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Communication presentee ä la seance du 25 mars 1999

ACTIVITE ELECTRIQUE ET FLORAISON

PAR

Hubert GREPPIN*, Edgar WAGNER**, Robert DEGLI AGOSTI*
& Patrick FAVRE*

Abstract
Electrical activity and flowering. - Plasmalemma and surface electrical biopotentials have been

measured in Spmacia oleratea, Phaseolus vulgaris and Chenopodium murale Both ultradian and
circadian oscillations were observed The structure of the light off induced electrical perturbation seems
to be under the control of circadian property of the plasmalemma and could be enslaved by the

light/dark photoperiodic cycle The connection with the flowering process is hypothesized as a model
tor a coded frequency communication between leaves and apices (flowering evocation)

Key-words: electrical biopotential, plasmalemma, ultradian oscillations, circadian rhythm,
flowering, photopenodism

INTRODUCTION

Les systemes cellulatres sont caracterises par le fait qu'tls echangent, sans arret, de la

mattere, de l'energie, voire de l'information avec leur environnement interne et externe.

Sttues thermodynamiquement hors de l'equilibre (Greppin et al., 1993), ils doivent, sans

cesse, recevotr et debiter de l'energie et par ce btats, creer des gradients redox et de pH et,

d'une maniere generale des gradients electrochimiques, sources d'entropie negative, au

depens de 1'envtronnement exterieur (Bone & Zaba, 1992; Caplan et al., 1995; Walz et

al., 1995).

Pres de la moitie de l'energie produite par le metabolisme respiratoire et photo-

synthetique sert ä cela. II en resulte, dans les differents compartiments cellulatres, le

maintien d'une certaine homeostasie et rheostase cellulaires, hors de l'equilibre, et qui se

traduit par l'existence d'un potentiel electrique membranaire (chloroplaste, mitochondne,
vacuole, noyau) dont le mieux connu est celui du plasmalemme ä la periphene de la

cellule. Ce dernier est de l'ordre de -40 ä -160 mv (au repos) chez les vegetaux, selon la

nature et le travail de la cellule: l'interieur de la membrane etant negatif, l'exterieur

positif Des depolarisations et repolarisations sequentielles d'une region de la membrane,

pouvant meme se propager (potentiel d'action) selon les cas, apparaissent de maniere

spontanee ou ä la suite d'une perturbation de l'environnement interne ou externe de
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la plante (Pickard, 1973; Aimi & Shibasaki, 1975; Trebacz, 1989; Simons, 1992;

Ratajczak et al., 1997; Trebacz et al„ 1997) Enfin, l'ensemble des cellules induisent un
faible potentiel electnque de surface de la plante, ainsi qu'un gradient electrique entre la

racine et l'apex (Meylan, 1971).

Pendant le jour, deux moteurs principaux chloroplastes et mitochondries entre-

tiennent cet equilibre dynamique, le premier etant le plus puissant; la nuit, seules les

mitochondries realisent ce travail. L'induction florale par voie photopenodique est

associee ä des changements importants de la charge energetique et redox, de meme que de

nombreuses propnetes physico-chimiques et biochimiques de la membrane plasmique
(Larsson & Moller, 1990; Leshem, 1992; Van Den Driessche etal., 1996; Vigh etal..
1998; Vie, 1999), en particulier les ATPases ä protons II a done paru interessant de

mieux caracteriser la reponse electnque du plasmalemme dans differentes contraintes de

l'environnement (Greppin el al., 1978; Millet & Greppin, 1990; Penel & Greppin,
1991; Crespi & Greppin, 1994, Bellamine & Greppin, 1997).

MATERIEL ET METHODES

Plantes

Epinards (Spmacia oleacera, L) cultives pendant 4 semaines dans un phytotron:
Temperature, 20±0,5°C, humidite 70±5% ä la lumiere et 50±5% ä l'obscurite. L'illumi-
nation est faite par des tubes Sxlvama, TL-33, daylight, 40W donnant 6000 lux au niveau
des plantes. Differentes durees du jour sont produites (jours courts de 8 h 16 h. d'obscurite;

transfert inducteur en lumiere continue; transfert de plantes mduites en lumiere continue,

en jours courts de 8 h 16 h d'obscurite (Novak & Greppin, 1978, 1979; Favre,
1997).

Haricots (Phaseolus vulgaris, L) cultives pendant 3 semaines dans un phytotron dans

les memes conditions que precedemment (Greppin et al., 1996b)

Chenopodes (Chenopodtum murale) cultives pendant 3 semaines Les mesures sont
faites ä 1 'etat vegetatif' traitement photopenodique, 5 h de lumiere et 19 h d'obscurite, et
ä l'etat floral. 7 h de lumiere et 17 h d'obscurite (Wagner et al. 1998).

