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Application d'heteroauxine et d'hydrazide maleique, contenues
dans de la lanoline, sur les racines du Lens culinaris Med.,
et repercussions sur leur croissance, leur rhizogenese et leur

morphologie
Par P.-E. Pilet et L. Margot

Institut de botanique de l'Universite de Lausanne

Manuscrit reQU le 10 octobre 1954

I. Avant-propos

L'etude de l'antagonisme de l'heteroauxine (HA) et de l'hydrazide
maleique (HM) a fait l'objet d'un grand nombre de travaux mettant en
evidence le role simultane de ces corps sur la croissance des vegetaux1.
Le but de cette presente etude est d'etablir Taction de ces deux substances

sur le developpement et la structure des racines, ainsi que la formation
des radicelles, lorsqu'elles sont appliquees, non pas dans le milieu de

culture, mais localement, ä l'aide de päte de lanoline. L'un de nous (32)

a dejä releve, sur le meme materiel, les consequences d'un traitement
generalise ä l'HM tant sur la croissance des racines que sur leur teneur
en auxines extractibles.

II. Technique

L'application de päte de lanoline2 enrichie en heteroauxine sur des

racines a ete realisee, avec des resultats interessants, par Koch (16);
nous avons adopte, par la suite, une technique proche de celle de L a i -

bach (17), un des premiers auteurs ä utiliser la lanoline comme support
d'HA. La päte contenant de l'HM a ete, par contre, peu employee; citons
ä ce propos les recherches deGreulach et Haseloop (14), portant
sur les tiges de tomate, de tournesol et de haricot entre autres, et qui ont
donne des conclusions suggestives.

Resumons brievement notre technique:
a) on chauffe une quantite determinee de lanoline jusqu'ä ce qu'elle devienne liquide,

sans toutefois la porter ä ebullition;

1 Pour l'analyse des travaux publies sur l'HM, nous nous refererons d'une part
au travail de Z u k e 1 (43), et, d'autre part, ä une etude d'ensemble que nous publierons
prochainement.

2 Voir note page 50.
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b) on ajoute alors de l'HA ou de l'HM en solution aqueuse tiede (les cristaux d'HA
etant prealablement dissous dans un peu d'alcool)1;

c) on melange, au BM, et on laisse la päte, devenue parfaitement homogene, se solidi-
fier;

d) chaque päte preparee contiendra une concentration connue d'HA ou d'HM, ex
primee.en Mol/1.

Parallelement, des graines du Lens culinaris Med. sont mises ü imbiber 24 h, puis
deposees dans des boites de Petri (diam. 10 cm) contenant un papier filtre legerement
humecte d'eau distillee (2 cm3 pour une surface moyenne de 75 cm2). Les boites sont

Figure 1

Technique. Les chiffres in-
diquent les longueurs des racines
en mm. R, racine; T, tige;
G, graine; B, baguette de verre;
L, lanoline; E, eau chaude III el

IX: jours.de traitement

Figure 2

AUongement de la pointe de la racine.
X, longueur mesuree en mm; HA, hete
roauxine; HM, hydrazide maleique.

Chaque point correspond ä une
moyenne de 25 mesures

placees ä l'obscurite, ä une temperature de 20° ±2 et ä une humidite de 75 °/o ± 5.
Au moment du traitement, qu'on a fixe le 3e et le 9e jour (on est ainsi certain de tom-
ber dans deux des Stades typiques de la vie de la racine [28, 29, 30]), on depose sur les
racines, au niveau du meristeme, une boule de lanoline semi-fluide (le godet contenant
la lanoline 6tant place dans de l'eau chaude), ä l'aide d'une baguette de verre effilee
(fig. 1). II va sans dire que pour le traitement on ne choisit que les racines horizontales
et rectilignes.

1 On remarquera que l'HA et l'HM ne sont pas chauffees.

48



III. Variations de longueur
Le röle de l'HA sur la croissance des racines a ete analyse par un grand nombre

de chercheurs; nous renvoyons ä quelques-unes de nos publications sur ce sujet (28,
29, 30, 31, 33).

