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SUR LA

PERMEABILITE DU PROTOPLASHE VIVANT
POUR QUELQUES SELS

PAR

Arthur TROENDLE
(Avec & fig.)

(Suite et fin.)

III. — VITESSE DE PENETRATION DE DIFFKRENTS SELS.

Nous avons trouvé au cours des expériences que nous allons
présenter que la vitesse d’entrée dépend de la nature du sel,
qu’elle est influencée par les deux constituants du sel, par le
cation et par I’anion.

Traitons donc d’abord de l'influence du cation. La reégle
générale, c’est qu’il y a concordance trés nette entre la vitesse
d’entrée du sel et la position qu'occupe I'élément cation dans
le systéme périodique des éléments. Dans un méme groupe de
parenté chimique, la vitesse d’entrée augmente avec le poids
atomique du cation. Les preuves en sont réunies dans les
tableaux suivants.
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Lupinus albus, racine, région entre le 2me et le 3me millimétre, en

Oct.-Nov. 1916. arriére de I'extrémité, écorce moyenne et inté-
rieure.
Diffé- | Duré -
s | R Nombre g, [rencodel do® | Goncen- | Quentis
racines racienes ralare cm;;.h . di?i]:l;:s plasmo-~ par
plllllmet. ol sol. lysante minute
LiCl | 4499 g8 | 18° 0,4 | 2 min.|0,40 mol e
11-21 8 | 18 04 | 5 » (0,587 | * o
13-19 8 | 17,518 0.1 [10 » |0,787 » | ?
NaCl | 15-20 8 | 185 01 | 2 ».0,425 »
0,062 »
12-21 8 | 18185 01 | 5 » 10,612 » i
16-20 8 | 18-18,5 041 |10 » (0,975 » | g
KCl 8-24 | 32 | 18-20 | 041 | 2 » |0,437 » -
12-24 | 24 | 18419 | 0,14 | 5 » l0.741 » 0’097 ?
11-30 | 2& | 17-195| 0.4 |10 » 1,229 » | >
RbCl | 10-30 | 12 | 16-18,5] 041 | 2 » 0,475 » 45
10-19 12 | 16-19 01 | 5 » 0,933 » | " ?

La diftérence entre le Na et le K a été vérifiée aussi dans le
cas des palissades.

Acer platanoides, feuille, cellules palissadiques.

Durée de séjour | . . Qnantité
: Nombre d Concentration h
Sel O;Euil;fes ° sd Oalll]l?,iiﬁlss plalslsixwly sante abs‘(;:%l:ltlsliepar
NaCl 18 2 minutes | 0,520 mol 6.0 |
18 5  » 0,583 - » 0.0 mo
18 10 - » 0,683 » ' ?
KClI : 6 2 » 0,541 » 0.022
6 5  » 0,608 » S ”
6 10 » 0,754 » ' ”

Les deux tableaux suivants contiennent les résultats relatifs
au Mg, Ca, Sr et Ba.
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Acer platanoides (1916), Feuaille, cellules palissadiques.

T Durée de séjour : Quantité
Nombre Concentration i
Sel des feuilles sd:lﬁ?ih?s plasmolysante abs&:%l[)li(iepar
CaCl, 9 5 minutes 0,40 mol 0
9 10 » 0,40 »
9 20 » 0,40 »
9 40 » 0,40 »
BaCl, 6 2 » 0,337 »
6 5 » 0,337 »
6 10 » 0.337 »
6 20 » 0,343 » 0.0007 mol

La regle énoncée plus haut se trouve confirmée pour les Ca,
Sr et Ba. Quant au Mg, il ne parait pas la suivre. 11 me semble
que cette différence n’est pas réelle, vu qu’'au point de vue
chimique les Ca, Sr et Ba se rapprochent tires étroitement les
uns des autres, tandis que le Mg occupe plutdt une position spé-
ciale et se rapproche plus du Zn et du Cd. Mais, certainement,
il y aura 1a de nouvelles expériences a faire pour élucider défi-
nitivement cette question.

D’autre part, ces mémes expériences répondent d'une maniére
trés précise a une autre question importante. Les particules du
sel devant traverser la membrane cellulaire avant de pouvoir
passer a travers le protoplasme, il s’agit de saveir si celle-ci,
dans nos expériences plasmolytiques, a une influence sensible
sur la vitesse d’entrée du sel. Il parait d’autant plus justifié de
poser cette question que quelques travaux importants (par
exemple: Baumann et Gully 1910, Hansteen-Cranner 1914, Odén
1916, Skene 1915, Wieler 1912) nous ont fait connaitre que la
paroi cellulaire absorbe inégalement les deux ions, positifs et
négatifs, d'un sel.

