-

rieure.

Sei
Longueur

des
rar ines

millimet.

Nombre
de

ratiqps
Tempe-
leiure

Di
(Terence de
concentration

des sol.

Duree de
sr jour

dans les
solutions

Concentration

plasmo-
lysante

Quantity
absorbee

par
minute

NaCl 11-20

11-21

8

8

0
18

18

0,1

0,1

2 miaul.

5 »

0,40 mol

0,537
0,045 mol

0,050 »
13-19 8 17,5-18 0,1 10 » 0,787 »

NaBr 10-18 8 16-17 — 2 » 0,360 »

0,089 »

0,090 »
11-16
11-14

8

8

16-17

16-17 —

5 »

10 »

0,629 »

1,082 »

NaJ 9-21

11-17

15-21

8

8

8

18

18-18,5
17.5-18

0,1

0,1

0,1

2 »

5 »

10 »

0,387 »

0,650 »

1,100 »

0,088 »

0,090 »

Quant aux anions composes, le tableau de la p. 122 nous

montre que les azotates passent plus vite que les chlorures et que
ceux-ci entrent plus vite que les sulfates.

AacniVEs, Vol. 45. — Fevrier 1918. 9
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Acer platanoi'des (1915). Feuille. Cellules palissadiques

Sei Nombre
des feuilles

Duree de sejour
dans

les solutions
Concentration
plasmolysante

Quantite ab-
sorbee

par minute

OaCI2 9
9
9
9

5 minutes
10 »

20 »

40 »

0,40 mol
0,40 »

0,40 »

0.40 »

0 mol

Ca(NO,)2 6
6
6
6

2
5 »

10 »

20 »

0,364 »

0,374 »

0,395 »

0,419 »

0,0033
0,004*2
0,0024

Acer platanoiides (1916). Feuilles, cellules palissadiques.

Sei Nombre
des feuilles

Duree de sejour
dans

les solutions
Concentratiou
plasmolysante

Quantite
absorbee par

minute

KCl 6
6
6
6

2 minutes
5 »

10 »

20 »

0,541 mol
0,608 »

0,754 »

0,875 »

0.022 mol
0,029 >.

0.012 >.

kno3 5
5
5
5

2 »

5 »

10
20 »

0,570 »

0,690 »

0,830 »

0,910 »

0,040 »

0,028 »

0,008 »

Dans ce travail, la permeability du protoplasme a 6te mesuree

par la quantity de sei absorbOepar minute. Autrefois je me suis
servi des coefficients de permeabilite, calcules suivant la for-

i'mule fi — l — j (voir Troendle, 1910), oü p signifie le coefficient

de permeabilite, i' le coefficient isotonique trouve dans

l'experience plasmolytique et i le coefficient isotonique theo-

rique facteur de dissociation electrolytique). Fitting, assez

pompeusement, a traite cette methode de « ganz unbrauchbar »

et de «geradezu irreführend» (1915, p. 3). II s'agit done de

savoir, si les differences de vitesse d'entree trouvees par la

methode de Fitting ne se laissent pas exprimer aussi bien par la
methode incriminee des coefficients de permeabilite. J'ai done

ealcule dans les experiences portant sur le Lupinus albus
pendant l'annee 1915, les coefficients de permeabilite pour les

cellules de l'ecorce moyenne.
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I S 10 90Mirv.
Fig. 4.

Coii'-bes d'absorption de MgCla, BaClt, SrGIs, et CaCl2 ILupinus albus).
Abscisses : Duree de sejour dans les solutions.
Ordonnees : Concentrations plasmolysantes.

Lupinus albus (1915). Racine, region entre le 2me et le 3me

millimetre en arriere de l'extremite, ecorce moyenne.

Sei
i1
coefficient

isotonique)

[' Quanlilc
absorboc

pnr
minute 2Apres 2 5 10 20 minut.