Mesures elettriques
Le potentiel electnque du plasmalemme de cellules du mesophylle de feuilles

d'epinard est mesure ä l'aide de microelectrodes (A„/A„C1) metalliques et de micro-
capillaires de verre (0,5 M KCl)' resistance de pointe de 30 MIL Le signal est enregistre

par un electrometie de Keythley (I012I1)
La mesure du potentiel electrique de surface de la tige du haricot se fait avec des

electrodes de contact liees ä du coton entourant la tige (KCl, 0,01 M) sur une largeur de

3mm L'electrometre ä haute impedance est muni d'un tiltre ehminant les frequences du

reseau electrique (50Hz) La mesure se fait dans une enceinte climatisee Dans le cas du

chenopode. ll est procede de meme avec des electrodes de platine et un gel de contact. On

mesure le potentiel de surface entre le petiole d'une feuille et l'entre-noeud situe en

dessous L'electrode de reference est situee ä la base de la plante dans le pot.
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RESULTATS

R\ tlimes uliuuhens

Le potential electrique du plasmulemme de teuilles d'epinaid manifeste, au tepos,
des petites fluctuations periodiques (vanations de potentiel). de type ultiadien. durant le

joui et la nuit (Fig 1) Le tableau 1 resume les diffeientes valeurs obseivees a l'etat
vegetatif (2.18 10 1 Hz. 8 25 10 4 Hz), en jours couits, et lors de I induction florale par
transteit en lunnere contiue. l'epinaid etant une plante de jouis longs Aptes induction, le

tiansfett de lumiere continue en jouis courts ne permel pas de levenir au lythme initial, en

presence de lumieie Le plasmaleinme presente done des propnetes oscillatoires
diffeientes lorsque la plante est induite a fleum

>
H 40
4—»

O

20

Temps (heures)

Fig I

Enicgistiement du potenliel electrique membianaire de teuille d epinaid (plante Sgee de 4 asemaines) a
1 etat vegetatil Jours couits (8 h lunueie 16 h obscunte) Fleches enclenchement et declenchement
de la lumieie

Enclenchement et dec lenchement de la lumieie

Le passage du jour ä la nuit (light oft) et de la nuit au joui (light on) sont des

moments critiques poui les plantes a sensibihte photopenodique (entretien et ajustement
des lythmes biologiques par le biais d'horloges endogenes ä fondement genetique et ther-

moeompensees) puisque ces signaux peuvent provoquer Tinitiation de Linduction
photopenodique tohaire qui est ä la base du processus de floiaison, lorsque les signaux (eirus

par la teuille) am vent dans l'apex meristematique (evocation puis morphogenese
florales) La Fig 2 montre les etfets de ces transitions obscurite/lumieie et vice versa sur
la variation du potentiel de surface de la tige du haricot, lequel a une polante inverse du

potentiel membranaire dont ll est issu (fluctuation du sens de la polante electrique pro-
voquee par le light on ou le light off) Une analyse de la relation entre l'amphtude et la

duree du signal global lors de light off est presentee dans la Fig 3 Celui-ci a ete

decompose arbitrairement en 5 segments dont nous observons revolution pour des light
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Tabi FAU I

Oscillation du potentiel electrique membranaire
Mesure de la fluctuation periodique du potentiel membranaire de repos, au cours de la journee
(epinard), sutvant ditferents tratlements nyctophotoperiodiques et ä l'etat vegetatif et floral

Etat

Vegetatil

Conditions

16 heures obscurite
8 heures lumiere

Cycles/24 heures

188,5:
72.2:

8,3
1.2

Induction florale 16 heures obscurite
+ 10 heures lumiere
+ 20 heures lumiere
+ 30 heures lumiere

107.7 ±8.6
67,9 ±5.1
96,0 ± 3.8

Floral 24 heures lumiere

Endorythme
25,2 ± 0,9 heures

120,5:
77.0:

5,3
9,2

Floral Transfer! en jours courts
16 heures obscurite
8 heures lumiere
16 heures obscurite
8 heures lumiere

198,6 + 4,4
42,9 ±4,7

198,8 ±4.2
58,2 ± 4,4

Temps (heures locales)

Fig 2

Eltet de I enclenchement et du declenchement de la lumiere sur le potentiel de surface de la tige du

haricot (photonyctoperiode de 12 h plantes ägecs de 3 semaines) Decomposition arbitraire de la

sanation du potentiel electrique en 5 elements (variation du potentiel. duree des composantes)
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10 20 30 40 50 60
Duree (min.)