Maintenant, si nous comparons les concentrations plasmoly-
santes, aprés deux minutes des quatre sels: MgCl,, CaCl,, SrCl,
et BaCl, nous voyons qu’elles sont & peu prés de méme gran-
deur. Elles sont équimoléculaires et la dissociation électrolytique
des quatre sels étant & peu prés la méme, elles sont en méme



SUR LA PERMEABILITE DU PROTOPLASME VIVANT 121

temps isotoniques. Les quelques variations des chiffres sont
irrégulieres et dues & la variabilité du matériel. Dans la fig. 4
(p. 124), j’ai tracé les courbes d’absorption des quatresels. On re-
marquera que ces courbes, partant toutes du méme point, apres
deux minutes montent tout & fait différemment. Le CaCl,
n’entrant pas d’une maniere appréciable dans le protoplasme,
sa courbe est tout & fait horizontale. Tout cela nous dit qu’apres
deux minutes, dans mes expériences, le pouvoir absorbant des
parois cellulaires a dii étre saturé et que I'entrée des sels dans
le protoplasme ne commenca qu’aprés ce temps-1a. Les vitesses
de pénétration constatées dans mes expériences, se rapportent
done exclusivement au protoplasme et ne sont pas influencées
par le pouvoir absorbant des parois cellulaires.

Passons maintenant aux anions. L& aussi nous trouvons la
méme régle que-dans les cations, mais a condition qu’il s’agisse
des ions simples. C’est ce que nous montre le tableau suivant:

Lupinus albus, racine, région entre le 2me et le 3me millimétre en
Nov. 1916. arriéve de l'extrémité. Ecorce moyenne et inté-
rieure.

Diflé- | . . .
Lon p Durée d Copcen- | Quantité
Sel dggeu' Nogl‘:)re Tempé- rc%':;if;gf El.t;:i(;)ure t?a tioa abus:]:'t:ée
racioes | o oo 1aiure t.'aL‘ion dnns‘les plasmo- par
millimét. des sol. solulions } lysante minute
NaCl| 11-20 | 8 |18 01 | 2mimt|0,40 mal|
e 0,045 mol
11-21 8 18 0.1 5 » 0,537 » T
13-19 8 |175-18! 0,41 {10 » |0,787» | "7
NaBr| 10-18- 8 16-17 — 2~ 0.360 »
0,089 »
11-16 8 16-17 — 5 » 0,629 » 0.090
11-1% | 8 | 16-17 — |10 » |1082»]| 7
Nal 9-21 | 8 |18 o1 | 2 » 10387,
‘ : 0.088 »
11-17 8 18-18,5 01 5 » 0,650 » 0.090
15-21 | 8 |17.5-18| 041 |10 » [1,000» | 7

Quant aux anions composés, 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.

ARcHuives, Vol. 45. — Février 1918. ’ 9
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~ Acer platanoides (1915). Feuille. Cellules palissadiques

123

BT

Nombre Datée de ‘aéjour Concentration Quantité, ah-
Sel des fenilles Tea :oziﬂiions ;lasmolysante Pﬂforﬂgfxzte
CaCl, 9 5 minutes 0,40 mol 0 mol
9 10 » 0,40 »
9 20 » 0,40 »
9 40 » 0.40 »
Ca(NO,), 6 2 0,364 » 0.0033
6 ) » 0,374 » 0'00,:)
6 10  » 0,395 » by
: 0.0024
6 20 » 0,419 » : i

Acer platanoides (1916). Feuilles, cellules palissadiques.

— —

Durée de séjour : Quantité
; Nomb c trat , A
Sel desof?uirfes fay ::l?liions pﬁ\z‘;‘igl;:aftl:; ahs:::{l;ﬁ:epal'
KCl 6 2 minutes | 0,541 mol | 4922 ol |
6 5 » 0,608 »
q 0,029 »
6 10 » 0,754 » 0012 »
6 20 » 0,875 » '
KNO, ; 50 | 060 o | 0080 »
5 10 » 0.830 » g*gég i
5 20 » 0,910 » ' ?

