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Communication présentée a la séance 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 Spinacia oleracea, 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
for a coded frequency communication between leaves and apices (flowering evocation).

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

INTRODUCTION

Les systemes cellulaires sont caractérisés par le fait qu’ils échangent, sans arrét, de la
matiere, de 1’énergie, voire de I’information avec leur environnement interne et externe.
Situés thermodynamiquement hors de 1’équilibre (GREPPIN et al., 1993), ils doivent, sans
cesse, recevoir et débiter de I’énergie et par ce biais, créer des gradients rédox et de pH et,
d’une maniére générale des gradients électrochimiques, sources d’entropie négative, au
dépens de I’environnement extérieur (BONE & ZABA, 1992; CAPLAN et al., 1995; WALZ et
al., 1995).

Prés de la moitié de 1'énergie produite par le métabolisme respiratoire et photo-
synthétique sert a cela. Il en résulte, dans les différents compartiments cellulaires, le
maintien d’une certaine homéostasie et rhéostase cellulaires, hors de 1’équilibre, et qui se
traduit par I’existence d’un potentiel électrique membranaire (chloroplaste, mitochondrie,
vacuole, noyau) dont le mieux connu est celui du plasmalemme a la périphérie de la
cellule. Ce dernier est de I’ordre de -40 a -160 mv (au repos) chez les végétaux, selon la
nature et le travail de la cellule: I'intérieur de la membrane étant négatif, 1’extérieur
positif. Des dépolarisations et repolarisations séquentielles d’une région de la membrane,
pouvant méme se propager (potentiel d’action) selon les cas, apparaissent de maniere
spontanée ou a la suite d’une perturbation de I’environnement interne ou externe de
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la plante (PickarD, 1973; AMI & SHIBASAKI, 1975; TREBACZ, 1989; SIMONS, 1992;
RATAICZAK et al., 1997; TREBACZ et al., 1997). Enfin, I’ensemble des cellules induisent un
faible potentiel électrique de surface de la plante, ainsi qu'un gradient électrique entre la
racine et I'apex (MEYLAN, 1971).

Pendant le jour, deux moteurs principaux: chloroplastes et mitochondries entre-
tiennent cet équilibre dynamique, le premier étant le plus puissant; la nuit, seules les
mitochondries réalisent ce travail. L’induction florale par voie photopériodique est
associée a des changements importants de la charge énergétique et rédox, de méme que de
nombreuses propriétés physico-chimiques et biochimiques de la membrane plasmique
(LARSSON & MOLLER, 1990; LESHEM, 1992; VAN DEN DRIESSCHE et al., 1996; VIGH et al.,
1998; VIE, 1999), en particulier les ATPases a protons. Il a donc paru intéressant de
mieux caractériser la réponse €lectrique du plasmalemme dans différentes contraintes de
I’environnement (GREPPIN et al., 1978; MILLET & GREPPIN, 1990; PENEL & GREPPIN,
1991; CrESPI & GREPPIN, 1994; BELLAMINE & GREPPIN, 1997).

MATERIEL ET METHODES
Plantes

Epinards (Spinacia oleacera, L) cultivés pendant 4 semaines dans un phytotron:
Température, 20+0,5°C; humidité: 70£5% a la lumiere et 50+5% a I’obscurité. L’illumi-
nation est faite par des tubes Sylvania, TL-33, daylight, 40W donnant 6000 lux au niveau
des plantes. Différentes durées du jour sont produites (jours courts de 8 h., 16 h. d’obscu-
rité; transfert inducteur en lumiere continue; transfert de plantes induites en lumiére conti-
nue, en jours courts de 8 h., 16 h. d’obscurité. (Novak & GREPPIN, 1978, 1979; FAVRE,
1997).

Haricots (Phaseolus vulgaris, L) cultivés pendant 3 semaines dans un phytotron dans
les mémes conditions que précédemment (GREPPIN ef al., 1996b).

Chénopodes (Chenopodium murale) cultivés pendant 3 semaines. Les mesures sont
faites a 1"état végétatif: traitement photopériodique, 5 h. de lumiére et 19 h. d’obscurité, et
a I’état floral, 7 h. de lumiere et 17 h. d’obscurité (WAGNER et al., 1998).

Mesures électriques

Le potentiel électrique du plasmalemme de cellules du mésophylle de feuilles
d’épinard est mesuré a l'aide de micro€lectrodes (A,/A,Cl) métalliques et de micro-
capillaires de verre (0,5 M KClI): résistance de pointe de 30 MQ). Le signal est enregistré
par un électrometre de Keythley (1012(}).