Quant ä l'application de l'HM, ä part le travail de Greulach et Haseloop
(14), dejä precedemment cite, et qui porte sur l'emploi de päte de lanoline enrichie
d'HM, nous pouvons relever les recherches classiques de Schoene et Hoff mann
(39) sur les racines du Pisum et qui ont montre entre autres le röle nettement inhibi-
teur de l'HM sur leur croissance; Celles de Greulach et Atchison (13), de
Netien et Briffaz (22) ,deNickell (23) et de Schopfer et coli. (40) qui
obtiennent egalement sur des racines des resultats identiques. Sur les racines du Lens
culinaris, P i 1 e t (32) observe que ces organes traites par l'HM sont inhibes, qu'ils
soient pauvres (jeunes) ou riches (äges) en auxines; il releve, de plus, que la teneur
en hormones de croissance ne parait pas modifiee par une application de cette
substance et que si l'HM agit en presence d'HA, l'inhibition est moins grande pour de
jeunes racines que pour de plus ägees. Ce phenomene d'inhibition de croissance des
tissus vegetaux sernble etre tout ä fait general (Nay lor et Davis [21]). Selon
Leopold et Klein (18), l'HM est nettement une anti-auxine. Les recherches con-
cernant Taction de cette substance sur les mitoses (voir plus loin) permettent de mieux
comprendre son role chez les vegetaux. Citons encore les experiences de Compton
(3) dans lesquelles il observe que Tinhibition de croissance, resultant de l'arret des
divisions cellulaires, est plus forte dans les meristemes radiculaires que dans ceux de
la tige.

Des applications, sur des racines du Lens culinaris, de päte de lanoline

contenant de l'HA ou de l'HM, lorsqu'elles se sont developpees
pendant trois jours, entrainent des variations d'allongement dont les moyennes
figurent dans le tableau ci-dessous:

" Tableau
Longueurs 1 en mm de racines traitees par de la lanoline enrichie d'HA (heteroauxine)

ou d'HM (hydrazide maieique), le 3e jour de leur croissance

Lots

Jours:2
5 6 7 9 11 13

Temoins 34,7 41,2 46,6 58,0 77,0 86,0

Lanoline seule 28,8 35,1 41,2 49,5 58,4 67,3

Lanoline +
HA 10-+ 26,0 30,4 36,9 39,0 45,6 56,8

10-« 28,2 28,9 44,0 58,2 71,0 77,6
10-8 _ 21,9 36,8 38,6 61,7 65,7 67,0

Lanoline +
HM 10-4 26,3 27,0 36,2 42,0 43,0 46,9

10-6 19,5 37,1 41,3 44,1 55,0 84,6
10-8 24,3 28,8 40,0 46,1 54,1 64,0

1 Les longueurs sont donnees avec une approximation theorique (erreur absolue)
de +1,5 mm et un ecart moyen de + 10 mm.

2Toutes les mesures sont faites, apres fixation, ä l'alcool 60°.
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Les resultats precedents autorisent les remarques suivantes:
1. La lanoline, seule, provoque, par rapport aux temoins, une inhibi¬

tion de croissance relativement importante 1.

2. Avec de l'HA, cette inhibition n'est levee qu'au bout de quelques
jours, et ceci surtout pour la concentration 10 '®, alors que 10—8

parait trop faible et que 10 4 augmente cette inhibition.
3. L'HM inhibe egalement la croissance radiculaire; la levee d'inhi-

bition provoquee par la lanoline n'est realisee que pour les
concentrations moyennes.

Cette derniere remarque nous a engages ä etudier l'accroissement de

la pointe des racines (plus exactement la longueur entre l'extremite de la
racine et l'endroit d'application de la pate). Les essais portent sur des

racines traitees le neuvieme jour, les mesures sont faites le treizieme jour
(figure 2). Les resultats peuvent se resumer ainsi:

1. Si la concentration en HA augmente, l'allongement diminue, ce qui
confirme nettement nos recherches precedentes (28, 29, 30), dans
lesquelles nous avions demontre que, si de jeunes racines sont

pauvres en auxines, celles qui ont plus de sept jours en contiennent
relativement beaucoup. Les concentrations sont done inhibitrices.
N'oublions pas que les racines traitees par la lanoline sont nettement

inhibees; les doses d'HA ä 10"8 et 10 '8 permettent de lever
legerement cette inhibition.

