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Polarite electrique, auxines et physiologic des racines du
Lens culinaris Medikus

Par Paul-Emile Pilet et Suzanne Meylan

(Institut de botanique, Universite de Lausanne)

Manuscrit re^u le 23 juillet 1953

Avant-propos

On ne met plus guere en doute l'existence d'une relation entre la
polarite electrique de la plante et la croissance, mais la nature de cette
relation demeure obscure. Sans aller dejä jusqu'ä admettre avec Lund
(41 46) que des champs eleclriques internes jouent un role essentiel
dans la correlation intercellulaire et fonctionnelle de l'organisme vegetal,
la plupart des physiologistes ont accepte 1'hypothese, presentee notam-
ment par Went (90), que le transport polarise des auxines serait un
phenomene de cataphorese lie ä la polarite caracteristique de la plante
vivante. Certains cependant, envisageant la relation inverse, ont voulu
voir dans la polarite une consequence, et non pas la cause, du mouve-
ment des auxines (C z a j a 20); d'autres ont conclu de leurs observations

qu'il n'existe pas de relation directe entre les deux phenomenes
(Hellinga, 28; Clark, 18).

Les recherches les plus recentes (Lund, 46; Schrank, 83),
qui n'apportent pas encore de resultats decisifs, tendent pourtant ä con-
firmer I hypothese d un transport lie ä la polarite electrique, mais le
mecanisme n'en saurait avoir la forme simple qu'on avait d'abord
imaginee.

S il a retenu 1 attention plus que tout autre, le probleme du transport

n'epuise pas la question des rapports entre polarite electrique et
croissance que nous abordons ici d'un point de depart nouveau: la com-
paraison entre la distribution des auxines dans la racine normale,
etudiee dejä par lun de nous (62—65; 67) et celle des potentiels bio-
electriques, objet de la premiere partie du present travail. Cette comparison

suggestive nous a amenes ä etendre le champ de notre investigation
plutot qu ä approfondir dejä le point que nous avions d'abord en

vue. Suivant l'orientation de nos travaux anterieurs, nous nous sommes
attaches plus particulierement l'un ä l'etude de la polarite electrique.
1 autre ä l'examen de problenves physiologiques en relation avec cette
polarite et la distribution des auxines.
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I. Polarite electrique

Introduction

La polarite electrique des racines est encore discutee. Nous ne pou-
vions etendre sans controle au Lens culinaris, sur lequel devait porter
notre etude, les observations, trop sommaires d'ailleurs, faites sur
d'aulres genres de legumineuses: Vicia surtout, Pisum, Lupinus. Nous

avons done repris nous-memes 1'etude de la polarite electrique longitu-
dinale des racines du Lens, selon la methode appliquee par 1 un de nous

ä l'examen de la polarite d'autres organes vegetaux (56). Avant d'expo-

ser nos propres observations, nous resumons les donnees extraites des

quelques travaux sur le sujet ou tirees de publications diverses.

A. Analyse sommaire des travaux anterieurs1

Lund et Kenyon (45) les premiers ont mis en evidence une

polarite electrique caracteristique dans les racines de YAllium cepa, de

VEichhornia crassipes et du Narcissus, chez lesquels ils constatent que

la region apicale est positive 2 par rapport ä la base. Plus exactement,

chez YAllium, la DP 3 mesuree entre un point mobile, deplace de 1 ex-

tremite de la racine vers le collet, et un point fixe, mis ä la terre, ä

16 mm de l'extremite, presente d'abord des valeurs positives elevees,

passe ä des valeurs negatives, puis remonte ä des valeurs positives, le

gradient de potentiel etant le plus eleve dans la region apicale. La polarite

de la racine de YAllium cepa a fait l'objet d'une etude systematique
de L u n d et de ses collaborateurs. Marsh (53 55) confirme que la

FEM 3 mesuree sur un segment de racine est la somme algebrique des

FEM des cellules de ce segment; il developpe la theorie de L und (42),

selon qui les phenomenes bioelectriques observes ont pour origine des

systemes redox en «flux equilibrium», lies ä la respiration cellulaire.

Berry et Lund (46) ont etudie les variations spontanees de polarite;

plus marquees dans les premiers millimetres de la pointe de la racine,

elles ont un caractere rythmique et une amplitude qui peut aller jus-

qu'au changement de signe. Marsh (54, p. 447), puis Berry et Hoyt
(5, p. 372), enfin Lund et Berry (46), ont etudie l'effet de courants

electriques: une FEM exterieure, appliquee en serie avec la FEM propre
de la racine, tend ä la depolariser; appliquee en opposition, eile la pola-

1 Nous nous limitons ä la periode recente, renvoyant ä des bibliographies etendues

(28, 87, 92), notamment ä la «Bibliography of continuous bioelectric currents» de

H. Rosene, dans «Bioelectric fields and growth» (46).
2 Ici, comme dans 1'expose de nos observations, nous indiquons la polarite par

rapport au circuit exterieur, e'est-a-dire disons positif le point de l'organe d oü part le

courant (du sens conventionnel) qui va au galvanometre. Sauf indication, il s agit de la

polarite constatee ä la surface de la racine.
3 DP: Difference de potentiel. FEM: Force electromotrice.
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rise, mais moins fortement. Du fait que ces effets sont largement inde-
pendants de la polarite propre de la racine, ces derniers auteurs con-
cluent ä 1 existence d au moins deux systemes electrochimiques ä l'ori-
gine de la polarite constatee: un Systeme lie aux ions libres dans les
cellules et hors des cellules; un Systeme redox, lie ä l'activite des
cellules. Enfin Lund, MahanetHanzen (46) ont obtenu l'inhibition
reversible de la croissance par des courants circulant de la pointe vers
le collet et d une intensite superieure ä celle qu'exige la simple polarisation.

A l'appui de la theorie electrique du transport, ils remarquent
que les FEM propres des racines peuvent y entretenir des courants
capables et au-delä de les polariser, done capables d'effectuer le transport

d ions suppose. En conclusion des travaux poursuivis dans son
laboratoire, Lund compare la racine ä «un reseau de Kirchhoff» tres
complique, dont le detail nous echappe, mais dont nous connaissons la
polarite generale (46, p. 283).

Les donnees sur la polarite electrique des racines d'autres plantes
sont fragmentaires et souvent peu precises. Jones (31) n'a pas constate

de DP regulieres entre les extremites des sections de racines du
Crambe maritima dont il etudiait la regeneration. Keller (34) dit
avoir verifie que, dans la regie, la surface de la racine est positive par
rapport a celle des organes assimilateurs. II cite des observations non
publiees de Fürth et Pekarek qui ont constate sur les racines du
Vicia Faba et du Zea Mays la presence d'une zone negative un peu
au-dessus du meristeme, confirmant ainsi les observations de Lund et
Kenyon et retrouvant par la methode electrometrique la zone negative

mise en evidence, chez de nombreuses especes, par l'absorption
d'eosine, dans les experiences de Popescu, zone par laquelle la
racine absorberait l'eau. Marinesco (51, 52) observe qu'une
electrode de platine enfoncee dans la racine d'un Geranium ou d'un Arau-
caria est positive par rapport ä une autre placee dans la partie
superieure de la tige. Dans la theorie de W e n t (90), la racine represente le
pole positif de la plante, par rapport aux feuilles et ä la tige dont le
sommet serait negatif. Ramshorn (75) constate sur differentes
especes: \icia Faba, Lupinus, Helianthus..., que l'extremite des racines
(comme des tiges) est positive par rapport ä la base de l'organe, le
maximum de la courbe de distribution de potentiel se situant tres presde la pointe, observations que Drawert (22) confirme sur le Vicia
Faba. Selon A m 1 o n g et Bünning (41, un point ä la distance de
5 ä 15 mm de l'extremite d'une jeune racine d'Helianthus est negatif
par rapport ä un point de la region voisine du collet. H e 11 i n g a (28),
qui passe en revue les donnees sur la polarite des organes aeriens et
Souterrains, en attribue les contradictions aux methodes utilisees plutot
qu'a la diversite des especes et tient pour exact que, dans la racine, la
region apicale est positive par rapport ä la base. Selon Thomas (87),
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l'extreme pointe des racines du Vicia Faba est fortement negative pat
rapport aux autres regions de l'organe, dont la plus positive est cepen-
dant tres voisine de l'extremite. Lundegardh (47, 48) constate que
dans la region apicale des racines du ble, selon lui negative par rapport
au milieu ambiant, le potentiel decroit de part et d'autre d'un maximum
qui coincide avec le milieu de la zone de croissance.

Plus rares sont les donnees sur les polarites internes. Keller (34,

p. 294), resumant des observations faites par la methode des colorants,
indique que les assises internes de l'ecorce de la racine sont plus negatives

que les externes, l'endoderme positif et le pericycle negatif. II
signale (35) le caractere negatif prononce du point vegetatif de la racine
d'Allium, ou les files de cellules en mitose se colorent electivement par
les colorants fluorescents. A m 1 o n g (2, 3) constate electrometrique-
ment sur des racines du Vicia Faba coupees suivant l'axe, que l'ecorce
de la zone d'allongement est positive par rapport au tissu du point
vegetatif; la polarite interne serait ainsi opposee ä la polarite super-
ficielle.

La plupart des auteurs ont observe des variations spontanees de la
polarite des racines; d'autres en ont etudie les variations provoquees.
Marsh (54, p. 497) observe sur la racine d'Allium que la partie irritee
mecaniquement devient plus negative, sans que cet effet se transmette.
Amlong et Bünning (4) constatent que la region d'une racine
(VHelianthus ou se decharge une petite bobine d'induction devient plus
negative, plus permeable, electriquement moins resistante, ce que D r a -

wert (22) constate aussi sur le Vicia Faba. Selon Berry et Hoyt
(5), un courant continu d'intensite süffisante et de breve duree, produit,
dans la racine d'Allium, une variation brusque de la DP mesuree (la
region irritee devient negative); l'extremite de la racine est particuliere-
ment irritable; l'effet est plus marque ä basse temperature et ne s'ob-

serve plus en atmosphere d'hydrogene; le courant alternatif a des effets
analogues.