Fic, 3

Mesure du potentiel dc surface dc la tigc du haricot place en lumiere continue amplitude el duree des

composantes (I al) du signal light ott (declenchement de la lumiere) donne J differents moments de la

lournee (6 periodes en 24 hemes a m p m I e detail du signal global est presente a 24 h et 10 h

ott donnes ä ditfeients moments de la jouinee. chez une plante placee en lumiere continue

On constate qu'tl est possible de classer les donnees en deux categories (matin, soir)
selon le moment de la journee ou le light off est impose ä la plante (duree du signal
obscunte 30 minutes) Le plasmalemme manifeste une structure ctrcadtenne dans sa

teponse au light ott et les ditferentes etapes (1 ä 3) du signal electrique (polarite) n'ont

pas les meines durees. selon le moment de la journee. traduisant atnst un changement

pertodtque des pioprietes membranaires intrinseques Lorsqu'on soumet la plante ä une

photoperiode alteinante jour/nuit, on constate un ajustement des durees des elements du

signal (allongement du temps de reaction), ce qui pouriait signitier un asservissement de

la structure tempoielle du signal light otf pai la duree du jour et de la nuit, done une

mesure possible de celle-ci. via les signaux membranaires divers qui en decoulent (exter-

nalites biochimiques et electrochimiques) (Vanden Driessche el at, 1996)

Floiaiwn

Chenopoduun murale est ä I'etat vegetatit dans un cycle lumiere-obscurite de

5 h /19 h par contre ll est induit a fleurir dans un cycle 7 h /17h Nous avons done teste
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Fig 4

Mesure du potentiel electrique du chenopode ä Fetal vegeutd (veg) 4 composantes du signal light off
(declenchement de la lumiere). et ä l'etat floral (une Heche paitant de la valeur vegetative indique le

sens du changement des composantes du signal) Les plantes sont soumises ä une nyctophotoperiode
respectivement de 19 h d'obscunte et 5 h de lumiere contre 17 h d'obscunte et 7 h de lumiere
(floraison).

la reponse light off dans ces deux conditions (Fig. 4). Nous observons pour les memes

composantes cinetiques du signal, un raccourcissement de la duree de la relaxation

electrochimique. lors du traitement inducteur de floraison. Les resultats globaux du light
on et light off sont iepresentes dans le tableau II. C'est le light off qui manifeste les plus
fortes variations par rapport au light on et en paiticuher lors du passage de l'etat vegetatif
ä l'etat floral.

DISCUSSION

Le plasmalemme des cellules foliaires des plantes ä sensibihte photopenodique a ses

proprietes biophysiques, biochinnques et physiologiques precocement modifiees, des la

photo-nyctoperiode critique depassee (Greppin et al., 1995, 1997; Wagner et al., 1996;

Crevecoeur et al.. 1998). L'initiation de l'induction florale sur l'ensemble de la plante se

fait rapidement par une action ä distance, par voie physique et chimique liees au reseau

membranaire, de meme que par la communication intercellulaire rapide (ions, messagers
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Communication Genes specifiques

Vegetatif Transition Floral Etat

Fic. 5

Schema de revolution generale de la plante lors de l'induction florale (mobile plante et son enveloppe
energetique. membranaire. intormationnelle et cybernetique de contraintes) S entropie Homeostasie
vegetative et florale (feedbacks negatifs) Transition (induction florale) feedbacks posittfs (tendance
momentanee de lonctions vers zero ou l'infim)

Tabi FAL II.

Analyse globale: Chenopodium murale
Enclenchement, declenchement de la lumiere

Analyse globale chez le chenopode de l'effet de 1'enclenchement et du declenchement de la lumiere
(+. -) en relation avec l'etat vegetatif ou mduit ä fleurir (variation de l'amphtude et de la duree du signal
electnque)
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secondaires, hormones, sucres, etc.) jouant un role important dans l'induction de la
transition florale. L'implication du reseau symplatique et electrochimique semble justifiee
(Montavon & Greppin, 1983; Montavon et al., 1988; Adamec et til., 1989; Macha-
ckova & Krekule, 1991). Les resultats obtenus, concernant l'ajustement rythmique de la
croissance et du developpement par les horloges physiologiques de l'apex et de la feuille,
lors de l'induction florale, induisent l'idee d'un contröle du developpement par codage de

frequences (Wagner et al., 1996; Zivanovic & Vucinic, 1996). L'effet observe de

contraintes externes electnques pulsees sur le poids frais et la floraison, renforce cette

hypothese (Si Ammour, 1996).