2. En ce qui concerne l'HM, nous observons, au contraire, une tres
nette acceleration de croissance qui est d'autant plus forte que la
concentration en HM est plus grande. On assiste lä ä une levee
d'inhibition caracteristique. Comme l'HM n'agit pas sur le taux en
auxines extractibles ainsi que nous l'avons demontre (32), il faut
admettre, sans en saisir pour le moment la veritable signification,
une action de cette substance sur le metabolisme meme de la

racine.

IV. Rhizogenese

Si Schoene et Hoffmann (39) ont observe que l'HM entraine une diminu
tion de pres de 50 °/o de la rhizogenese des racines du Pisum etNetienetBriffaz
(22) une diminution du nombre des radicelles formees chez Pisum et Triticum,
Bert os si (1) releve au contraire que l'HM, ä de faibles doses, peut stimuler la

1 La lanoline utilisee est en principe une substance pure (PF : 36 ä 41°, d
0,973). Toutefois on n'ignore pas sa complexity chimique (H. R ö m p f Chemie-
Lexikon, Stuttgart 1950) et l'on sait que parmi les produits dont elle est formee,
figurent des acides et des alcools gras. II n'est pas impossible qu'un de ces compo-
sants peut entrainer l'inhibition de croissance. D'autre part, en preparant la päte de

lanoline, nous l'avons chauffee pour incorporer plus facilement l'HA ou l'HM, il se

peut alors que, sous Faction de la chaleur, on provoque la liberation d'un inhibiteur
de croissance.
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croissance des radicelles. Ces contradictions nous semblent pouvoir etre justifiees par
l'observation suivante:

L'HM provoque une activation pericyclique et agit par consequent
sur la formation des racines (voir VI), mais eile provoque parallelement
un ralentissement de la croissance des radicelles. C'est pourquoi, dans
cette etude, nous avons ete amenes ä utiliser Vindice rhizogenique (I) dejä
defini ailleurs (33) et qui tient compte et du nombre de radicelles pre-
sentes et de leur longueur. Rappelons-en la definition:

I N-R
ou I est l'indice, N le nombre moyen de radicelles par racine et R la
longueur moyenne de ces radicelles.

Les traitements sont faits le troisieme jour (figure 3) et le neuvieme
jour (figure 4).

5 7 3 II 15 7 3 H |3

Figures 3 et 4

Indice rhizogenique. T, temoin; L, 10—oo, lanoline seule; HA, heteroauxine; HM,
hydrazide maleique; II', indice rhizogenique; J, jours; T, date du traitement
(3e jour pour les racines dont l'indice rhizogenique est reporte dans la figure 3,
et 9" jour pour Celles de la figure 4). Chaque point correspond ä une moyenne

de 25 mesures
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Les resultats autorisent les remarques suivantes:
1. La lanoline, seule, freine la rhizogenese comme eile retardait la

croissance.
2. L'HA, appliquee au troisieme jour, parvient ä lever l'inhibition pre-

cedente, ce qui n'est pas le cas si le traitement a lieu le neuvieme
jour.

3. L'HM retarde egalement la formation des radicelles, excepte lors-
qu'elle est appliquee le neuvieme jour et lorsque la pate a agi quatre
jours.

Les resultats, obtenus pour des racines traitees ä l'HA, nous parais-
sent facilement explicables si l'on songe aux fortes quantites de substance
qui diffusent de la lanoline et si l'on se rapporte ä nos precedentes
observations sur les variations du taux en auxines radiculaires. L'HA peut bien
activer la division du pericycle et freiner la croissance des radicelles. Les
memes remarques sont valables pour l'HM. Un dernier point merite d'etre
retenu et souleve egalement des questions interessantes relatives ä la
repartition des auxines radiculaires. On peut constater que les radicelles
formees se situent essentiellement dans les zones de grande courbure;
cette observation confirme les anciennes mais fort interessantes recher-
ches de N o 11 (24) qu'il conviendrait de reprendre ä la lumiere des de-
couvertes recentes sur les auxines.