Amlong (1) fait apparaitre une DP transversale sur des racines
du Vicia Faba par application sur les faces opposees de solutions d'ine-
gale concentration. II observe aussi que l'apport unilateral d'hetero-
auxine ä des racines decapitees rend plus negatif le cote traite (3).
Thomas (87) modifie la polarite des racines du Vicia Faba en en
immergeant la pointe dans des solutions diverses; apres un sejour de
deux ä trois heures dans de l'eau, la pointe immergee dans une solution
,concentree (electrolyte ou non electrolyte isotonique) devient plus negative

(moins positive) par rapport ä la base; une solution d'heteroauxine
attenue de facon durable la DP mesuree, d'oü la conclusion que l'hor-
mone agit directement sur les membranes et produit une variation des

potentiels de diffusion; selon cet auteur, la polarite n'est pas liee ä des

phenomenes metaboliques, mais bien ä la concentration ionique dans
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les vacuoles. Lundegardh (47) observe que la DP mesuree ä la
surface d'une racine de ble varie selon la concentration du milieu am-
biant en ions metalliques et H+; une solution 10 4 m d'heteroauxine
produit une faible baisse immediate de la DP.

Brauner (7—8) observe sur les racines couchees l'etablissement
d'une DP transversale de quelques millivolts, effet non vital, caracterise
par le fait que la face inferieure devient positive par rapport ä la supe-
rieure. Amlong (1) constate que cet effet depend de la concentration
du liquide des electrodes; ces auteurs (9) le rapportent ä des pheno-
menes de diffusion sous Taction de la pesanteur. Par la methode des
colorants, De Haan (27) montre que le cote convexe d'une racine
courbee geotropiquement devient positif, selon lui suite de croissance
accrue. Lundegardh (48) decrit une reaction geoelectrique loca-
lisee dans les deux premiers millimetres de la racine (ble) et distincte
de l'effet de Brauner (dont il conteste le signe [?]): le gradient de
potentiel s'attenue sur la face superieure et s'accentue sur l'inferieure,
d'oü l'etablissement d'une DP transversale.

Ce rapprochement des donnees sur la polarite des racines publiees
dans ces vingt-cinq dernieres annees, en fait apparaitre les lacunes el
les discordances et montre combien il importe de preciser les conditions
dans lesquelles sont mesurees les DP, probablement d'origine multiple,
qui permettent de caracteriser cette polarite. Nous reviendrons plus loin
sur les rapports elablis par les auteurs cites entre la polarite et la
Physiologie de la racine (v. p. 444).

B. Observations

a) Techniques
Methode. Pour determiner la polarite longitudinale d'une racine,

nous mesurons la DP entre un point de sa surface et son extremite prise
pour point de reference, les points examines s'echelonnant ä 2 mm
d'intervalle jusqu'au collet. Lund et Kenyon (45), qui out procede
de la meme maniere dans certaines de leurs mesures, objectent que
l'extremite de la racine en est la partie la plus irritable, d'oü la preference

donnee au choix d'un point fixe, ä 16 mm de l'extremite. II nous
parait au contraire que si Ton prend les precautions necessaires pour
eviter l'irritation, l'extremite presente l'avantage de rester un point phy-
siologiquement comparable pour les racines de toutes les longueurs (ce
qui n'est pas le cas d'un point a distance fixe), de permettre l'examen de
racines tres courtes et une interpretation plus immediate des mesures.

Nous avons adopte la methode de compensation au potentiometre,
ce qui nous a permis d'utiliser avec un minimum de transformations 1

1 Le galvanometre a dü etre remplace par un instrument du meme type: Resistance
468 ohms; sensibilite: 0,67*10~19A pour 1 mm aim.
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le dispositif decrit ailleurs (56) par l'un de nous et sur le detail duquel
nous ne revenons pas ici. La variabilite individuelle des plantes, signalee

par nos predecesseurs, et le caractere fluctuant de la polarite etudiee,

apparent des nos essais preliminaires, nous ont dissuades de rechercher
une precision illusoire en recourant ä des precedes plus sensibles 1.

Montage (figure 1). On voit que la position des ponts du commu-
tateur ä deux voies C donne immediatement le signe de la DP que le

segment de racine examine etablit, par l'intermediaire des electrodes
V et H, entre les bornes 3 et 4: la liaison 3—1 indique H +; la liaison
3—2, H—.

Figure 1

Montage electrique
V et H: Electrodes verticale et horizontale
C: Commutateur I: Interrupteur

Electrodes (figure 2). Le tube, de verre brun, est rempli d'une
solution de KCl n/10 oü baigne un fil d'argent fin chlorure sur toute la
surface immergee; le tube est obture par un bouchon de liege recouvert
d'un vernis et par un tampon d'ouate etire en pointe, par l'interme-
diaire duquel s'etablit le contact avec la racine; un piston de verre plein
permet de maintenir le tube exactement rempli. Pour la chloruration,
nous avons suivi le precede de J a h n recommande par Gicklhorn
(26). La DP propre des electrodes etait le plus souvent de 1 ä 3 mV

1 Nous exprimons ici nos remerciements ä M. A. Perrier, qui a bien voulu
mettre ä notre disposition une pile Weston de son laboratoire, ä Mlle T. Kousmine
et ä M. J.-P. Jan pour les contröles qu'ils ont aimablement faits pour nous, et ä M.
M. G a i 11 o u d pour des renseignements pratiques qui nous ont ete tres utiles.
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(jamais plus de 5 mV); sa variation au cours des mesures sur une meme
racine est restee de l'ordre de 0,5 mV (tres exceptionnellement eile a
depasse 1 mV). Dans l'intervalle entre les mesures, les electrodes etaient
mises en court-circuit, la pointe immergee dans la solution de KCl n/101.

Local. Les appareils etaient installes dans le local meme ou se fai-
saient les cultures, ce qui avait l'avantage de reduire au minimum la
variation des conditions ambiantes pour les racines etudiees; l'humidite
relative elevee (75 + 5 %) n'a pas ete genante pour les mesures comme
on aurait pu le craindre.

Sujet d'experience et culture. Nos observations ont ete faites sur le
Lens culinaris Medikus exclusivement. Les graines, soigneusement triees
et dont le pouvoir germinatif est regulierement controle selon la
technique habituelle (62), sont trempees pendant 24 heures dans de l'eau
tiede (30° C), ä l'obscurite. On les depose ensuite sur de la sciure humide
oü elles vont germer (temperature: 20° C ±4; humidite: 75+5 %>;

obscurite). Au bout de quatre jours, les plantules sont pretes pour les
mesures; on choisit alors celles dont la racine est rectiligne et de
longueur convenable, les place sur un filet de nylon et les laisse sejourner
encore quatre heures au moins dans de l'eau ä 20° avant de les utiliser.

Les plantules examinees avaient en moyenne quatre ä cinq jours de
culture. Dans l'analyse des resultats, nous ne tenons pas compte de leur
age exact, mais seulement de la longueur des racines (68).

Cultivees ä l'obscurite, les plantules etaient exposees pendant les
mesures ä la lumiere d'une ampoule electrique de 15 W, voilee. Nos
observations etant relativement breves, nous n'avons pas note de
perturbation systematique attribuable ä l'effet de la lumiere (66).

Mesures. La plantule est transportee, en position verticale, et fixee
ä la pince mobile du support (figure 2, S), auquel on donne avec
precaution 1'orientation convenable. On evite tout contact avec la racine,
sauf celui du papier filtre utilise pour enlever l'eau adherente 2.

Nous mesurons d'abord la DP propre des electrodes, en contact
direct. Nous etablissons ensuite le contact entre l'electrode V et la pointe
de la racine, elevons de 2 mm le bras qui porte l'electrode H que nous
met tons en contact avec la racine, puis mesurons la DP entre H et V; la
mesure se repete en elevant chaque fois H de 2 mm jusqu'au collet. La
distance H—V se lit sur l'echelle millimetrique du support (figure 2, P).
Enfin, nous mesurons ä nouveau la DP propre des electrodes.

1 Nous sommes revenus ä ce type simple d'electrodes apres de nombreux essais de
formes differentes et de remplissage ä l'agar qui ne donnaient pas de meilleurs resultats.

8 On sait qu'un tissu irritii devient plus negatif. Des essais de controle, dans les-
quels nous observions la DP entre deux points fixes, avant et apres l'irritation produite
par le choc repete d'une baguette de verre contre la pointe de la racine, n'ont pas
montre de variations particulierement fortes. Les precautions prises nous paraissent
done süffisantes.
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Malgre un disposilif d'humidification dans leur voisinage immediat,
les racines ainsi suspendues dans l'air n'etaient utilisables que pendant
un temps bref. Les mesures commengaient done immediatement apres
la mise en place de la plantule et s'effectuaient le plus rapidement
possible. La duree d'observation d'une racine, variable selon la longueur,
etait en moyenne de quinze minutes.

Precision des mesures. Pour obtenir rapidement la compensation
et eviter des perturbations dues aux courants etablis pendant sa

recherche1, nous avons mesure les DP le plus souvent avec l'echelle de

moindre sensibilite du potentiometre, soit ä 10~4 V pres (precision theo-

Figure 2

Electrodes
V et H: Electrodes verticale et horizontale
P: Support de l'electrode H
S: Support de la plantule

rique que les variations spontanees de la polarite ne nous ont pas permis
d'assurer dans toutes nos mesures).

La DP propre des electrodes — eile etait de 2 mV en moyenne — a

ete mesuree ä 10 '5 V pres, done avec une precision relative süffisante.
La longueur de la racine est donnee par la distance II—V quand

l'electrode H est immediatement voisine du collet. La dimension de la
surface de contact et l'appreciation au juger de la position du collet
entrainent une erreur que nous estimons de + 1 mm.

1De tels effets sont ä craindre lorsque le segment de racine entre les electrodes
est tres court (2—i mm); la resistance devient alors assez faible pour que les
courants etablis avant la compensation produisent une variation de la DP mesuree, ce
qui oblige ä eliminer la racine en observation.
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b) Resultats

Polarite des racines de differentes longueurs (figure 3)

En accord avec les observations rapportees ici, de nombreux essais
preliminaires montraient que, dans la racine etudiee, la distribution
longitudinale des potentiels bioelectriques n'est pas lineaire; eile sem-
blait dependre de la longueur des racines. Nous avons done reparti en
cinq classes, suivant la longueur, les 192 racines de la serie, le petit
nombre des classes nous etant impose par la grande variabilite individuelle

des plantes, cultivees et observees pourtant dans les memes
conditions.