Dans ce travail, la perméabilité du protoplasme a été mesurée
par la quantité de sel absorbée par minute. Autrefois je me suis
.servi des coeﬂlaents de perméabilité, calculés suivant la for-

mule y =1 — —+ (von' Troendle, 1910), ou u signifie le coeffi-

cient de per meablhte, i’ le coefficient isotonique trouvé dans
I'expérience plasmolytique et ¢ le coefficient isotonique théo-
rique (= facteur de dissociation électrolytique). Fitting, assez
pompeusement, a traité cette méthode de «ganz unbrauchbar »
ct de «geradezu irrefithrend» (1915, p. 3). Il s’agit donc de
savoir, si les différences de vitesse d’entrée trouvées par la
méthode de Fitting ne se laissent pas exprimer aussi bien par la
méthode incriminée des coefficients de perméabilité. J’ai donc
calculé dans les expériences portant sur le Lupinus albus pen-
dant ’année 1915, les coefficients de perméabilité pour les cel-
lules de I'écorce moyenne.
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Fig. 4.

Courbes d’absorption de MgClz, BaClz, SrClz, et CaClz (Lupinus albus).
Abscisses : Durée de séjour dang les solutions.
Ordonnées : Concentrations plasmolysantes.

Lupinus albus (1915). Racine, région entre le 2me et le 3me
millimétre en arriére de I'extrémité, écorce moyenne.

i1 - Quantité
Sel (= coeffi- "hs(:,ﬁ,’ée
g, JIPHE Aprés 2 5 10 |20 minut.| minutes
isotonique)
CaCl, — 0 0 0 0 0
SrCl, 2,5 0 0,11 — 0,51 0,0049
BaCl, 2.5-2,4 0 0,18 0,17 0,61 0,0087
MgCr, (239232222 0 048 | 0,71 | 087 | 0,0360
NaClo [1.79-1,67| 0,47 | 0,80 — 0,94 0,1440
KCl 1,80-1,74 0,55 0,80 0,92 0,95 0,1620
Ca(NO,), 2,42 0 0,17 0,42 0,0048
SrINO;,), 2,42 0,15 0.20 0.41 0.0049
NaNo, 1,65 0,84 0,93 0.96 0,1550
KNO, 1,65 0.89 0,94 |>0.96 0,1560
Na,SO, 2,25 0,59 0,021
K,;50, 2,16 0,79 0,081

! Calculés d’aprés les données, dans HamBURGER, tome I (1902), sur la
conductivité électrique.
? Voir les tableaux p. 119 et 122.
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~ On voit bien que les différences caractéristiques de perméabi-

lité s’apercoivent aussi bien par la méthode des coefficients de
perméabilité que par la méthode de Fitting. Evidemment on
ne peut comparer les chiffres de @ quaprés la méme durée de
séjour dans les solutions, et il est & remarquer aussi que # n’est
proportionnel & la quantité absorbée que sous certaines condi-
tions. Je veux me bhorner ici & ces quelques remarques,. car,
dans un autre travail (1918), je traiterai d’'une maniére plus pré-
cise de la théorie et de la valeur des deux méthodes. Toutefois,
les quelques chiffres du tableau que nous venons de dresser, dé-
montrent déja le peu fondé de 'opinion de Fitting.

Dans la littérature hotanique, on trouve quelques indications -
qui, en somme, ne sont que des confirmations de ce que nous
venons de présenter dans ce chapitre. Pour faire mieux res-
sortir cela, rappelons que les cations favorisent l’entree des sels
dans la série suivante :

Ca<Sr<Ba<Mg<Li<Na<K<Rb,
tandis que les anions forment cette série-ci :

SO, < Cl < NO,
Cl< Br, I.

Dans un travail entrepris dans le but d’étudier 'adaptation
osmotique & la concentration du milieu chez Aspergillus niger
Pantanelli (1904) a constaté que le temps que met la déplas-
molyse dans des solutions isotoniques de différents sels varie
comme suit :

Sel Durée de la déplasmolyse
23 is de KNO, 2-3 beures
» NaNO, 2-3  »
» NaCl ' 10-12 »
»  CaCl, 24-30 »

Donc le Na favorisait de beaucoup l'entrée en comparaison
avec.le Ca, et le No, ’emportait sur le Cl.