V. Observations morphologiques

Lorsqu'on a applique, sur des racines horizontales et rectilignes, la
päte de lanoline enrichie en HA ou en HM, on peut relever, apres quelques
jours, un certain nombre de troubles morphologiques qui fournissent
d'utiles renseignements sur le mode d'action de ces substances. Etant
donne le nombre des racines utilisees et la variete des traitements, nous
nous bornerons ici ä l'examen des racines traitees le troisieme jour et
etudiees le cinquieme jour (figure 5) et celles pour qui le traitement a eu
lieu le neuvieme jour et qui furent examinees le onzieme jour (figure 6).

Parmi les nombreuses modifications morphologiques observees, nous
ne retiendrons que celles qui se sont presentees le plus generalement:

1. Variations de longueur (voir III).
2. Apparition variable des radicelles (voir IV).
3. Disposition des radicelles sur les zones de grande courbure (voir IV).
4. Les racines traitees ä l'HA presentent de petits epaississements dus

vraisemblablement a une acceleration des divisions cellulaires
(voir VI).

5. Les racines traitees ä l'HM ont montre, sous la region ou a ete
appliquee la päte de lanoline, un etranglement cause probablement
par une deshydratation locale des tissus (voir VI).
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6. Pour des racines traitees tardivement, on peut relever l'abondance
des poils absorbants dans les regions placees en dessous de la zone
portant de la lanoline.

7. Si l'application de la pate seule n'a pas entraine de courbure, la
lanoline + HA provoqua, par contre, des courbures opposees sui-
vant le moment du traitement. Ainsi des racines traitees au troi-

Figures 5 et 6

Etude morphologique comparee. T, temoin; L, 10—oo, lanoline seule; HA, hetero-
auxine; HM, liydrazide maleique; G, grame; R, racine; T, tige; L, lanoline;
r, radicelle; PA, poils absorbants. Les plantules examinees dans la figure 5 ont
ete traitees le 3e jour et etudiees le 5e jour, Celles de la figure 6 ont ete traitees

le 9P jour et examinees le lle jour

sieme jour presentent en general une acceleration de croissance de
la face portant la pate activee, alors que c'est l'inverse pour des
racines traitees au neuvieme jour 1.

8. Par suite de la deshydratation locale due ä l'HM, on observe egale-
ment une courbure chez les racines traitees au troisieme jour.

1 Ces variations de courbure peuvent s'expliquer aixement si l'on veut bien se

rapporter ä notre conception de la dose susoptimale d'hormones de croissance qui
caracterise les racines ägees (28, 29, 30). Ces observations sont d'ailleurs en accord
avec les recherches modernes sur les racines dont une synthese a paru recemment
(H. Burstzöm, Physiology of root growth. Ann. Review of Plant Physiol., 4, 237,
1953). Des mesures plus precises seront reprises systematiquement
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VI. Observations histologiques

Le role de l'HA sur l'histologie des racines a fait l'objet d'un certain nombre
de travaux analyses ailleurs (31, 36,J). Quant ä l'HM, son action sur la cellule et les
tissus a ete egalement etudiee dans quelques publications dont nous resumerons ici
l'essentiel. L'HM est depourvue de toute action sur la proliferation des cellules
(Bertossi et C a p o z z i [2]), et eile empeche le noyau d'entrer en mitose, d'oü arret de
la croissance, et, comme le font remarquer Deysson et Rollen (6), l'inhibition
est preprophasique, l'elongation cellulaire parait inhibee apres la suspension de la
division du noyau. La racine peut continuer ä s'allonger, alors meme que le meristeme
ne renferme plus de mitoses. Sur des cultures de tissus, G a u t h e r e t (7, 8, 9) montre
que l'HM est un inhibiteur de proliferation, doue d'une faible toxicite; cet auteur
compare l'action de l'HM ä Celle de la colchicine qui bloque la multiplication cellulaire,