Figure 3
Distribution longitudinale des potentiels bioelectriques

Classes Longueurs en mm Nombre
1 8—12, soit 10 + 3 mm 31
2 14—18, » 16 + 3 mm 78
3 20—24, » 22 + 3 mm 43
4 26—30, » 28 + 3 mm 28

(5) 1 >30 (12)

1 Le nombre insuffisant des cas nous empeche de tenir compte de cette classe. II
faut aussi remarquer que, pour ces racines-lä, le temps d'observation depassait la
duree pendant laquelle la racine pouvait etre consideree comme inalteree, d'oü
incertitude accrue des mesures.
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Pour chaque classe, nous avons etabli une courbe «moyenne» des

DP brutes (DP des electrodes comprise, voir p. 437) mesurees entre H
et V en fonction de la distance du point H ä l'extremite V de la racine.

Chaque point de la courbe est la moyenne de valeurs dont la dispersion
est grande, parfois meme tres grande. La variabilite individuelle se

manifeste, en effet, dans la valeur absolue de la DP mesuree pour une

meme distance H—V; dans l'amplitude de la variation de la DP
mesuree le long d'une meme racine; enfin, mais beaucoup moins fortement,
dans la position des points caracteristiques de la courbe. La «moyenne»
obtenue ainsi ne renseigne done guere sur la grandeur de la DP qu'on
pourrait appeler «normale»; en revanche, eile indique nettement la

forme generale de la distribution des potentiels le long de la racine.

1. La DP mesuree entre un point H, ä distance croissante, et l'extre¬

mite V de la racine (potentiel de reference) atteint rapidement un
maximum en valeur positive, decroit rapidement, change de signe,

passe par un minimum, puis croit et reprend son signe initial avec
des valeurs plus ou moins elevees.
Chez les jeunes racines (classes 1 et 2), la DP mesuree entre un
point voisin du collet et l'extremite depasse souvent le maximum
observe ä 2 mm. (Chez les racines les plus longues, une nouvelle
inflexion avec retour ä des valeurs plus elevees s'observe fre-
quemment.)

2. Passant des racines les plus courtes ä des racines plus longues, on

voit que le maximum positif, localise pres de l'extremite, s'eleve

et s'eloigne, sans depasser toutefois la distance de 5 mm. Dans la

zone d'inversion de polarite, le minimum parait s'accuser d'abord,
puis s'attenuer en meme temps que cette zone s'etale. (Au lieu
d'une zone d'inversion, les courbes individuelles obtenues de

racines plus longues presentent souvent une inflexion plus ou
moins forte.)

Polarite des racines de 16 mm (tableau et figure 4)

Nous donnons ici 1'ensemble des mesures faites sur des racines de

meme longueur: 16 + 1 mm. Ce choix est motive par le nombre des cas

relativement eleve (N 30) et l'etat physiologique particulierement
favorable des racines de cette taille.

Les valeurs numeriques des DP consignees dans le tableau ont ete

corrigees pour tenir compte de la DP propre des electrodes, dont la
variation (voir p. 436) a ete consideree comme uniforme pendant la
duree des mesures sur une meme racine.

L'examen du tableau montre bien l'existence de la zone d'inversion
de polarite de jä signalee; eile apparait nettement dans 24 cas, dans deux

autres la courbe s'inflechit seulement et dans un troisieme eile presente
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un maximum positif etale et un minimum anormalement abrupt. Dans
trois autres cas que nous considerons comme aberrants, mais n'avons
pas voulu ecarter faute d'en pouvoir expliquer l'anomalie, la DP oscille
seulement autour d'une valeur positive elevee. Ces cas attenuent le
minimum moyen, sans alterer la forme de la courbe moyenne.

Tableau
Distribution des potentiels bioelectriques Sur des racines de 16 mm

DP en millivolts; en italique: valeurs negatives; M: moyenne

Essais
Distances en mm entre les Electrodes (HV)

2 4 6 8 10 12 14 16

i 37,5 28,1 9,4 28,3 47,9 46,0 3,7 37,8
2 16,9 14,1 38,1 43,1 45,0 30,5 11,5 8,3
3 8,9 1,1 9,0 3,9 3,6 16,4 28,8 12,4
4 6,4 24,3 24,3 26,6 17,4 0,2 73,1 56,0
5 9,8 5,4 13,0 15,4 21,2 25,3 27,1 4,1
6 2,5 34,6 24,3 19,8 18,9 32,4 7,6 9,2
7 14,9 8,2 19,7 18,5 14,9 9,1 19,6 18,4
8 12,3 18,6 12,9 5,0 17,1 15,0 3,2 6,6
9 7,1 14,4 7,2 11,0 7,9 8,8 14,3 7,5

10 7,5 62,6 32,1 55,6 53,5 4,2 12,1 15,4
11 5,0 1,2 29,0 38,6 32,5 5,1 10,2 17,3
12 4,8 17,3 5,1 18,4 22,6 39,0 8,3 4,7
13 10,1 32,9 4,9 10,4 23,4 .25,8 19,3 17,5
14 7,9 4,5 0,3 6,5 5,0 14,1 9,6 6,3
15 16,6 17,1 2,6 4,6 13,5 23,8 49,3 69,1
16 10,2 32,1 38,4 34,0 35,0 31,4 25,3 35,1
17 8,4 23,4 9,5 6,6 12,9 34,7 34,8 36,3
18 43,9 13,1 29,2 52,3 80,1 10,5 20,4 24,0
19 7,0 19,3 23,3 8,7 11,2 20,1 15,2 20,3
20 4,7 22,2 41,0 54,3 53,4 43,7 19,7 17,6
21 1,5 8,4 15,8 15,1 25,7 8,9 21,5 10,1
22 32,2 9,5 9,3 14,5 27,5 19,5 18,4 25,3
23 15,0 11,4 31,6 33,9 34,4 19,6 32,4 42,7
24 23,1 52,9 38,9 16,9 24,0 55,3 45,2 49,9
25 9,4 49,5 28,6 48,5 35,6 25,5 22,7 23,1
26 22,9 57,0 52,3 59,4 29,2 34,6 49,8 27,2
27 1,6 5,5 53,3 66,1 36,1 8,8 6,4 9,3
28 7,4 8,9 24,6 32,8 34,8 25,7 12,3 4,4
29 14,1 2,1 8,0 19,7 33,1 35,1 17,8 2,1
30 0,1 36,6 32,5 29,7 31,8 30,7 49,2 14,6

M: 11,7 4,0 5,9 13,2 18,1 6,4 12,4 16,5

On voit que l'amplitude des variations de la DP mesuree le long
d'une racine selon la methode utilisee varie fortement d'un cas ä l'autre.
Ainsi s explique partiellement, pensons-nous, la dispersion considerable
des valeurs individuelles de la DP mesuree sur une meme longueur de
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racine. Mais cette dispersion est certainement la consequence d'un autre

facteur genant, physiologique lui aussi, qu'on ne peut done eliminer. la
variation spontanee de la polarite, sur laquelle plusieurs auteurs ont

attire l'attention (Marsh, 54, p. 447; Berry et Lund, 46). Sans

1'avoir proprement etudiee, mentionnons que dans des essais de con-

trole, oü nous mesurions la DP entre deux points fixes, nous avons constate

des variations de l'ordre de 10 mV et plus au cours d un quart
d'heure. De telles variations pouvaient ainsi se produire pendant la

duree de nos observations et probablement ne sont-elles pas etrangeres

aux anomalies signalees.

Ces causes d'incertitude rappelees, il nous parait d'autant plus

remarquable que la courbe moyenne accuse un maximum et un minimum

dont la position — ä 2 mm de l'extremite pour le maximum, ä

10 mm pour le minimum — est confirmee par la courbe de frequences,

exprimant pour chaque point le pour-cent des cas oü la DP mesuree

entre H et V est positive. L'ecart-type, mesure de la dispersion des

valeurs individuelles, calcule pour ces points-lä et pour le point extreme,

precise la signification qu'il convient d'attribuer ä la courbe moyenne.

L

Figure 4

Polarite des raciries de 16 mm

A: Plantule et position des electrodes

B: Courbe moyenne avec ecart-type; DP en millivolts
C: Frequence, en %>, des DP positives
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En resume:
1. La courbe de distribution des potentiels bioelectriques le long des

racines de 16 mm confirme les conclusions tirees de l'examen de
l'ensemble des courbes moyennes.

2. L etroite concordance de la courbe moyenne etablie pour cette
categorie avec la courbe de frequences definie plus haut justifie la
signification que nous attribuons aux courbes moyennes et leur
interpretation.

C. Discussion

En raison de la variability individuelle des plantes examinees, les
auteurs qui ont etudie la polarite electrique des racines ont renonce ä
etablir des moyennes (45, 75); quelques courbes particulieres de
distribution des potentiels, illustrant l'expose de leurs observations, sont les
seuls elements de comparaison dont nous disposions.

Remarquons tout d abord l'analogie que presentent nos courbes
moyennes de distribution des potentiels avec celles que Lund et K e -

nyon (45, p. 341) donnent pour I'Allium et auxquelles L u n d et ses
collaborateurs (46, p. 143) se referent comme ä des cas classiques. On yobserve les trois zones que nous avons caracterisees plus haut: la
premiere (la zone de division active selon ces auteurs) s'etend jusqu'au
sixieme millimetre environ: la deuxieme (la zone d'allongement cellu-
laire) du septieme au quinzieme environ, limites qui coincident assez
exactement avec celles que nous obtenons en moyenne pour les racines
de 8 ä 24 mm, tandis que nos mesures montrent une extension de la
deuxieme zone chez les racines plus longues. Dans nos moyennes, la DP
entre le maximum et 1 extremite est un peu plus forte, le maximum plus
eloigne (2—4 mm au lieu de 1—1,5 mm), le relevement de la partie
terminale de la courbe plus marque. S'agissant d'especes differentes et de
mesures faites selon une methode differente aussi (voir p. 434), la res-
semblance est frappante. La concordance est bonne aussi avec les deux
exemples donnes par Ramshorn (75, p. 748), l'un pour le Vicia,
1 autre pour le Lupinus, illustrant des observations faites selon une
autre methode encore 1.

Pour les racines de YAllium, Lund et ses collaborateurs (46,
p. 194) indiquent une moyenne de 50—70 mV pour la DP maximum
observable sur le segment apical de 20 mm, avec un gradient moyen de
3 niV^nm ('ius(fu ^ 10 mV) • C'est aussi un gradient de l'ordre de 3 mV/mm
qu indiquent nos courbes moyennes, entre le maximum et le minimum,
pour des racines de 8 ä 24 mm. Dans l'ensemble de nos mesures, sur les
quatre premiers millimetres de la region apicale, nous avons mesure le

La DP est mesuree ä l'aide de deux electrodes ä distance fixe, deplacees le longde la racine, le point de contact de l'une devenant point de contact de l'autre sur le
segment qui suit.
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plus souvent une DP inferieure ä 30 mV et tres exceptionnellement une
DP superieure ä 70 mV; en moyenne — cas de polarite opposee exclus

— cette DP etait de 20 mV, done le gradient de l'ordre de 5 mV/mm1.