CaCL
SrCI,"
BaCI.",
MgCf.,
NnCf
KCl

2,5
2.5-2,4

2,39-2,32-2,2.1

1.79-1,67
1.80-1,74

0
0
0
0
0,47
0,55

0
0,11
0,18
0,48
0,80
0,80

0

0,17
0,71

0,92

0

0,51
0,61
0,87
0,94
0,95

0

0,0049
0,0087
0,0360
0,1440
0,1620

Cn(NO,),
SrlNOjlj
NaNo,
KN°;

2,42
2,42
1,65
1,65

0

0,15
0,84
0.89

0,17
0.20
0,93
0,94

0,42
0.41
0.96

>0,96

0,0048
0.0049
0,1550
0,1560

Na2S04
k2so4

2,25
2,16

0,59
0,79

0,021
0,081

1 Calcules d'apres les donnees, dans Hamburger, tome I (1902), sur la
coiiductivite electrique.

2 Voir les tableaux p. 119 et 122.
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On voit bien que les differences caracteristiques de permeabi-
iite s'aperqoivent aussi bien par la methode des coefficients de

permeabilite que par la methode de Fitting. Evidemment on
ne peut comparer les chiffres de g qu'apres la meme duree de

sejour dans les solutions, et il est ä remarquer aussi que g n'est

proportionnel ä la quantite absorbee que sous certaines conditions.

Je veux me borner ici ä ces quelques remarques, car,
dans un autre travail (1918), je traiterai d'une maniere plus precise

de la theorie et de la valeur des deux methodes. Toutefois,
les quelques chiffres du tableau que nous venons de dresser, de-

inontrent dejä le peu fonde de l'opinion de Fitting.
Dans la litterature botanique, on trouve quelques indications

qui, en somme, ne sont que des confirmations de ce que nous

venons de presenter dans ce chapitre. Pour faire mieux res-
sortir cela, rappelons que les cations favorisent l'entree des sels

dans la serie suivante :

tandis que les anions foment cette serie-ci :

SOi < Cl < NOs

Cl < Br, I.

Dans un travail entrepris dans le but d'etudier l'adaptation
osmotique ä la concentration du milieu chez Aspergillus niger
Pantanelli (1904) a constate que le temps que met la deplas-

molyse dans des solutions isotoniques de differents sels varie
comme suit:

Done le Na favorisait de beaucoup l'entree en comparaison
avec le Ca, et le No3 l'emportait sur le Cl.

Ruhland (1909), en operant sur des Spirogyra colorids sur
le vivant par une couleur d'aniline et mis dans des solutions
salines, arrive ä la conclusion que le protoplasme laisse penetrer

Ca < Sr < Ba < Mg < Li < Na < K < Rb

Sei

23 is de KNOs

Duree de la deplasmolyse

2-3 heures

» NaNO.

» NaCI

» CaCL

2-3 »

10-12 >.

24-30 »



126 SUB LA PERMEABILITE DU PROTOPLASME VIVANT

le plus vite les azotates de K et Na, tandis que l'azotate de Ca

est absorb^ plus lentement. L'entrde des chlorures de K et de
Na se faisait un peu plus lentement que celle des azotates, mais
plus vite que celle de CaCl5.

Lundegardh (1911) a etudie les racines de Vicia faba. Des

racines entieres sont plongees dans des solutions salines hypcr-
toniques suivant une methode, dont les details se trouvent dans
le travail original. Dans les solutions il y a d'abord Plasmolyse,
done raccourcissement des racines. Puis le sei commence ä en-
trer dans les cellules, done deplasmolyse et allongement des

racines. Lundegardh determine la duree de la deplasmolyse,
c'est-ä-dire le temps que met l'allongement, ayant atteint
25 °/0! pour arriver ä 75°/0- La concentration etant la meme
dans les differents sels, la deplasmolyse s'effectuera d'autant
plus vite que la permeabilite pour le sei est plus grande. Lundegardh

n'est pas arrivö ä tirer une conclusion precise de ses

experiences, mais quand on les arrange de la faQon suivante, on
fait ressortir la ressemblance avec ce que j'ai trouve moi-meme:

Sei Duree de la deplasmoly
NaCl oo minules
LiCl 200 »

KCl 159 »

Ca (N03)2 assez longue »

kno3 45 »

NaCl 00 »

Na3P04 298 »