sans empecher la croissance. Pour Greulach et Atchison (13), l'HM ä *

de faibles concentrations n'agit que sur le noyau, en arretant sa division, alors qu'en
doses plus elevees, l'HM agit ä la fois sur les mitoses et sur l'elongation cellulaire.
Ces conclusions sont reprises par Greulach et Haseloop (14) qui montrent
de plus que l'HM provoque la suppression de la formation du bois secondaire, et que
si ce corps n'agit pas sur les dimensions des cellules epidermiques et vasculaires, il
entraine l'allongement des cellules du parenchyme cortical. Alors que, selon Netien
et Briffaz (22) et Watson (42), l'HM ne modifie pas la structure des tissus.
J a c q u i o t (15) fait remarquer que c'est la fonction hydrazide elle-meme qui donne
ä l'HM la propriete d'inhiber la proliferation des assises generatrices; l'HM empeche
de plus toute lignification. Pour Struckmeyer (41) ä la suite d'un traitement ä

l'HM, les cellules sont agrandies, et les espaces intercellulaires augmentent de dimensions,

alors que les cellules du liber paraissent etre en degenerescence. Cette necrose
des tissus liberiens est egalement relevee par Currier et coll. (4). Signaions encore
le travail de Darlington et Mc L e i s h (5), dans lequel il est demontre, sur des
radicelles du Vicia, l'action de l'HM sur l'heterochromatine et sur le fractionnement
des chromosomes.

Dans ce travail nous nous bornerons ä l'examen histologique des
racines traitees 2.

Des coupes minces ont ete faites au microtome ä main, apres fixation ä l'alcool
60° (qui conserve l'enduit de lanoline), au niveau de l'application de la päte, et environ
5 mm au-dessous (dans la zone de la courbure). Le materiel utilise se compose de
racines traitees le 3e jour et fixees le 7e jour. •

Les quelques Schemas et dessins, choisis parmi un certain nombre,
nous suffiront ä relever l'essentiel de nos observations histologiques
(figure 7):

1. La lanoline seule provoque une augmentation assez marquee du
suber, mais eile n'entraine aucune autre transformation qui serait
susceptible de nous faire comprendre son role d'inhibiteur de
croissance.

1 Nous nous rapportons egalement a l'etude de J.-M. B e a 1 (Histological responses
to growth-regulating substances. Plant Growth Substances. Univ. Wisconsin Pres. 155,
1951.

2 L'etude cytologique de ces meme racines fera l'objet d'un chapitre special de la
these de L. M a r g o t, qui est en preparation.

54



2. La lanoline + HA (10~4 Mol/1) provoque un accroissement plus
fort du suber (propriete de la lanoline seule, renforcee par celle de

l'HA). Elle entralne de plus une division hätive des cellules du
parenchyme cortical (ce qui expliquerait l'apparition de la cour-
bure) et un accroissement de la vascularisation; eile assure encore
une reduction des fibres et du sclerenchyme. Signaions enfin son
action tres nette sur le pericycle et, par consequent, sur la formation
prematuree des radicelles.

Figure 7

Etude histologique comparee. T, temoin; L, lanoline; HA, heteroauxine; HM,
hydrazide maleique; C, cuticule; Ep, epiderme; S, suber; PC, parenchyme
cortical; E, endoderme; P, pericycle; F, fibres; L, liber; Sc, sclerenchyme; M, moelle;

B0, bois; R, radicelle

3. La lanoline + HM (10~~4 Mol/1) assure egalement une proliferation
du suber comparable ä celle provoquee par la lanoline seule. Elle
provoque une legere augmentation de la cuticule, ainsi qu'une
activation faible, mais observable, du pericycle. II convient de relever
surtout la deshydratation des cellules du parenchyme cortical, sur-
tout au niveau de l'application. Cette deshydratation est marquee
par une contraction cellulaire, d'oü accroissement des meats, et
courbure locale.



Ainsi, d'une fagon generale, les resultats qui viennent d'etre exposes paraissent
conformes aux travaux des auteurs qui ont precedemment travaille la question. Rele-
vons dans l'abondante litterature consacree ä l'HM quelques travaux ayant trait au
röle deshydratant de cette substance: les recherches de Leopold et Klein (181,
ainsi que Celles de G a u t h e r e t (7, 8) ont nettement montre que l'application d'HM
avait pour consequence de diminuer le taux en eau des tissus. Greulach (11, 12),
cependant, releve que si l'HM enlraine une forte deshydratation dans les tissus de la
tige, elle provoque au contraire une augmentation du taux en eau dans ceux de la
racine. Cette remarque n'est pas necessairement en contradiction avec nos observations

qui portent sur une application locale d'HM.