L'accord entre les observations que nous venons de rapprocher
nous permet de penser que la contradiction avec d'autres est peut-etre
plus apparente que reelle. L'observation de Thomas (87, p. 410), par
exemple, que 1'extreme pointe des racines du Vicia Faba est fortement

negative par rapport aux autres tissus, est vraisemblablement valable
seulement pour les racines longues (4—7 cm) qu'il a utilisees; nous

avons effectivement obtenu, avec des racines du Lens de 3 ä 5 cm, des

courbes analogues ä celle qu'il donne pour exemple. En constatant sur
les racines de 1 'Helianthus annuus qu'un point pris entre le cinquieme et

le quinzieme millimetre des la pointe est negatif par rapport ä la base,

Amlong et Bünning (4) n'ont-ils pas simplement retrouve chez,

cette espece la zone de negativite relative, qui se situe precisement dans

ces limites chez le Lens comme chez 1'Allium? Aussi peut-on s etonner

que H e 11 i n g a (28, p. 20) et A m 1 o n g (3, p. 440) lui-meme opposent
cette observation ä celles de Lund et Kenyon.

Lundegardh (47—48) trouve, dans la region apicale des

racines de diverses graminees, dont le ble, une distribution des potentiels de

la forme que nous avons decrite: la courbe presente un maximum, ä

environ 2 mm de l'extremite, au milieu, dit-il, de la zone de croissance

(eile ne depasserait pas ici le cinquieme millimetre); mais l'interpreta-
tion qu'il en donne est en opposition complete avec celle que nous

venons d'exposer. II s'agirait de potentiels negatifs, les proprietes phy-
sico-chimiques du protoplasme et celles des solutions exigeant, selon

lui, que se forme ä la surface de la racine une couche double electrique,
dont les charges negatives seraient localisees ä la surface de la
membrane protoplasmique des cellules epidermiques et les positives dans la
solution ä leur contact. Lundegardh conteste le signe attribue par
ses predecesseurs aux DP mesurees sur des racines, comme celui de la

DP transversale qui caracterise l'effet geoelectrique (48), objectant qu'on
a confondu la charge de l'electrode avec celle de la surface de 1 organe
examine. Discuter les bases theoriques de son interpretation nous en-

trainerait trop loin. Bornons-nous ä remarquer que les mesures incri-
minees determinent des DP, non des charges. Dans nos determinations,
le segment de racine interpose entre les electrodes est assimile ä un

generateur dont nous designons les «pöles» d'apres le sens du courant

qu'il etablit dans le circuit exterieur; cette designation ne prejuge pas
de la distribution des charges aux surfaces limites des milieux hetero-

1 Ces champs sont environ 100 fois plus faibles que le champ utilise par
Amlong (3) dans ses experiences de transport d'auxines ä travers une membrane et

qu'il cite ä l'appui de l'hypothese du transport electrique de ces hormones.
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genes dont le generateur complexe est forme. De plus, pensons-nous, la
DP ainsi mesuree ne depend pas seulement d'une distribution de charges
superficielles, mais aussi de l'etat electrique des cellules sous-jacentes.
Remarquons enfin qu en accord avec les auteurs dont les mesures lui
paraissent affectees d'une erreur de signe, Lundegardh (47, p. 40)
a observe qu ä une respiration plus active correspond une diminution
de la charge negative superficielle de la racine; mais le signe qu'il attri-
bue aux DP dans ses courbes de distribution l'oblige ä faire, en
opposition avec ces memes auteurs, la supposition que la respiration serait
reduite dans la region meme de la racine (ä 2—3 mm de la pointe),
oü la vitesse de croissance est, selon lui, la plus grande. Conservant done
notre position, nous pensons, comme Lundegardh parait l'admettre
aussi, que la polarite des racines des graminees n'est pas essentiellement
differente de celle des racines d'autres plantes; la contradiction reside
ici dans 1 interpretation des faits, non dans les faits eux-memes.

De cet ensemble de donnees nous parait se degager la conclusion
que les racines en pleine croissance presentent une meme polarite,
caracterisee par une certaine distribution des potentiels bioelectriques ä
leur surface, ä laquelle correspond aussi vraisemblablement une
distribution particuliere interne. Nous n'avons pas aborde l'etude des pola-
rites internes qui requerrait une technique beaucoup plus delicate. Notre
propos n'etait pas non plus d'aborder experimentalement la question de
1 origine des FEM dont la racine est le siege. Quelque hypothese qu'on
fasse ä leur sujet (voir plus bas, p. 460), la polarite que nous constatons
ne peut etre envisagee que comme l'effet resultant de la presence d'un
grand nombre d'elements de FEM variable, associes en un reseau com-
plique et en continuelle interaction.

La similitude du plan general de polarite electrique de la racine
chez des especes differentes, la tendance au maintien de cette polarite
malgre des fluctuations parfois tres grandes, sa liaison avec la
croissance, que montre la variation de la courbe de distribution des potentiels

avec la longueur des racines, confirment 1'idee qu'il s'agit d'un phe-
nomene d'importance physiologique. Les observations exposees dans la
deuxieme partie de ce travail en seront une nouvelle confirmation.

II. Polarite et problemes physiologiques

Introduction
Sans vouloir donner une interpretation complete de la distribution

particuliere des potentiels bioelectriques dans les racines, nous nous pro-
posons d'etablir un parallele entre nos observations precedentes et quelques

faits relatifs ä la distribution (repartition et circulation) des
auxines des racines.
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Comme nous le faisions remarquer plus haut, cette etude nous a

entraines plus loin que nous ne le pensions, et eile nous a amenes ä

comparer encore nos observations sur la polarite ä celles concernant la
croissance et la distribution des reserves glucidiques comme l'amidon et

les sucres reducteurs (ces deux aspects du metabolisme des racines sont

d'ailleurs places sous la dependance directe desauxines). II peut paraitre
curieux aussi que, sans avoir determine, faute de techniques conve-

nables, la polarite interne des tissus, nous etablissions des comparaisons
entre la polarite superficielle des racines et des processus qui concernent

essentiellement les regions profondes (ecorce). Mais il nous semble,

etant donnee la structure homogene des jeunes racines, que la polarite
externe que nous avons mesuree est bien le reflet de la polarite interne

et les analogies proposees se trouvent ainsi justifiees.
Afin de clarifier les problemes envisages, nous nous attacherons

uniquement au cas des racines verticales mesurant 17 mmil (dans les

graphiques nous aurons ainsi des longueurs de 18 mm) developpees dans

les conditions habituelles (obscurite, temperature: 20° + 2, humidite:
75 % + 5).

1. Distribution des auxines

A. Quelques travaux 1

Beyer (6) entrevoit dejä les relations entre le deplacement des

hormones de croissance et la polarite electrique des tissus vegetaux,

mais ses considerations sont plus theoriques qu'experimentales.

Brauner et Bünning (10), en etudiant 1 effet geoelectrique et

l'electrotropisme, mettent en evidence la repartition des charges elec-

triques dans les coleoptiles et les racines. lis montrent que si la coleop-

tile est couchee, eile se redresse (geotropisme —) et les charges + s'a.c-

cumulent vers le has, comme pour la racine qui est geotropiquement -r-

mais la face de celle-ci qui croit le plus est electro — alors que celle de

la coleoptile est electro + Places dans un champ electrique (entre deux

plateaux d'un condensateur charge), ces organes reagissent aussi diffe-
remment: la coleoptile se dirige vers la plaque +, la racine vers 1 autre.

Pour Went (90—91), le transport des auxines s'effectue par catapho-

rese dans un champ electrique dont la base de la plante (racine) est la

region + par rapport aux feuilles 2. Ce phenomene imagine par W e n t
ne peut se realiser qu'en admettant la dissociation des auxines; il
remarque de plus qu'il est place sous la dependance du metabolisme.

1 Nous renvoyons ä l'iraportante £tude de Rietsema (77) pour les questions

relatives au role des hormones de croissance sous forme ionisee ou non dans la plante.
2 Dans un travail de synthese, H e 11 i n g a (28) examine les diverses conceptions

presentees par les chercheurs sur les «poles» electriques dans une plante; nous

nous refererons ä cette publication.
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Kögl (38) adopte la theorie electrique du transport des hormones de
croissance de Went, et D i j k m a n (21) confirme cette these sur les
hypocotyles du Lupinus. Pour ces auteurs, la polarite bioelectrique est
un phenomene primaire et le deplacement des auxines en est la
consequence. Pourtant, Ramshorn (75) pense, ä la suite de ses observations

sur la croissance et la polarite des racines, que la variation de
potentiel ne saurait entrainer une deviation du courant d'auxines. II
note toutefois l'analogie entre les courbes exprimant les variations de
DP en fonction de la temperature et celles qui traduisent le transport
des auxines, observees par V a n der W e i j (89). Pour Koch (37),
les auxines se dirigent vers les zones electro + par phenomene electro-
1\ tique. Un tel deplacement retarderait ainsi les reactions geotropiques
et phototropiques du vegetal. Czaja (20) renverse le probleme: la
polarite n est pas, selon lui, la cause du deplacement des auxines, mais
la consequence; c'est la circulation et la repartition de ces hormones qui
entrainent 1 apparition de potentiels bioelectriques. Bien que souscrivant
ä la these precedente, Hitchcock et Zimmermann (30) ob-
servent que de tres grandes quantites d'auxines appliquees ä la plante
ne suivent plus le deplacement habituel lie ä la polarite, ces substances
adoptent alors le courant de la transpiration. De Haan (27) confirme
les experiences de Brauner et Bönning (10) sur des racines
placees dans un champ electrique et dont le comportement s'explique
par un transport d auxines. Etudiant les courbures mecaniques et
geotropiques des racines du Vicia Faba, cet auteur, en accord avec les
recherches de Ramshorn, pense que la croissance etant troublee,il apparait une dissymetrie bioelectrique et par suite un deplacement
d'auxines qui retablirait ou accentuerait ce desequilibre. Reprenant les
observations de Brauner, Ivatunskij (33) montre que la
croissance particuliere d'organes dans un champ electrique peut etre expli-
quee par 1 action de ce champ sur le Iransport des hormones de
croissance; en etudiant la circulation de ces corps dans des blocs d'agar
polarises, cet auteur confirme l'hypothese de W e n t et montre que les
auxines, en effet dissociees, sont attirees par le pole +. Clark (17)
pense au contraire que le deplacement des auxines dans les modeles est
tres different de celui de ces riiemes corps dans les tissus vivants. Ainsi,
pour cet auteur, le transport des hormones de croissance dans les cylin-
dres de coleoptiles, aux extremites desquels on applique une DP, est
independant du sens du champ electrique ainsi cree; il n'y a done pas
de relation directe, in vivo, entre la polarite et le transport des auxines.
Went et Thimann (92) notent que la polarite bioelectrique
transversale des auxines s'etablit avant que ne soit realisee l'inegale
distribution des auxines. La distribution des DP parait done independante
des phenomenes metaboliques auxquels president les hormones de
croissance. Une telle conception nous parait en contradiction avec la these de
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Czaja. DuBuy et Olson (14) pensent que la circulation du cyto-
plasme depend directement de la polarite electrique des tissus; une
modification externe ou interne a pour effet de troubler la polarite, done