La mesure du potentiel électrique de surface de la tige du haricot se fait avec des
électrodes de contact liées a du coton entourant la tige (KCI. 0.01 M) sur une largeur de
3mm. L’'électrométre a haute impédance est muni d’un filtre éliminant les fréquences du
réseau électrique (5S0Hz). La mesure se fait dans une enceinte climatisée. Dans le cas du
chénopode, il est procédé de méme avec des électrodes de platine et un gel de contact. On
mesure le potentiel de surface entre le pétiole d’une feuille et I'entre-nceud situé en
dessous. L’électrode de référence est située a la base de la plante dans le pot.
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RESULTATS
Rythmes ultradiens

Le potentiel électrique du plasmalemme de feuilles d’épinard manifeste, au repos,
des petites fluctuations périodiques (variations de potentiel), de type ultradien, durant le
jour et la nuit (Fig. 1). Le tableau | résume les différentes valeurs observées a 1'état
végétatif (2,18.10-3 Hz: 8,35.10* Hz), en jours courts, et lors de I'induction florale par
transfert en lumiere contiue: 1'épinard étant une plante de jours longs. Apres induction, le
transfert de lumiére continue en jours courts ne permet pas de revenir au rythme initial, en
présence de lumiere. Le plasmalemme présente donc des propriétés oscillatoires diffé-
rentes, lorsque la plante est induite a fleurir.

Pot. (mV)
S
o

t t 1h

|

Temps (heures)

Fic. 1.

Enregistrement du potentiel électrique membranaire de feuille d’épinard (plante dgée de 4 asemaines) a
I"état végétatif. Jours courts (8 h. lumiere; 16 h. obscurité). Fleches: enclenchement et déclenchement
de la lumiere.

Enclenchement et déclenchement de la lumiére

Le passage du jour a la nuit (light off) et de la nuit au jour (light on) sont des
moments critiques pour les plantes a sensibilité photopériodique (entretien et ajustement
des rythmes biologiques par le biais d"horloges endogenes a fondement génétique et ther-
mocompensées) puisque ces signaux peuvent provoquer 'initiation de I'induction photo-
periodique foliaire qui est a la base du processus de floraison, lorsque les signaux (émis
par la feuille) arrivent dans ['apex méristématique (évocation puis morphogenese
florales). La Fig. 2 montre les effets de ces transitions obscurité/lumiere et vice versa sur
la variation du potentiel de surface de la tige du haricot, lequel a une polarité inverse du
potentiel membranaire dont il est issu (fluctuation du sens de la polarité électrique pro-
voquée par le light on ou le light off). Une analyse de la relation entre I’amplitude et la
durée du signal global lors de light off est présentée dans la Fig. 3. Celui-ci a été
décomposé arbitrairement en 5 segments dont nous observons 1'évolution pour des light
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TABLEAU 1.

Oscillation du potentiel électrique membranaire

Mesure de la fluctuation périodique du potentiel membranaire de repos, au cours de la journée
(épinard), suivant différents traitements nyctophotopériodiques et a I'état végétatif et floral.

Etat Conditions Cycles/24 heures
Végélatif 16 heures obscurité 188,5+ 8.3
8 heures lumiere 722+1,2
Induction florale 16 heures obscurité
+ 10 heures lumiére 1077+ 8.6
+ 20 heures lumieére 67,9 +5,1
+ 30 heures lumiére 96.0+ 3.8
Floral 24 heures lumiére 120,5+ 5.3
77,0+9.2
Endorythme:
25,2 £ 0,9 heures
Floral Transfert en jours courts: 1986 +44
16 heures obscurité 429 + 4.7
8 heures lumiére 198,8 +4,2
16 heures obscurité 58,2+44

8 heures lumiére

Pot. (mV)

-10

06 18 06
Temps (heures locales)

FiG. 2.
Effet de I'enclenchement et du déclenchement de la lumiere sur le potentiel de surface de la tige du
haricot (photonyctopériode de 12 h.: plantes agées de 3 semaines). Décomposition arbitraire de la
variation du potentiel électrique en 5 éléments (variation du potentiel, durée des composantes).
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Mesure du potentiel de surface de la tige du haricot placé en lumiere continue: amplitude et durée des
composantes (1 a 5) du signal light off (déclenchement de la lumiére) donné a différents moments de la
journée (6 périodes en 24 heures: a.m., p.m.). Le détail du signal global est présenté a 24 h. et 10 h.