Les oscillations endogenes et regulieres, mais d'amplitudes reduites, traduisent pro-
bablement la dynamique relationnelle entre les differents compartiments cellulaires et la
reactivite du plasmalemme. A la lumiere, le cycle ultradien est plus lent et de plus forte

amplitude qu'ä I'obscurite, la capacite des mitochondries etant plus faible que celle des

chloroplastes. On constate d'une part 1'existence d'un endorythme du fonctionnement
alternatif ultradien du plasmalemme sur deux frequences, ay ant d'une part une periodicite
globale circadienne, et etant entrainable par la duree de la photonyctoperiode. Apres
induction les caracteristiques ultradiennes du rythme electrochimique sont modifiees, de

meine que les proprietes generates du plasmalemme, ainsi que la charge redox et

energetique et les pompes ä protons (Novak & Greppin, 1978, 1979; Millet & Greppin,
1990; Bellamine & Greppin, 1997).

De par l'activite metabohque et la compartimentation cellulaire et membranaire, il
resulte un champs electrochimique dynamique s'etendant sur l'ensemble de la plante
(gradients chronotopologiques et contröle tempore! pai horloges physiologiques), ce qui
peut permettre une communication rapide par differentes voies (physicogenerique,
electrochimique, hormonale, etc.) des etats physiologiques entre les differentes parties de

la plante (Greppin et al., 1973; Greppin & HoRwirz, 1975; Karege et al., 1982; Greppin

et al., 1997). Ainsi l'enclenchement (light on) et le declenchement de la lumiere (light
off) produisent des variations rapides et specihques du potentiel eleclnque membranaire,

et par voie de consequence de celui de surface (Fig 2) Ces signaux presentent des

proprietes circadiennes (Fig. 3) dans la signature electrique (amplitudes; composantes tempo-
relles de ramortissement de la pertuibation electrochimique) qui sont entrainables par la

duree de la photon)ctopenode, ce qui pouriait peimetlie amsi une mesure de la duree du

jour, le plasmalemme etant le siege d'horloges contrölant son etat biophysique et physio-
logique. La NADH oxydase membranaire est un des candidats a ce titie (rythme ultradien

thermocompense) (Greppin et al., 1996a, 1996b. Montaxon & Greppin, 1983. 1986.

Morre & Morre. 1998. Morrc et«/.. 1998)

L'induction photoperiodique de la feuille pour mitier les signaux induisant la

floraison dans l'apex est accompagnee par de nombreux changements des piopnetes du

plasmalemme Amsi chez les chenopodes l'induction florale est nssociee ä un raccoui-
cissement important du temps de reponse de la plante a un light off ä l'etat vegetatif
(tableau II) Ce resultat est contorme au modele theorique que nous avons propose dans le

passe (Greppin et al., 1978) concernant la relation theimodynamique et cybernetique dans
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l'espace de contraintes energetique et membranaire (Fig. 5): lequel expliquerait le

changement d'amplitude et de periode de la fluctuation electrique produite par le light off.
Etant donne que les potentiels d'action ne sont pas produits systematiquement lors

d'un traitement nyctophotoperiodique, ll est necessaire, si la voie electrochimique et

impliquee dans la floraison, de trouver un moyen physique de transmettre ä distance la

perturbation electrique specifique (variation de potentiel) locale dans les cellules. Pour ce

faire, nous proposons (Fig. 6) une transmission membranaire et parietale via un codage de

frequence par le light off d'une onde codee de polarite des molecules d'eau (V. A; tripoles
electriquement sensibles). Celle-ci ne peut fonctionner que si elle dispose d'un support
d'entretien du message qui pourrait etre constitue par des horloges ultradiennes et circa-

diennes contrölant l'etat general periodique du plasmalemme, sur l'ensemble de la plante.

Lorsque la bonne frequence de polarite arrive dans I'apex, elle pourrait, par exemple,
decrocher l'agent mitogene associe aux membranes et initier l'enclenchement de la

mitose dans la zone subapicale. premier signe de l'evocation florale (meristeme prospo-
rogene). Une verification de cette hypothese peut se faire par des traitements electriques

ou magnetiques pulses de la feuille, en vue de faire transmettre ä I'apex la frequence
induisant le message floral (Si Ammour, 1996).

RESUME

Des mesures du potentiel electrique du plasmalemme et de la surface ont ete

reahsees sur Spmacia oleracea, Phaseolus vulgaris et Chenopodium murale. Des oscillations

bioelectriques ultradiennes et circadiennes ont ete observees La signature electrique
du declenchement de la lumiere semble etre sous le contröle circadien des proprietes du

plasmalemme. lequel peut etre entraine par le cycle photoperiodique lumiere/obscurite. La

liaison avec la floraison est faite sous la forme d'une hypothese soutenant l'idee d'une

communication entre les feuilles et I'apex. sous la forme d'un codage electrique par
frequence (polarisation des molecules d'eau soutenues par une horloge membranaire).

Mots-cles: biopotentiel electrique. plasmalemme. oscillations ultradiennes. rythme
circadien, floraison. photoperiodisme.
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