la cyclose et par suite le transport des auxines qui, tout compte fait, est

indirectement controle par les DP bioelectriques. A m 1 o n g (2) attribue
le deplacement des hormones de croissance dans la racine ä des pheno-
menes electriques; il montre (3) que l'heteroauxine traverse une paroi
de parchemin pour se diriger, non dissociee, vers le pole + si la DP
varie entre 50 et 100 mV (ordre de grandeur des potentiels observes

dans les racines); il confirme ainsi les observations de K a t u n s k i j et

s'oppose ä la these de Clark que celui-ci precise ä nouveau (18).

Wuhrmann-Meyer (93) etablissent un parallele entre le change-
ment regulier des proprietes optiques de la membrane cellulosique,
correlatif d'une modification electrique de cette membrane, avec le

changement de capacite de reaction ä l'auxine appele «Alterung».
A m 1 o n g (3) constate, sur les racines du Vicia Faba, qu'une application

d'heteroauxine a pour effet de rendre la face traitee —; il note de

plus que, dans un champ electrique, le b-indolylacetate de K se dirige
sous forme de molecules non dissociees vers le pole + (emploi de mo-
deles). Thomas (87) observe, pour Coleus, qu'un traitement auxi-

nique süffisant pour provoquer la rhizogenese entraine une augmentation

de la polarite + des tissus, alors que chez les racines du Vicia
Faba, l'application d'heteroauxine (10—0 Mol.) a pour effet d'attenuer
d'une fagon durable la polarite de ces organes. Oppenoorth (58)

etablit que la lumiere entraine des differences de polarite caracteris-

tiques: ainsi le cöte eclaire de coleoptiles A'A vena devient electro + par
rapport ä la face dans l'ombre. Cette dissymetrie bioelectrique etablie,

la courbure phototropique apparait, comme si le deplacement et 1 in-
activation des auxines etaient la cause de ce changement de polarite.
Pour Lundegardh (48), la polarite des racines est due ä des depla-
cements de particules chargees (auxines); il appuie sa theorie par des

observations realisees sur des organes couches. Schrank (79)

observe que des coleoptiles placees dans un champ electrique se dirigent
vers le pole V A la suite de Brauner et Bünning et DeHaan,
il attribue ce phenomene au deplacement des auxines place sous le
controle de la polarite des tissus, en notant cependant que ces phenomenes
n'affectent pas la distribution de potentiel dans ces organes. En opposition

avec les recherches de B r a u n e r et A m 1 o n g (9), il estime que
l'effet geoelectrique est un phenomene vital: des coleoptiles tuees ä 1 eau

bouillante ne reagissent plus au changement de position. Schrank
(80) encore, pense que la circulation des auxines dans un champ
electrique et in vivo ne se fait pas par cataphorese, mais par electroosmose.

Reprenant 1'etude de Faction de la lumiere, le meme auteur note (82)

que le cöte eclaire des coleoptiles A'Avena est electro s opposant
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ainsi aux observations d'O ppenoorth. Mais il lui parait evident
(83) que la polarite d'un organe est liee ä la matiere vivante et que la
circulation des auxines est placee sous le contröle de cette polarite.

Apres ce rappel sommaire en regard des nombreuses publications

parues sur ce sujet, il convient de relever deux points qui nous
paraissent essentiels. Tout d'abord, et Lund (46) l'a clairement mon-
tre, il n'est pas fait mention dans la plupart des publications de polarite
interne et externe, ces deux notions sont souvent confondues. II semble,
pour quelques auteurs, que la surface de la coleoptile peut etre electro +
alors que 1'interieur est electro —•, mais la encore de nombreuses
divergences sont ä noter. Comme nous le relevions dans l'introduction, nos
mesures n'ont porte que sur la determination de la polarite externe; il
nous est toutefois possible, nous basant sur la structure homogene des
jeunes racines etudiees, d'etablir une correspondance entre les polarites
superficielle et profonde. Si on observe en surface une polarite +, il est
probable que 1'interieur presente une polarite + plus faible ou, si l'on
veut, une relative «negativite» \

II n'en reste pas moins, nous aurons l'occasion de le relever maintes
fois, que les problemes sont tres complexes et, comme le signalerent
deja de nombreux auteurs, l'emploi de modeles ne peut que fausser en
les simplifiant les phenomenes reels qui se passent in vivo. II nous
semble en outre que les chercheurs n'ont pas assez insist e sur les pro-
prietes d'adsorption de particules ionisees dans la matiere vivante: il
n'est pas impossible en effet que les ions actifs ou les molecules memes
des hormones de croissance soient lies ä des supports charges qui, par
cataphorese, se deplaceraient dans un champ electrique. II ne parait
done pas necessaire de partir des molecules dissociees d'auxines, comme
nous l'avions pense (63), pour interpreter leur circulation.

Ln certain nombre d'auteurs ont etudie les problemes auxiniques
que pose la physiologie des racines sans faire intervenir les questions
relatives ä la polarite. Comme nous nous proposons au contraire ce
rapprochement, il nous parait indique de nous referer ä des travaux
que l'un de nous a publies sur ce sujet et dans lesquels on trouvera
l'essentiel des publications concernant la distribution des auxines dans
les racines (62, 64, 67, 70) et la circulation de ces hormones (62—64).

B. Observations

Si nous dosons les auxines de racines longues de 17 mm + 1 par nos
techniques habituelles (60—62), nous constatons (figure 5 B) que la
concentration de ces hormones passe par une valeur maximum autour

1 Relevons une fois de plus que lorsqu'on parle de zones negatives, il s'agit tou-
jours d'une negativite relative.
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du quatrieme millimetre ä partir de la pointe, pour decroitre ensuite

jusqu'au collet et jusqu'ä la coiffe.
Par des methodes que nous avons decritds ailleurs (62, 63, 67),

nous pouvons semblablement mettre en evidence la quantite d'auxines
actives qui se deplacent dans la racine en adoptant la circulation laterale

eentripete. Nous observons (figure 5 C) que ce deplacement atteint
sa plus grande valeur autour du troisieme millimetre ä partir de la

Figure 5

Polarite et auxines
A: Distribution des potentiels bioelectriques; DP en millivolts
B: Teneur en auxines suivant la longueur des racines
C: Circulation laterale eentripete des auxines
a: Approximation

coiffe. Ainsi la zone electro + coincide assez exaetement avec la region
oü s'accumulent les auxines actives et oü ces dernieres presentent le

maximum de deplacement lateral.

C. Discussion

II y a done une relation entre la zone d'accumulation des auxines et

la polarite + dans la racine. Relevons quelques-uns des travaux les plus
caracteristiques. Ainsi Thomas (87), en traitant des tiges par des

auxines (dose rhizogene), observe une augmentation de la polarite +
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des tissus traites; Am long (3) toutefois note qu'un tissu enrichi en
heteroauxine devient electro— Kinoshita (36) voit dans le
maximum de potentiel la preuve d'une forte production d'hormones de
croissance. Les observations de Schrank (81—82) sur des coleoptiles
eclairees confirment notre point de vue. II note en effet que la face dans
l'ombre est electro +; or si la lumiere provoque une inactivation des
auxines, eile entraine aussi leur deviation; nos recherches sur le photo-
tropisme des racines (66) l'ont nettement montre. La face non eclairee
de la coleoptile, electro +, serait ainsi plus riche en auxines actives.

Un point demeure pourtant difficile ä interpreter. II s'agit de la
zone + placee au voisinage du collet et qui contient relativement moins
d'auxines. Comme nous le verrons plus loin (voir p. 454), cette region
subit d'importantes modifications histophysiologiques (activation du
pericycle) et il n'est pas improbable que l'activation de precurseurs
d'auxines diffusant des regions superieures modifie les «gradients»
physiologiques de cette zone tout en assurant la formation des racines
secondaires \

Nous avons vu en outre que la premiere zone electro + coincide
avec la region ou le deplacement lateral des auxines actives est le plus
prononce. On peut alors se demander si ce transport lateral des auxines
ionisees, par cataphorese ou deplacement electrolytique (la question
n est pas resolue), ne serait pas du ä une DP entre les assises externes
et le centre de la racine. II convient de relever ä ce sujet les essais de
Keller (34) et ceux d'Amlong (3). Mais alors que le premier observe,
ä l'aide de colorants speciaux, que les assises externes sont plus electro +
que les assises internes, le second constate, par une technique d'ailleurs
discutable, l'inverse. De telles donnees ne permettent pas encore de
repondre ä cette question, mais les observations d'A m 1 o n g semblent
mieux en accord avec nos recherches sur la circulation laterale des
auxines (62, 63, 67).

II faudrait, pour etre complet, faire intervenir la circulation longi-
tudinale basifuge et basipete des auxines. Des essais preliminaires (trai-
tements auxiniques de racines dont on etudie la polarite) nous ont
montre que des variations de cette circulation entrainent des modifications

dans la distribution des potentiels bioelectriques. On a pu noter, en
effet, une diminution de l'ecart entre les maxima et minima des courbes
traduisant cette repartition des DP sur les racines. Ajoutons que les
observations cytologiques relatives ä la division des noyaux dans les
racines semblent confirmer cette hypothese. Nous avons pu remarquer
en effet que, dans les racines normales, les fuseaux mitotiques sont
paralleles ä l'axe de la racine, alors que dans les racines traitees par des

1 Des recherches sont en cours concernant cette delicate question de la forma-
tion des radicelles en relation avec les problemes auxiniques.