Ruhland (1909), en opérant sur des Spirogyra coloriés sur
le vivant par une couleur d’aniline et mis dans des solutions
salines, arrive & la conclusion que le protoplasme laisse pénétrer
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le plus vite les azotates de K et Na, tandis que I'azotate de Ca
est absorbé plus lentement. L’entrée des chlorures de K et de
Na se faisait un peu plus lentement que celle des azotates, mais
plus vite que celle de CaCl,. ‘

Lundegardh (1911) a étudié les racines de Vicia faba. Des
racines entieres sont plongées dans des solutions salines hyper-
toniques suivant une méthode, dont les détails se trouvent dans
le travail original. Dans les solutions il y a d’abord plasmolyse,
donc raccourcissement des racines. Puis le sel commence 2 en-
trer dans les cellules, donc déplasmolyse et allongement des
racines. Lundegardh détermine la durée de la déplasmolyse,
C’est-a-dire le temps que met l'allongement, ayant atteint
25 °f,, pour arriver & 75°/,. La concentration étant la méme
dans les différents sels, la déplasmolyse s’effectuera d’autant
plus vite que la perméabilité pour le sel est plus grande. Lunde-
gardh n’est pas arrivé a tirer une conclusion précise de ses
expériences, mais quand on les arrange de la fagon suivante, on
fait ressortir la ressemblance avec ce que j'ai trouvé moi-méme:

Sel Durée de la déplasmolyse
NaCl e« minutes
LiCl 200 »
KClI 159 »
Ca(NO,), assez longue »
KNO, 45 »
NaCl ® »
Na,PO, 298 »
Na,SO, 127 »
Nal 120 »
NaBr ) 100 »

La position du NaCl reste douteuse, Lundegardh ne trouvant
pas de perméabilité. pour ce sel. Mais il doit y avoir la une erreur,
comme d’ailleurs Lundegardh le remarque lui-méme (1911,
p. 136/137).

Une méthode inventée par Osterhout (1912) permet de dé-
terminer la résistance qu’un tissu, plongé dans une solution
saline, oppose au passage du courant électrique. A la plus petite
perméabilité du protoplasme répond la plus grande résistance
électrique. Par cette méthode, Osterhout a trouvé que les cel-
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lules du thalle de Laminaria laissent passer facilement NaCl,
LiCl, KCI, RbCl, CsCl et NH,CI, que le MgCl, pénétre plus
lentement, et que CaCl,, SrCl, et BaCl, ne passent que treés
lentement (1915, 1916).

Le méme auteur, opérant sur des Spirogyra (1911), a indiqué
que la déplasmolyse se fait trés vite dans une solution de CsClI,
moins vite dans les KCl et NaCl, et lentement dans le CaCl,.

Quant aux cellules épidermiques de Tradescantia (Rhaoo)
discolor, Fitting (1915) trouve que Na et K entrent a peu pres
- avec la méme vitesse, mais que le Li pénétre moins vite. Pour
les chlorures et les azotates de Mg, Ca, Sr et Ba, Fitting n’en
pouvait pas constater I’entrée dans la cellule. Br se comporta
comme le No, et le Cl et, en comparaison avec le So,, favori-
sait I’entrée.

Nous avons & nous demander maintenant si ces différences
de vitesse peuvent nous donner des indications sur le mécanis-
me de pénétration. '

Les substances constitutives du protoplasme se trouvant dans
un état colloidal, le plus naturel serait certainement d’admettre
que ce sont les forces d’adsorption qui jouent le role principal.
Voyons ce qu’il en est et comparons nos résultats expérimen-
taux aux reégles d’adsorption. Les données physico-chimiques
servant de base & cette comparaison se trouvent dans Hober
(1914).

Nous avions trouvé que ’entrée du sel a été favorisée par les
cations dans l'ordre de la série suivante :

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

Les cations univalents P'emportent ainsi sur les bivalents.
(C’est contraire a la régle de Hardy qui exprime que les sus-
pensoides adsorbent plus fortement les cations bivalents.

Si nous regardons isolément les cations univalents et biva-
lents, nous arrivons & ceci : '

Cations univalents : Sont favorisés dans I'ordre de la série
suivante :

Précipitation de sulfure d’arsenic Li<Na<K
) d’albumine alcaline Li< Na<< K <Rb < CGCs
Absorption par la cellule Li < Na < K< Rb.
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Cations bivalents : Sont favorisés dans lordre de la série
suivante :

Précipitation de sulfure d’arsenic Mg < Ca < Sr
» de lécithine Mg < Ca < Sr < Ba
Absorption par la cellule Ca < Sr < Ba < Mg.

Excepté le Mg, dans chacun des deux groupes, il y a concor-
dance entre la vitesse d’entrée et I'adsorption. Nous pourrions
donc conclure de cela, si nous osions négliger la position du Mg,
ce qui serait toujours dangereux que, dans chaque groupe, la
vitesse d’entrée dépend directement de I'adsorption ; mais alors
la différence des deux groupes serait & expliquer autrement.

Les régles physico-chimiques que nous venons d’énumérer
se rapportent aux suspensoides. Quant aux colloides hydro-
philes nous ne possédons pas de données aussi précises. Toute-
fois il est a4 remarquer que ces colloides n’adsorbent les ions des
- deux catégories qu'avec la méme force, et que seuls les préci-
pités dus a ’action des ions univalents sont réversibles.