Na2S04 127 »

Nal 120 »

NaBr 100

La position du NaCl reste douteuse, Lundegardh ne trouvant

pas de permeabilite pour ce sei. Mais il doit y avoir lä une erreur,
comme d'ailleurs Lundegardh le remarque lui-meme (1911,

p. 136/137).
Une methode inventee par Osterhout (1912) permet de

determiner la resistance qu'un tissu, plonge dans une solution

saline, oppose au passage du courant electrique. A la plus petite
permeabilite du protoplasme r^pond la plus grande resistance

electrique. Par cette methode, Osterhout a trouve que les eel-
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lules du thalle de Laminaria laissent passer facilement NaCl,

LiCl, KCl, RbCl, CsCl et NH4C1, que le MgCl2 penetre plus
lentement, et que CaCl2, SrCl.2 et BaCl.2 ne passent que tres
lentement (1915, 1916).

Le meme auteur, operant sur des Spirogyra (1911), a indique
que la deplasmolyse se fait tres vite dans une solution de CsCl,

moins vite dans les KCl et NaCl, et lentement dans le CaCl2.

Quant aux cellules epidermiques de Tradescantia (Rhoeo)

discolor, Fitting (1915) trouve que Na et K entrent ä peu pres
avec la meme vitesse, mais que le Li penetre moins vite. Pour
les chlorures et les azotates de Mg, Ca, Sr et Ba, Fitting n'en

pouvait pas constater l'entree dans la cellule. Br se comporta
comme le No3 et le CI et, en comparaison avec le So4, favori-
sait l'entree.

Nous avons ä nous demander maintenant si ces differences
de vitesse peuvent nous donner des indications sur le mecanis-

me de penetration.
Les substances constitutives du protoplasme se trouvant dans

un etat colloidal, le plus naturel serait certainement d'admettre

que ce sont les forces d'adsorption qui jouent le röle principal.
Yoyons ce qu'il en est et comparons nos resultats experimen-
taux aux regies d'adsorption. Les donnöes physico-chimiques
servant de base ä cette comparaison se trouvent dans Höber
(1914).

Nous avions trouve que l'entree du sei a öte favorisee par les

cations dans l'ordre de la serie suivante :

Ca < Sr < Ba < Mg •< Li < Na < K < Rb

Les cations univalents l'emportent ainsi sur les bivalents.
C'est contraire ä la rögle de Hardy qui exprime que les sus-

pensoldes adsorbent plus fortement les cations bivalents.
Si nous regardons isolement les cations univalents et

bivalents, nous arrivons ä ceci :

Cations univalents: Sont favorises dans l'ordre de la serie

suivante :

Precipitation de sulfure d'arsenic
» d'albumine alcaline

Absorption par la cellule

Li < Na < K
Li < Na < < K < Rb < Cs

Li < Na < K< Rb.
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Cations bivalents: Sont favorises dans l'ordre de la serie
suivante :

Precipitation de sulfure d'arsenic Mg < Ca < Sr
» de lecithine Mg < Ca < Sr < Ba

Absorption par la cellule Ca < Sr < Ba < Mg

Excepte le Mg, dans chacun des deux groupes, il y a concordance

entre la vitesse d'entree et l'adsorption. Nous pourrions
done conclure de cela, si nous osions negliger la position du Mg,
ce qui serait toujours dangereux que, dans chaque groupe, la
vitesse d'entree depend directement de l'adsorption ; mais alors
la difference des deux groupes serait ä expliquer autrement.

Les regies physico-chimiques que nous venons d'enumerer
se rapportent aux suspensoides. Quant aux collo'ides hydrophiles

nous ne possedons pas de donnees aussi precises. Toute-
fois il est ä remarquer que ces collo'ides n'adsorbent les ions des

deux categories qu'avec la meme force, et que seuls les precipes

dus ä Taction des ions univalents sont reversibles.
Les doutes relatifs au röle principal de Tadsorption sont

augments encore de beaueoup, si nous apprenons que, par
exemple, la saponification des ethers-sels par les nlcalis est acce-
leree comme suit:

Li < K < Rb < Cs

Un processus chimique, la formation d'une vraie combinaison

chimique des ions avec quelque partie constitutive du proto-
plasme, pourrait done aussi bien intervenir que l'adsorption
purement physique.