450



auxines, ces fuseaux changent d'orientation. Un trouble eleclrique en est

probablement la cause puisque, comme on sait, l'ascension des chromosomes

dependrait de charges electriques inlranucleaires \ II n'en reste

pas moins que, malgre l'opinion de Clark (16—18), le deplacement
longitudinal des auxines est lie ä la distribution des potentiels bio-
electriques de la racine. Si Went (90) et les auteurs qui l'ont suivi ont
voulu placer cette circulation auxinique uniquement sous la dependance
directe de la polarite et si C z a j a (20) a admis, en opposition avec eux,
que la polarite resulte uniquement du transport de ces substances, il
nous parait que l'une et 1'autre theses sont trop exclusives; nous pen-
sons que le deplacement des hormones de croissance est provoque par
une polarite de base (voir p. 460), mais qu'il entraine, ä son tour, une
nouvelle polarite qui se «combine» ä la precedente.

II faut rappeler que les auxines qui adoptent le mode de circulation
longitudinale se deplacent, ainsi que nous l'avons montre ailleurs (63),
dans des elements vasculaires et sont directement soumises ä Taction de

la pesanteur (elles descendent dans le liber) ou suivent le flux de la
transpiration (elles montent dans le bois). Le transport longitudinal lie
aux potentiels bioelectriques serait different et. il faudrait supposer, en
plus des courants generalement admis, qu'une partie des auxines cir-
culent de cellule ä cellule, sans emprunter les canaux de seve. Un
deplacement d'elements ionises dans les vaisseaux ne nous parait en effet pas
lie ä des DP observables dans les regions superficielles 2. Ainsi, d'accord
avec Lund (46), nous pensons, etant donnee 1'extreme complexite des

champs electriques internes, qu'il existe, dans la racine, un nombre
eleve de circuits locaux et restreints et de forces electromotrices elemen-
taires dont nous ne pouvons que determiner les resultantes. On com-
prend done combien il serait imprudent d'envisager dejä un schema
electrique du transport des auxines alors que nous n'avons fait aucune
mesure de polarite interne. II nous a paru toutefois possible, en admet-
tant que les DP entre la surface et les regions profondes sont etroite-
ment liees (voir p. 448), d'etablir des relations entre ces potentiels superficies

et les phenomenes physiologiques. En resume, la polarite des

racines est liee ä une repartition hormonale particuliere; les auxines, par
leur accumulation et leur circulation, agissent vraisemblablement sur la
polarite bioelectrique (potentiel de concentration et de diffusion), mais
le transport de ces corps semble dü ä une polarite initiale dont nous
examinerons plus loin (voir p. 460) les origines probables.

1 Cette question fera l'objet d'une publication ulterieure.
2 Une telle remarque ne s'oppose pas du tout aux conclusions de Marinesco

(50—52) qui explique l'ascension de la seve par la presence de FEM de filtration dans
les vaisseaux.
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2. Croissance des racines

A. Quelques travaux
Dans leurs recherches consacrees ä l'effet geoelectrique et ä l'electro-

tropisme des vegetaux, Brauner et Bünning (10) observent que
les faces de plus grande croissance sont electro + pour les coleoptiles et
electro— pour les racines. Ramshorn (75) montre qu'il existe une
relation entre la distribution des DP et la croissance. En opposition avec
Went (90), cet auteur observe que la plante est tripolaire, la pointe de la
racine et l'extremite de la tige (regions de plus grande croissance) sont les
plus electro +. En utilisant la technique des colorants, De Haan (27)
montre sur les racines dn Vicia Faba que les zones de grande courbure
(done de croissance plus forte) sont bien electro + par rapport aux
zones plus faiblement allongees (geotropisme). II semblerait alors que la
dissymetrie de croissance entrainerait une dissymetrie bioelectrique.
Clark (17), partisan de l'hypotliese de Went, conteste les
observations de Ramshorn et de De Haan. Drawert (22) observe
que l'augmentation de la vitesse de croissance se traduit toujours, dans
un tissu, par l'apparition d'une polarite +; il note de plus dans ces
regions electro + un accroissement de la respiration et une elevation de
la temperature. Pour Du Buy et Olson (14), la division et l'elon-
gation des cellules seraient placees sous le contröle direct de la polarite
bioelectrique. A m 1 o n g (2—3) observe que l'ecorce de la pointe des
racines du Vicia Faba est — par rapport ä celle de la zone d'allonge-
ment. Thomas (87) constate qu'une elevation du taux en auxine,
done une perturbation dans revolution morphologique des tissus, a pour
effet d'en modifier la polarite. II note, de plus, chez le Coleus, que la
formation des ebauches radiculaires (division) est accompagnee d'une
polarite —, alors que la poussee des racines (elongation) se manifeste
par l'apparition d'une polarite +. Kinoshita (36) observe pour le
Pisum et YHelianthus que le maximum de potentiel correspond ä la
region oü la croissance est maxima, et aussi, comme nous l'avons dejä
note, ä celle oü la production d'hormones de croissance est la plus forte,
enfin ä la zone oü les reserves sont les plus abondantes. Lundegardh
(47,48) note un parallelisme entre les courbes de potentiel bioelectrique
et les courbes de croissance; il constate en outre que des regions dont la
croissance est nulle (inhibition) ne presentent plus de polarite appreciable

et note de plus que la croissance est la consequence et non la
cause de variations de DP. En etudiant le phototropisme, Schrank
(83) constate que les zones de forte courbure de la coleoptile, done de
croissance elevee, sont electro +. alors qu'O p p e n o o r t h (58) les
avait trouvees electro —. Keller (35) observe pour les racines d'Allium
que les regions ä cellules en voie de division sont fortement electro —.
Jones, Kivel et Bless (32) etablissent une correspondance entre
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les variations de la polarite de jeunes plantules de cereales et leur crois-

sance: ainsi la polarite. faible au debut, s'accroit avec l'allongement
accelere de la coleoptile; les varietes de ble ä fort rendement ont un
potentiel eleve. Un traitement aux rayons X a pour effet de diminuer la
vitalite des plantules et par suite abaisse leur potentiel bioelectrique.
Mills et Sehrank (57) observent par contre, par des experiences de

decapitation qui modifient la teneur en auxines des tissus, que la grandeur,

le sens et la variability caracteristiques de la polarite longitudinale
des coleoptiles d'Avena sont sans liaison avec les phenomenes d'elon-

gation regies par les auxines. Schrank (83) en montrant pourtant
que des racines geotropiquement + ont leur face de grande croissance

electro +, confirme ainsi les travaux de De Haan et s'oppose aux
premieres observations de Brauner et Bünning.

On trouve dans la litterature un tres grand nombre de travaux con-
cernant la croissance des racines. Nous ne saurions les citer dans ce

travail, oü nous nous proposons d'etablir un parallele entre les zones de

croissance et la distribution des potentiels bioelectriques; nous nous
refererons ä des publications de l'un de nous (62, 64—67), dans les-

quelles on trouvera des historiques detailles relatifs ä ces questions.
Mentionnons toutefois les recherches de W a n n e r (88) sur 1'Allium
cepa, de Wurgler (94) sur le Triticum, de Bürström (12, 13)

sur les meines organes et de Seiler (84) sur le Zea Mays qui con-
firment les travaux anterieurs sur le developpement des racines et dans

lesquelles sont mis en evidence ces «gradients» physiologiques qui nous

permettront d'etablir des correspondances significatives entre ces

phenomenes et la polarite electrique des racines.

B. Observations

Examinons, comme nous l'avons fait dans d'autres travaux (62,

67), la vitesse de croissance des racines de 17 mm + 1 dans les conditions

habituelles. Les resultats (figure 6 B) confirment les recherches

anlerieures: la vitesse de croissance est particulierement elevee dans les

cinq premiers millimetres comptes ä partir de la coiffe, elle atteint sa

valeur maximum.entre le premier et le deuxieme.

En etudiant le nombre total des cellules (figure 6 C) presentes dans

les diverses regions de la racine (le graphique donne pour chaque
fragment de 0,5 mm toutes les cellules de ce cylindre \ on peut observer

que c'est dans les quatre premiers millimetres que les cellules sont les

plus abondantes, le maximum des divisions correspondant au fragment
c.ompris entre 0,5 et 1 mm ä partir de la coiffe. Ces observations nous

permettent de distinguer, comme l'ont deja fait un certain nombre

1 La plupart des coupes utilisees pour la numeration des cellules ont ete faites par
E. C o r n u preparateur de l'institut, que nous remercions ici.
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d auteurs, trois zones differentes: une zone de division qui part de la
pointe et finit autour du quatrieme millimetre, une zone d'allongement
cellulaire («Streckungszone») qui debute au quatrieme millimetre et
s etend jusqu'au douzieme millimetre, enfin une zone particuliere
qui coincide avec l'activation du pericycle et la division de cette assise
rhizogene.
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Figure 6

Polarite et croissance
A: (voir legende fig. 5 A)
B: V, vitesse de croissance
C: Nombre total des cellules pour des fragments de 500 fi. N et M nombre

moyen de cellules par rayon et hauteur
a: Approximation

Ainsi, la racine, divisee en trois regions du point de vue electrique,
1 est aussi du point de vue physiologique, et il se trouve que ces regions
coincident tres exactement. La premiere zone + correspond ä la region
de grande croissance et de division, la zone — est celle oil les cellules
s'allongent plus qu'elles ne se divisent, et la deuxieme zone +, situee au
voisinage du collet, est celle oil le pericycle est active1.

1 Signalons encore le travail de R.-G. Goodwin et W. Stepka (Amer. J.
Bot., 32, 36, 1945) dans lequel sont examines divers gradients histologiques, pour les
racines du Phleum pratense, qui correspondent, dans les grandes lignes, aux courbes
que nous donnons ci-dessus.

A propos de gradients, relevons aussi les travaux de H. P r a t (Histo-PhvsioloeicalGradients and Plant Organogenesis, The Bot. Beview, 17, 693, 195i).
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C. Discussion
Ainsi que nous l'avons vu, la region de grande croissance coincide

avec la zone electro +. En opposition avec les recherches de Brauner
et B ü n n i n g (10), pour qui la face de plus grande croissance est bien
electro + pour les coleoptiles mais — pour les racines, et 1'etude de

Mills et Schrank (57) qui semble indiquer l'absence de relation
entre la polarite longitudinale des coleoptiles et les phenomenes d'elongation

regies par les auxines, nos recherches ne peuvent que donner
raison ä D e Haan (27), qui montre que, pour des racines soumises ä

Taction de la pesanteur, la zone de croissance est +, de D r a w e r t
(22), pour qui 1'augmentation de la vitesse de croissance correspond ä

l'apparition de polarite +, deLundegardh (47), qui constate qu'un
arret de croissance entraine une nette diminution de la polarite, et de

Jones et coll. (32) qui indiquent qu'un allongement accelere de la
coleoptile s'accompagne d'une forte augmentation de la polarite.