off donnés a différents moments de la journée, chez une plante placée en lumiere conti-
nue. On constate qu'il est possible de classer les données en deux catégories (matin, soir)
selon le moment de la journée ou le light off est imposé a la plante (durée du signal
obscurité; 30 minutes). Le plasmalemme manifeste une structure circadienne dans sa
réponse au light off et les différentes étapes (1 a 5) du signal électrique (polarité) n’ont
pas les mémes durées, selon le moment de la journée, traduisant ainsi un changement
périodique des propriétés membranaires intrinséques. Lorsqu’on soumet la plante a une
photopériode alternante jour/nuit, on constate un ajustement des durées des éléments du
signal (allongement du temps de réaction); ce qui pourrait signifier un asservissement de
la structure temporelle du signal light off par la durée du jour et de la nuit, donc une
mesure possible de celle-ci. via les signaux membranaires divers qui en découlent (exter-
nalités biochimiques et électrochimiques) (VANDEN DRIESSCHE et al., 1996). '

Floraison
Chenopodium murale est a 1'état végétatif dans un cycle lumiére-obscurité de
5 h./19 h.; par contre il est induit & fleurir dans un cycle 7 h./17h. Nous avons donc testé
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Mesure du potentiel électrique du chénopode a I'état végétatif (vég): 4 composantes du signal light off
(déclenchement de la lumiere), et a I'état floral (une fléche partant de la valeur végétative indique le
sens du changement des composantes du signal). Les plantes sont soumises a une nyctophotopériode
respectivement de 19 h. d'obscurité et 5 h. de lumiere contre 17 h. d’obscurité et 7 h. de lumieére
(floraison).

la réponse light oft dans ces deux conditions (Fig. 4). Nous observons pour les mémes
composantes cinétiques du signal, un raccourcissement de la durée de la relaxation
électrochimique, lors du traitement inducteur de floraison. Les résultats globaux du light
on et light off sont représentés dans le tableau II. C’est le light off qui manifeste les plus
fortes variations par rapport au light on et en particulier lors du passage de I'état végétatif
a I’état floral.

DISCUSSION

Le plasmalemme des cellules foliaires des plantes a sensibilité photopériodique a ses
propriétés biophysiques, biochimiques et physiologiques précocement modifiées, des la
photo-nyctopériode critique dépassée (GREPPIN et al., 1995, 1997; WAGNER et al., 1996:
CREVECOEUR et al., 1998). L'initiation de I'induction florale sur I'ensemble de la plante se
fait rapidement par une action a distance, par voie physique et chimique liées au réseau
membranaire, de méme que par la communication intercellulaire rapide (ions, messagers
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Schéma de I'évolution générale de la plante lors de I'induction florale (mobile plante et son enveloppe
énergétique, membranaire, informationnelle et cybernétique de contraintes). S: entropie. Homéostasie
végétative et florale (feedbacks négatifs). Transition (induction florale): feedbacks positifs (tendance
momentanée de fonctions vers zéro ou I'infini).

TaBLEAU II.

Analyse globale: Chenopodium murale
Enclenchement, déclenchement de la lumiere
Analyse globale chez le chénopode de I'effet de I'enclenchement et du déclenchement de la lumiére
{(+: -) en relation avec I'état végétatif ou induit a fleurir (variation de I'amplitude et de la durée du signal
électrique).

Lumiere Amplitude: mV Durée: minutes

; < <
NN N\

— | 30% <& 50% <
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secondaires, hormones, sucres, etc.) jouant un role important dans 1’induction de la tran-
sition florale. L implication du réseau symplatique et électrochimique semble justifiée
(MONTAVON & GREPPIN, 1983; MONTAVON et al., 1988; ADAMEC et al., 1989; MACHA-
CKOVA & KREKULE, 1991). Les résultats obtenus, concernant 1’ ajustement rythmique de la
croissance et du développement par les horloges physiologiques de 1'apex et de la feuille,
lors de I'induction florale, induisent I'idée d’un contrdle du développement par codage de
fréquences (WAGNER et al., 1996; ZivaNovic & VUCINIC, 1996). L’effet observé de
contraintes externes €électriques pulsées sur le poids frais et la floraison, renforce cette
hypothese (S1 AMMOUR, 1996).

Les oscillations endogeénes et régulieres, mais d’amplitudes réduites, traduisent pro-
bablement la dynamique relationnelle entre les différents compartiments cellulaires et la
réactivité du plasmalemme. A la lumiere, le cycle ultradien est plus lent et de plus forte
amplitude qu’a I’obscurité, la capacité des mitochondries étant plus faible que celle des
chloroplastes. On constate d'une part I'existence d’un endorythme du fonctionnement
alternatif ultradien du plasmalemme sur deux fréquences, ayant d’une part une périodicité
globale circadienne, et étant entrainable par la durée de la photonyctopériode. Apres
induction les caractéristiques ultradiennes du rythme électrochimique sont modifiées, de
méme que les propriétés générales du plasmalemme, ainsi que la charge rédox et
énergétique et les pompes a protons (Novak & GREPPIN, 1978, 1979; MILLET & GREPPIN,
1990; BELLAMINE & GREPPIN, 1997).