Les doutes relatifs au role principal de I’adsorption sont
augmentés encore de beaucoup, si nous apprenons que, par
exemple, la saponification des éthers-sels par les alcalis est accé-
lérée comme suit :

Li< K <Rb<CCs.

Un processus chimique, la formation d’une vraie combinaison
chimique des ions avec quelque partie constitutive du proto-
plasme, pourrait donc aussi bien intervenir que I'adsorption
purement physique.

Pour les anions, nous arrivons au méme résultat peu satis-
faisant :

Anions Sont favorisc¢s dans 'ordre de la série suivante :
Absorption par la cellule. . . . . S0, < CI < NO,, Cl < Brl
Précipitation de Fe(OH), (Suspens.) Cl << NO, < SO, < Citrate

» d’albumine acide. . CH,COO<Cl< NO,<Br<I<SCN

» » alecaline. CH,COO>CI>NO,>Br>I>SCN

» de blanc d’ceuf et de

gélatine. . . . . . Citrate-Tartrate >S0>, CH,CO0O>

Gl > NO, 5 Cl0; > 13 SCN
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- Aniong Sont favorisés dans l'ordre de la série suivante :
Diminution de solubilité de CO,

NGO Hele: o w5608 ¢ 24 3 S0, > CI > Br > 1> SCN
Augmentation du frottement inté-

rieur de l'eau, . . . . .. . , . 80, >Cl > NO,,Br>1
Augmentation de la tension su-

perficielle de l'eau. . . . . . . S0, > Cl > NO, > Br > I > SCN

Saponification des éthers-sels . . SO4>CH3COO>C1>B1~> NO,>1I.

Nous sommes donc¢ amené a la conclusion que le mécanisme
d’entrée des sels reste & élucider. La solution de cette question
dépendra autant des progres de la chimie physique que de nou-
velles expériences physiologiques. Mais, en tout cas, la compa-
raison que nous venons de faire montrera que le mécanisme
d’entrée est plus compliqué qu’on ne le pense au premier abord.

Je pense que I’hypothése qui classe ces phénoménes d’entiée
des sels parmi les ripostes répond par cela & cette complication.
Quelque facteur extérieur, irritant le protoplasme vivant, v
provoque une réaction. Les moyens par lesquels le protoplasme
exécute cette réaction sont de nature physique et chimique.
L’irritation libére dans le protoplasme des énergies jusqu’alors
al’état potentiel, ou dirige des énergies dans de nouvelles voies.
Il y aura ainsi tout un jeu de forces qui aboutit & accomplir une
réaction bien définie. Dans notre cas spécial, il se pourrait tres
bien que les forces d’adsorption entrent en jeu; mais cela ne
suffirait point. En effet, si I’'on admet I"adsorption des ions & la
surface de la membrane plasmique, cela n’expliquerait quand
méme pas la déplasmolyse. Pour que la cellule soit déplasmo-
lysée, il faut que les ions traversent le protoplasme et arrivent
dans la vacuole. Les ions adsorbés par les particules de la sur-
face du protoplasme devraient donc étre transportés par un
mécanisme quelconque a travers le protoplasme pour étre
expulsés dans le sue cellulaire.

CONOCLUSIONS.

1. Les sels, dans les solutions hypertoniques, sont absorbés
d’abord avec une vitesse constante, caractéristique pour chaque
sel. Une fois une certaine quantité de sel absorbée, la vitesse
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d’entrée diminue de plus en plus. Dans la premiére partie de la
courbe d’absorption, il y a proportionnalité entre la concentra-
tion et le temps, dans la seconde partie il y a proportionnalité
entre la concentration et le logarithme du temps.

2. L’entrée des sels & travers le protoplasme vivant, ne suit
pas laloi de diffusion de Fick.

3. Les différences de vitesse d’entrée dépendent autant de la
qualité du cation que de celle de I'anion. Dans un méme
groupe chimique, il y a concordance entre 1'influence d'un ion
sur la vitesse d’absorption et sa position dans le systéme pério-
dique des éléments.

4. Les faits expérimentaux peuvent étre reliés par cette hypo-
these-ci: Les sels irritent le protoplasme qui répond par le
transport & son intérieur du sel. Pendant ’exécution de cette
réaction, des changements de nature inconnue arrivent dans le
protoplasme, changements qu’on peut désigner par le mot de
fatigue. Cette fatigue, en s’accroissant, suit la loi de Weber.
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