Nous avons remarque de plus que la zone + correspond ä la zone
de division; cette observation peut paraitre en contradiction avec celle
de Keller (35), pour qui les cellules en voie de division sont electro —

par rapport ä des regions voisines. Or nous pouvons noter que le maximum

de divisions (entre 0,5 et 1 mm) est loin de coincider avec le maximum

de polarite + (vers le deuxieme millimetre); il est alors evident

que cette zone est electro •— (negativite relative) par rapport ä celle qui
presente un maximum de potentiel +.

Nous avons pu relever en outre une stricte correspondance entre la

zone electro— et la zone d'allongement cellulaire. Une etude biblio-
graphique nous a montre de nombreuses divergences concernant cette

«Streckungszone». En effet, si Lund et Kenyon (45) observent que
la «Streckungszone» est bien— par rapport ä d'autres regions de la
racine, ce que confirme Keller (34), Ramshorn (75) objecte que
le maximum + des courbes de Lund est dejä dans la «Streckungszone».

Lundegardh (47, 48) observe, au contraire, un maximum —
dans la «Streckungszone» qu'il localise toutefois a la pointe de la racine
de ble; la zone de croissance qu'il observe ne depasse, il est vrai, guere
4 mm; la «Streckungszone» est done aussi, pour lui, le «maximum of
elongation». II apparait done nettement que Temploi de ce mot en usage

partout, prete ä confusion; certains auteurs paraissent en effet l'appli-
quer ä toute la zone de croissance sans distinguer la region de division
de celle d'allongement cellulaire.

Reste enfin la derniere region, ä nouveau electro +, et dans laquelle
le pericycle commence ä se diviser. II se passe, dans cette zone, des

phenomenes complexes dont nous avons dejä releve l'importance plus
haut (voir p. 450). Ramshorn (75) attribuait dejä la remontee de la
courbe des DP dans cette region ä l'apparition des radicelles. Si dans le

materiel utilise, les racines secondaires n'apparaissaient pas encore, une
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etude histologique rapide nous a nettement indique que le pericycle
commencail dejä ä se diviser.

Ces quelques remarques nous permettent done d'etablir une etroite
relation entre les divers gradients physiologiques et la distribution des
potentiels bioelectriques des racines. II convient de noter que ces pheno-
menes de croissance (division, allongement, activation pericyclique, etc.)
sont evidemment places sous le contröle immediat des auxines,
hormones dont l'accumulation et la circulation sont liees ä leur tour ä une
distribution particuliere des potentiels.

3. Reserves glucidiques

A. Quelques travaux

II n existe que peu de publications mettant en evidence les relations
entre la repartition des reserves et la polarite bioelectrique des tissus
vegetaux. Mentionnons toutefois quelques travaux qui traitent de ce
Probleme ou s en approchent. Lund et Kenyon (45) observent ä
1 aide de la technique utilisant la reduction du bleu de methylene que
la region electro + des racines d'Allium correspond ä la zone de reduction

maximum du BM et ä celle oü la respiration est la plus active. lis
notent de plus que les courbes atypiques de DP coincident aussi avec les
courbes atypiques traduisant le pour-cent de reduction du BM. Peka-
r e k (59) note sur des fleurs, il est vrai, que le transport des sucres se
fait par cataphorese vers les nectaires anodiques. Henderson (29),
en montrant que la pointe des racines absorbe plus d'oxygene que tout
le reste de ces organes, met en evidence le role du potentiel redox lie ä
la polarite. Sans parier directement de potentiels bioelectriques, Sweeney

et Thimann (86) constatent qu'une application d'auxines en-
traine, pour un tissu vegetal, une forte augmentation de la respiration,
done de la degradation des reserves et, comme le pensait Henderson,

l'apparition de systemes redox parfaitement localises. Kino-
s h i t a (36) releve, pour l'hypocotyle de YHelianthus, que la zone de
polarite maxima correspond ä celle oü s'accumulent les reserves, e'est
aussi la que cet auteur voit la zone de plus forte production d'hormones
de croissance. Confirmant les recherches de L u n d et d'Hender-
son, Drawert (22) observe que les tissus electro + presentent tou-
jours une respiration plus forte que celle des autres regions moins
electro + (done ä relative negativite). Lundegardh (47) rappelle
que dans une precedente note (que nous n'avons pu nous procurer) il
avait montre qu'une augmentation de la respiration coincide toujours
avec l'elevation de la polarite + des tissus. Ses recherches confirment
done sur ce point les travaux precedemment cites. Keller (34), utilisant

la technique des colorants, constate que la forte polarite observable

456



dans les racines permet le transport des reserves et en explique ainsi
l'accumulation dans des regions privilegiees.

Les travaux etablissant des relations entre la distribution des

reserves et les auxines sont plus abondants et plus precis. Nous les grou-

perons en deux categories: ceux qui mettent en evidence les rapports
entre l'amidon et les auxines1 d'une part, et ceux qui traitent des

relations entre les sucres reducteurs et ces memes hormones d'autre part.
Van Raalte (73) pense qu'il y a, dans les racines du Vicia Faba,

une relation entre la production d'auxines et la teneur en sucres des

tissus: une racine fabrique davantage d'auxines en presence de dextrose

et un traitement auxinique a pour effet d'elever le taux en glucides de

ces organes. II releve (74) en outre qu'un traitement de glucose a pour
effet de diminuer Fintensite respiratoire et d'elever la production d'hor-

mones de croissance; un abaissement du potentiel redox a le meme effet.

Bürström (12) observe que des racines traitees par de l'hetero-
auxine ont un taux en sucres qui s'eleve fortement, etLachaux (39),

sur des cultures de tissus, fait remarquer qu'un traitement auxinique a

pour effet d'accelerer la respiration, done la degradation des reserves;
mais il se demande si l'heteroauxine a pour action de stimuler les oxy-
dations ou si l'augmentation de l'oxygene consomme n'est pas consecutive

ä 1'acceleration de croissance. De Roubaix et Lazar (78)

constatent qu'un traitement de glomerules du Beta vulgaris par des

hormones de croissance entraine une forte elevation du taux en sucres.

II apparait done nettement, ä la suite de ces publications et d'autres

travaux que nous ne pouvons citer ici, qu'une relation lie les auxines

aux reserves glucidiques. D'ailleurs les recherches de Smith (85) sur
le Phaseolus, de Lee (40) sur le Lycopersicon, de Frohberger (24)

qui consacre un travail important ä Faction du 2.4.D. sur les enzymes, les

sucres et la respiration, de Pilet et coll. (68—69, 72) sur le Lens, con-

firment nettement ce point de vue: un tissu riche en auxines 1 est aussi

en sucres, mais il est par contre pauvre en amidon. Pilet et Turian
(71) montrent Faction des auxines sur des complexes enzymatiques
entrainant la transformation de l'amidon en sucres reducteurs; les

auxines n'agissant pas directement ni sur l'amidon, ni sur les amylases.

Signalons encore le travail de W a n n e r (88), dans lequel cet auteur,

sans s'occuper de la polarite electrique et des problemes auxiniques,
aborde l'etude de la repartition des sucres dans les racines du Pisum

sativum. II constate qu'il y a plus de sucres dans la pointe (region de

division) que dans la zone voisine (region d'allongement).

1 L'un de nous a publie recemment, avec MM. W. Wurgler, G. Turian et

L. M a r g o t quelques notes relatives ä cette question (72, 71, 69). On trouvera dans ces

travaux une etude bibliographique detaillee concernant les rapports entre 1 amidon et

les auxines; nous n'y reviendrons pas.

457



B. Observations
Nous determinerons tout d'abord la distribution de l'amidon dans

les racines du Lens en utilisant une technique histologique decrite ail-
leurs (69). Nous observons (figure IB) que la quantite d'amidon
(exprimee ici par le produit du nombre moyen de grains par cellule
par le diametre moyen de ces grains) augmente jusqu'au deuxieme milli-

Figure 7

Polarite et reserves glucidiques
A: (voir legende fig. 5 A)
B: N nombre moyen des grains d'amidon par cellule X diametre moyende ces grains
C: S mg de sucres reducleurs (calcules en mg de glucose) par 100 mgd'eau
a: Approximation

metre (zone des statolithes), diminue, puis s'eleve de nouveau pouratteindre son maximum au dixieme millimetre et decroitre ensuite.
L'etude de la distribution des sucres reducteurs a ete faite par la

technique proposee par Carles (15) basee sur le principe suivant:
une partie du Cu de la liqueur cuprotartrique ayant ete reduite par les
oses ä 1 etat de CusO, ce corps est solubilise par la liqueur phospho-
molybdique dont le Mo reduit est dose par du KMn04 n/140; son titre
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est verifie par une solution d'oxalate d'NII4 n/70. L'extraction est faite,

pour des fragments de 2 mm de longueur, par de l'alcool 80°, ä chaud \
La distribution des sucres reducteurs (figure 7 C) est caracteristique:

la concentration de ces corps est relativement forte ä la pointe de la
racine ainsi que vers le collet, alors que la zone intermediate en con-
tient beaucoup moins 2. Nous pouvons relever que cette distribution
confirme les resultats obtenus par W a n n e r sur un autre materiel
(racine du Pisum) et ä l'aide d'une technique differente (methode de

Hagedorn-Jensen).
En resume, nous voyons que les zones bioelectriques des racines

coincident nettement avec des regions particulieres de distribution des

reserves; ainsi les zones electro + sont caracterisees par l'abondance de

sucres reducteurs et les zones electro — par la presence d'une forte
quantite d'amidon.