VII. Observations relatives ä la degradation des reserves

Le röle de l'HA sur l'amidon a dejä ete mentionne, et nous avons montre (34,
35, 37, 38) que l'amidon contenu dans les cellules baisse sensiblement, si celles-ei sont
traitees par de l'HA. Un traitement ä l'HM a en general des consequences differentes.
Currier et coll. (4) ont note l'accumulation de polyosides ä la suite d'une application

d'HM; celle-ci assure une augmentation du taux en saccharose et une accumulation
d'amidon, contrairement aux resultats obtenus sur des cultures de tissus (G o r i s

et Bourriquet, 10). Mc Ilrath (19) releve une elevation du taux en glucides,
dans les tissus traites, qu'il attribue aux perturbations provoquees par l'HM sur le
liber (collapses). L'accumulation du saccharose est egalement relevee dans les racines
ä la suite de traitements ä l'HM (N a y 1 o r 20). Dans les cultures de tissus, 1'augmen-
tation du taux en saccharose s'accompagne d'une diminution de celui de 1'inuline
(Phouphas et Goris, 27), et l'elevation du taux en glucose resulterait plutöt de
la toxicite de l'HM, qui entraine la mort des tissus, et par suite, une plus intense
penetration de ce sucre (Phouphas, 25, 26).

Une observation histologique rapide nous a permis de confirmer les
travaux precedents: alors que les coupes de racines traitees ä l'HM nous
montrent des cellules abondamment pourvues de grains d'amidon, celles
de racines traitees ä l'HA en sont presque totalement depourvues. Cette
observation nous suggere une methode nouvelle qui, par simple numeration

des grains d'amidon ä l'interieur des cellules, permettrait de pre-
ciser la vitesse de diffusion de l'HA (et peut-etre de l'HM) ä partir de la
päte de lanoline.

Resume

1. L'application de lanoline seule, sur des racines jeunes (3 jours)
ou plus ägees (9 jours) entraine une inhibition de leur croissance,
levee d'ailleurs tardivement, tant par l'HA que par l'MH.

2. L'allongement de la pointe est egalement inhibe et l'HA renforce
cette inhibition, alors que l'MH peut au contraire la supprimer et
accelerer la croissance.

3. La rhizogenese qui procede de l'activation pericycle et de la crois¬
sance des radicelles est egalement influencee dans le meme sens
par des traitements de lanoline activee.
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4. Des courbures resultent de tels traitements: pour l'HA, elles sont
opposees suivant le moment de l'application et confirment notre
these de la dose susoptimale. Pour l'MH, elles resultent surtout
d'une deshydratation locale.

5. L'HA provoque des modifications histologiques importantes:
suber, parenchyme cortical, vascularisation accrus; divisions acce-
lerees des cellules du pericycle, mais reduction des fibres du scle-

renchyme. L'MH provoque une augmentation de la cuticule, une
faible activation du pericycle et une deshydratation des cellules
du parenchyme cortical.

6. L'HA entraine un abaissement du taux en amidon des cellules,
tandis que l'MH provoque une reaction inverse.

Summary

1. The application of lanolin alone on young (3 days) or older (9 days)
roots produces a growth-inhibition which is belatedly stopped, as
well by the indol acetic acid (IAA) as by the maleic hydrazide (MH).

2. The top growth is also inhibited and the IAA strenghthens this
inhibition, while the MH may suppress it and speeds up the growth.

3. The root forming, which originates in pericycle activation and in
radicels growth is also influenced in the same way by activated
lanolin treatments.

4. Curvatures result from such treatments: in the case of the IAA, they
are reversed according to the time of their application, and
corroborate our thesis of the susoptimal dose. In the case of the MH, they
especially result from a local dehydratation.

5. The IAA causes important histological changings: increased cork,
cortical parenchyma and vascularisation; accelerated divisions of
the pericycle cells, but reductions of the sclerenchyma fibers. The
MH causes an increase of the cuticle, a slight pericycle activation
and a dehydratation of the cortical parenchyma cells.

6. The IAA produces a lessening of the starch rate, while the MH
causes an opposite reaction.
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