Pour les anions, nous arrivons au meme resultat peu satis-
faisant:

Anions Sont favoristts dans l'ordre de la sörie suivante :

Absorption par la cellule S04 < CI < NOs CI < BrI
Precipitation de Fe(OH)3 (Suspens.) CI < N03 < S04 < Citrate

» d'albumine acide. CH3COO<CI < jV03<Bc<I<SCN
» » alcaline. CH3COO> CI >1^0, > Br>I>SCN
» de blanc d'oeuf et de

gelatine Citrate-Tartrate >SO>4 CH3COO>
C1 > X03 > CIO, > 1 > SCN



SUR LA PERMEABILITE DU PROTOPLASME VIVANT 129

Anionß Sollt favorjses dans l'ordre de la Serie suivante :

Diminution de solubilite de CO

N20, H etc S04 > CI > Br > I > SCN

Augmentation du frottement inte-
rieur de l'eau S04 > C1 > NOs ,Br > I

Augmentation de la tension su-
perticielle de l'eau S04 > CI > NOs > Br > I > SCN

Saponification des ethers-sels S04>CH.jCOO>Cl>Br>NO;l>I

Nous sommes done amene ä la conclusion que le m£canisme
d'entree des sels reste ä elucider. La solution de cette question
dependra autant des progres de la cliimie physique que de nou-
velles experiences physiologiques. Mais, en tout cas, la compa-
raison que nous venons de faire montrera que le mecanisme
d'entree est plus complique qu'on nele penseau premier abord.

Je pense que l'hypothese qui classe ces phenomenes d'entree
des sels parmi les ripostes repond par cela ä cette complication.
Quelque facteur exterieur, irritant le protoplasme vivant, y
provoque une reaction. Les moyens par lesquels le protoplasme
execute cette reaction sont de nature physique et chimique.
L'irritation libere dans le protoplasme des energies jusqu'alors
ä l'etat potentiel, ou dirige des energies dans de nouvelles voies.

II y aura ainsi toutun jeu de forces qui aboutit ä accomplir une
reaction bien definie. Dans notre cas special, il se pourrait tres
bien que les forces d'adsorption entrent en jeu ; mais cela ne

suffirait point. En effet, si l'on admet l'adsorption des ions ä la

surface de la membrane plasmique, cela n'expliquerait quand

meme pas la deplasmolyse. Pour que la cellule soit deplasmo-

lysee, il faut que les ions traversent le protoplasme et arrivent
dans la vacuole. Les ions adsorbes par les particules de la surface

du protoplasme devraient done etre transportes par un
mecanisme quelconque ä travers le protoplasme pour etre

expuls£s dans le sue cellulaire.

Conclusions.

1. Les sels, dans les solutions hypertoniques. sont absorbes

d'abord avec une vitesse constante, caracteristique pour chaque
sei. Une fois une certaine quantite de sei absorbee, la vitesse
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d'entree diminue de plus en plus. Dans la premiere partie de la
courbe d'absorption, il y a proportion nalite entre la concentration

et le temps, dans la seconde partie il y a proportionnalite
entre la concentration et le logarithme du temps.

2. L'entree des sels ä travers le protoplasme vivant, ne suit
pas la loi de diffusion de Fick.

3. Les differences de vitesse d'entree dependent autant de la

qualite du cation que de Celle de l'anion. Dans un meme

groupe chimique, il y a concordance entre l'inliuence d'un ion
sur la vitesse d'absorption et sa position dans lc Systeme perio-
dique des elements.

4. Les faits experimentaux peuvent etre relies par cette hvpo-
these-ci: Les sels irritent le protoplasme qui repond par le

transport ä son interieur du sei. Pendant l'execution de cette

reaction, des changements de nature inconnue arrivent dans le

protoplasme, changements qu'on peut designer par le mot de

fatigue. Cette fatigue, en s'accroissant, suit la loi de Weber.
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