De par I'activité métabolique et la compartimentation cellulaire et membranaire, il
résulte un champs électrochimique dynamique s’étendant sur 'ensemble de la plante
(gradients chronotopologiques et controle temporel par horloges physiologiques), ce qui
peut permettre une communication rapide par différentes voies (physicogénérique,
électrochimique, hormonale, etc.) des états physiologiques entre les différentes parties de
la plante (GREPPIN ef al., 1973; GREPPIN & HORWITZ, 1975; KAREGE et al., 1982; GREPPIN
et al., 1997). Ainsi I'enclenchement (light on) et le déclenchement de la lumiere (light
off) produisent des variations rapides et spécifiques du potentiel électrique membranaire,
et par voie de conséquence de celui de surface (Fig. 2). Ces signaux présentent des pro-
priétés circadiennes (Fig. 3) dans la signature €lectrique (amplitudes; composantes tempo-
relles de I'amortissement de la perturbation €lectrochimique) qui sont entrainables par la
durée de la photonyctopériode, ce qui pourrait permettre ainsi une mesure de la durée du
jour, le plasmalemme étant le siege d’horloges controlant son état biophysique et physio-
logique. La NADH oxydase membranaire est un des candidats a ce titre (rythme ultradien
thermocompensé) (GREPPIN er al., 1996a, 1996b; MONTAVON & GREPPIN, 1983, 1986:
MORRE & MORRE, 1998; MORRE et al., 1998).

L’induction photopériodique de la feuille pour initier les signaux induisant la
floraison dans I'apex est accompagnée par de nombreux changements des propriétés du
plasmalemme. Ainsi chez les chénopodes I'induction florale est associée a un raccour-
cissement important du temps de réponse de la plante & un light oft & 1'état végératif
(tableau II). Ce résultat est conforme au modele théorique que nous avons proposé dans le
passé (GREPPIN et al., 1978) concernant la relation thermodynamique et cybernétique dans
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I’espace de contraintes énergétique et membranaire (Fig. 5): lequel expliquerait le
changement d’amplitude et de période de la fluctuation électrique produite par le light off.

Etant donné que les potentiels d’action ne sont pas produits systématiquement lors
d’un traitement nyctophotopériodique, il est nécessaire, si la voie électrochimique et
impliquée dans la floraison, de trouver un moyen physique de transmettre a distance la
perturbation électrique spécifique (variation de potentiel) locale dans les cellules. Pour ce
faire, nous proposons (Fig. 6) une transmission membranaire et pariétale via un codage de
fréquence par le light off d’une onde codée de polarité des molécules d’eau (V, A; tripdles
électriquement sensibles). Celle-ci ne peut fonctionner que si elle dispose d un support
d’entretien du message qui pourrait étre constitué par des horloges ultradiennes et circa-
diennes controlant 1’état général périodique du plasmalemme, sur I’ensemble de la plante.
Lorsque la bonne fréquence de polarité arrive dans |’apex, elle pourrait, par exemple,
décrocher 1’agent mitogene associé aux membranes et initier I’enclenchement de la
mitose dans la zone subapicale, premier signe de 1'évocation florale (méristéme prospo-
rogéne). Une vérification de cette hypothese peut se faire par des traitements €lectriques
ou magnétiques pulsés de la feuille, en vue de faire transmettre a 1’apex la fréquence
induisant le message floral (S1 AMMOUR, 1996).

RESUME

Des mesures du potentiel électrique du plasmalemme et de la surface ont été
réalisées sur Spinacia oleracea, Phaseolus vulgaris et Chenopodium murale. Des oscilla-
tions bioélectriques ultradiennes et circadiennes ont été observées. La signature électrique
du déclenchement de la lumiére semble étre sous le controle circadien des propriétés du
plasmalemme, lequel peut étre entrainé par le cycle photopériodique lumiere/obscurité. La
liaison avec la floraison est faite sous la forme d'une hypothese soutenant I'idée d’une
communication entre les feuilles et I'apex, sous la forme d’un codage électrique par
fréquence (polarisation des molécules d’eau soutenues par une horloge membranaire).

Mots-clés: biopotentiel électrique, plasmalemme. oscillations ultradiennes, rythme
circadien, floraison, photopériodisme.
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