C. Discussion

Comme nous l'avons dejä note, les relations entre le taux d'amidon
et celui des sucres reducteurs sont etablies par les auxines, ces hormones
assurant l'activation de complexes enzymatiques qui stimulent le
«travail» des amylases et par suite la degradation de l'amidon en sucres
reducteurs. Comme la distribution des auxines depend de la polarite
des tissus, on pouvait s'attendre ä une distribution parliculiere des

reserves glucidiques en relation avec la repartition des potentiels
bioelectriques. Sweeney et Thimann (86) avaient dejä releve que
la oil il y a beaucoup d'auxines, la respiration est forte et par suite la
degradation des reserves (amidon) importante. D'ailleurs Henderson

(29) observe que c'est la pointe de la racine qui consomme le plus
d'oxygene, precisement la ou nous avons note une forte quantite de

sucres reducteurs et d'auxines, faits que les observations de Drawert
(22) confirment, puisque cet auteur note que les regions electro + res-

pirent davantage que les autres parties de la racine. Ces remarques sont
done en accord avec les recherches de Keller (34), qui note une forte
polarite la ou s'accumulent les reserves. Relevons enfin que cette
distribution particuliere des sucres reducteurs n'est pas sans influencer la

polarite; la presence de potentiels redox lies ä la teneur en sucres peut
expliquer l'apparition de potentiels secondaires dont la valeur se com-
binerait ä celle de la polarite initiale.

1 Nous tenons ä remercier MM. Wanner et Carles pour les renseignements
pratiques qu'ils ont bien voulu nous communiquer et qui nous furent d'une grande
ulilite.

2 De nouveaux essais, sur le meme materiel, etablissant une relation entre la
repartition des sucres reducteurs, la teneur en eau et la distribution des auxines feront
l'objet d'une publication ulterieure.
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4. Sur une polarite initiale

II ressort nettement de ce qui precede que la distribution des poten-
tiels bioelectriques est liee ä des «gradients» physiologiques dependant
en somme de la distribution des auxines. Ainsi le deplacement des
hormones de croissance entraine l'apparition de potentiels secondaires.
Mais il faut mettre en branle ce Systeme et nous nous refusons ä voir
dans la circulation des auxines, comme beaucoup de chercheurs Font
fait, la cause unique des potentiels bioelectriques ou le resultat de
cette polarite. II nous semble que cette polarite observable est double,
eile resulte d'une polarite initiale, laquelle, en influencant le transport
des auxines et les phenomenes physiologiques qui en sont dependants,
assure la naissance d'une polarite secondaire qui a fait l'objet de nos
observations. Bien que n'ayant fait aucune mesure concernant cette
polarite initiale dont la source doit etre cherchee dans la cellule meme,
il nous a paru interessant d'examiner rapidement les diverses hypotheses
relative's ä son origine.

Parmi les etudes completes que nous avons consultees sur ce sujet,
nous releverons deux publications particulierement instructives, celles
de Dubuisson (23) et de Fürth (25), dans lesquelles les divers
aspects de la polarite initiale sont examines et oü se trouvent mentionnes
les travaux qui suivent1. Les recherches de Beutner ont mis en
evidence le role des potentiels diphasiques dans l'epiderme des fruits du
Pirus malus, ces potentiels etant etablis ä la suite d'une difference de
phase entre les membranes et le cytoplasme. Michaelis, sur le
meme materiel, signale Fexistence de potentiels de diffusion qu'O ster-
h o u t confirme chez les algues Nitella et Valonia. Marsh (54) toute-
fois remarque, ä propos d'une etude sur la polarite des racines, combien
ces potentiels sont faibles et le role limite qu'ils sont appeles ä jouer
dans les phenomenes bioelectriques. L'etude de la permeabilite a montre
que, lorsque l'equilibre de D o n n a n est realise, la difference de
concentration entre les ions disposes de part et d'autre de la membrane
(potentiel de Donnan-Nernst) entraine une DP appreciable. Les
recherches de L u n d (42) ont mis en evidence les relations entre les DP
cellulaires et les coefficients d'oxydation, montrant ainsi que la polarite
est liee au potentiel redox. Cet auteur indique done l'existence, dans les
tissus, non d'un equilibre electrique, mais d'un flux equilibrium constant.

Les travaux d'A dam enfin, se basant sur la presence de films
moleculaires intracellulaires decouverts par Devaux et Langmuir,
montrent le role possible des potentiels dipolaires dans l'apparition
de la polarite initiale. Les recherches de Wuhrmann-Meyer (93),

1 Nous remercions M. F 1 a 11 pour les suggestions interessantes qu'il nous a
communiquees concernant les problemes physico-chimiques relatifs ä la polarite
electrique.
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en insistant sur les changements d'orientation des micelles localisees dans

les membranes, font entrevoir, semble-t-il, une nouvelle source de poten-

tiels, ä vrai dire proche de la precedente, qui resulterait de la structure

particuliere des membranes cellulosiques primaires et secondaires.

Figure 8

Hypotheses relatives ä la polarite bioelectrique

A: Origine de la polarite initiale
B: Relations entre la polarite + et le metabolisme
C: Origine de la polarite finale

L'existence d'une polarite initiale, dont l'origine multiple est ä

chercher dans la cellule meme, parait certaine (figure 8 A) et il ne fait

pas de doute que cette polarite de base doit bien etre consideree comme

le point de depart des potentiels bioelectriques directement observables.

III. Discussion generale

La distribution des potentiels bioelectriques des racines est done

liee ä divers phenomenes physiologiques et chaque «zone electrique»

de ces organes correspond ä des regions physiologiquement differentes.

Ainsi, en partant de la coiffe de la racine. nous rencontrons les zones

suivantes:
Premiere zone A * concentration en auxines forte

(figure 8 B) circulation laterale des auxines maxima
vitesse de croissance elevee

cellules plus abondantes qu'ailleurs
grande quantite de sucres reducteurs
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allongement des cellules tres marque
abondance d'amidon
activation du pericycle (zone rhizogene)
abondance des sucres reducteurs

Mais nous savons aussi que les regions electro 4~ respirent davantage

que les zones — et que les tissus particulierement riches en auxines
ont une consommation en oxygene forte; il est normal, et nous l'avons
observe, de trouver que les tissus electro + sont particulierement riches
en hormones de croissance. Nous pouvons meme aller plus loin. La oil
la respiration est forte, nous savons que la disintegration des reservesl'est aussi, d'ou abondance, si nous partons de l'amidon, de sucres
reducteurs. Enfin, dans les regions ou s'accumulent les auxines, la
croissance, ä moins qu'il n'y ait inhibition, s'accelere aussi. II nous
parait alors possible de schematiser ces divers phenomenes tous lies ä
la polarite bioelectrique des tissus (figure 8 c).

Or il a ete demontre que les auxines reglent ces divers gradients
qu'on a observes dans la racine. Ces corps, en effet, agissent sur la division

et 1 allongement des cellules, done sur la croissance partielle et
totale des racines; ils provoquent la degradation des reserves glucidiques
et par suite la migration et l'accumulation, en des regions bien deter-
minees, des sucres reducteurs. Enfin les auxines qui paraissent agir sousforme lonisee, dans la plante, peuvent, en se deplacant, entrainer des
dissymetries de potentiels bioelectriques.

II nous semble toutefois exagere d'affirmer que les hormones de
croissance sont seules ä provoquer cette polarite des tissus vegetaux. La
distribution des sucres, placee, il est vrai, sous le controle des auxines,
permettrait d'expliquer l'apparition de courants electriques, si l'on fait
mtervenir les potentiels d'oxydo-reduction. Mais il doit exister de plus,
dans les cellules, une polarite initiale, liee ä la dissymetrie meme de la
matiere vivante. Cette polarite de base dependant de phenomenes bio-
physiques qui caracterisent la membrane assurerait, en fin de compte,la mise en branle des deplacements auxiniques et l'apparition d'une
polarite secondaire, dont la valeur depasserait de beaucoup celle de la
polarite primaire.

La polarite electrique des racines semble avoir des causes multiples,
qui demeurent d ailleurs dependantes les unes des autres sans qu'on
puisse nettement en saisir les rapports. II faut done, pour le moment du
moins, se garder de s'en faire une representation trop schematique sous
peine de fausser le veritable sens des problemes envisages.

Zone —:

Seconde zone +:
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Resume
(Figure 8)

1. Des mesures potentiometriques (methode de compensation) ont

permis d'etablir la distribution longitudinale des potentiels bio-

electriques sur les racines du Lens culinaris.
2. Les courbes de distribution — qui expriment la variation de la

difference de potentiel mesuree, ä la surface de la racine, entre un
point mobile le long de l'organe et l'extremite prise pour reference

— presentent deux regions positives (la premiere avec maximum
accuse) separees par une zone de relative negativite, auxquelles
semblent bien correspondre trois zones distinctes dans la racine.

3. Les mesures ont mis en evidence une variation de la courbe de

distribution longitudinale des potentiels bioelectriques en fonction
de la longueur des racines.

4. Des relations tres nettes ont ete etablies entre les trois zones ä

caractere bioelectrique different et les gradients physiologiques
de la racine:
a) la premiere zone positive est particulierement riche en auxines

et la circulation de ces hormones y est maximum; la vitesse de

croissance y est forte et le nombre des cellules plus eleve

qu'ailleurs; cette zone contient en outre une grande quantite
de sucres reducteurs;

b) la zone negative est caracterisee surtout par des cellules qui
s'allongent plus qu'elles ne se divisent et par l'accumulation
d'amidon;

c) la deuxieme zone positive correspond ä la region d'activation
du pericycle et d'augmentation du taux en sucres reducteurs.

5. II convient de remarquer que ces divers phenomenes sont intime-
ment lies et que la distribution particuliere des auxines y joue un
role important.

6. L'existence d'une polarite initiale, point de depart des polarites
secondaires, est probable. Diverses hypotheses sont examinees.

Summary
(Figure 8)

1. The longitudinal distribution of bioelectric potentials on the roots
of Lens culinaris has been established by means of Potentiometrie
measurements.

2. The curves—which represent the variation of the potential dif¬

ference between a moving point on the root surface and the apex—
show two parts with positive potential values (the first one with
a sharp peak) on both sides of another part of relative negativity.
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These three parts correspond apparently to three distinct zones
of the root.

3. A variation of the curve of longitudinal distribution of bioelectric
potentials with the length of the roots has been established.

4. The three bioelectrically differing root zones have been clearlyrelated to physiological gradients:
a) the first positive zone, which is richly provided with auxins,

shows the most active circulation of these hormones, high
growth rate, greatest cell number and a high amount of
reducing sugars;

b) the negative zone is chiefly characterized by elongating rather
than dividing cells and by starch accumulation;

c) the second positive zone is the one of pericycle activation and
raising amount of reducing sugars.

5. All these phenomena are closely connected and depend on the
auxin distribution.

6. It is pointed out to the probable existence of an initial polarity,from which secondary polarities could proceed. Some hypothetical
suggestions are examined.
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