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ETUDE SUR LE GEOTROPISME

PAR

Arthur MAILLEFER

|

Relation entre la force centrifuge, le temps
d’exposition et la grandeur de I’effet géotropique.

Depuis deux ans, j’ai entrepris une série d’études expé-
rimentales sur le géotropisme, soit sur les phénoménes de
courbures provoqués chez les plantes par la pesanteur. Ce
sont les résultats d’une premiére série d’expériences que
je veux publier aujourd’hui.

Depuis les expériences de Knight 1, on sait qu’une force
centrifuge agit sur les plantes de la méme maniére que la
pesanteur. Pour I'étude du géotropisme cette propriété est
précieuse en ce sens que l'on dispose, dans la force cen-
trifuge, d’une force que 'on peut faire varier, ce qui n’est
pas le cas pour la pesanteur.

'Pour mesurer 'effet d’une force centrifuge sur une plante,
il existe deux méthodes : 'une, directe, consiste & mesurer
le temps nécessaire pour que, sous l’action de la force en
jeu, tel ou tel effet ait été produit (temps de présentation,
de réaction, etc.); l'autre, indirecte, analogue aux métho-
des de réduction a zéro utilisées en physique, consiste a
exposer une plante alternativement a des forces centrifuges
inégales et de sens contraire, agissant sur la plante pen-
dant des temps déterminés; en faisant varier la durée de
I'exposition a chacune des deux forces, on arrive a trouver

I Knight. On the direction of the radicle and germen during the vegetation
of seeds (Philos. Transactions, ¢ janv. 1806).



278 ARTHUR MAILLEFER

un rapport des temps d’exposition tel que la plante en
expérience recoive une « induction » égale de la part des
deux forces, et par conséquent ne se courbe pas. Connais-
sant le rapport des forces centrifuges et le rapport des
temps, on aura la loi liant la force centrifuge, le temps
d’exposition et l'effet produit sur la plante; on pourra en
effet poser les inductions produites par les deux forces
agissant pendant les temps correspondants comme égales.

C’est cette seconde méthode que jai utilisée dans mes
expériences.

La difficulté était de construire un appareil permettant
ainsi de faire agir deux forces inégales et opposées sur la
plante; mon appareil est basé sur le méme principe que
celui que Fitting ! a utilisé pour déterminer Veffet géotro-
pique produit sur une plante lorsqu’on la soumet sous des
angles divers a ’action de la pesanteur.

L’appareil se compose (Fig. 1 et 2) d’un fort bti en fer
supportant deux paliers, dans lequel tourne I’arbre A ; sur
celui-ci sont fixées deux paires de bras B de 1 métre de
longueur; c’est sur ces bras que se fixe le mécanisme qui,
automatiquement, place la plante & des distances différentes
de I'axe et permet de la soumettre & des forces centrifuges
inégales et de sens contraires. :

Ce mécanisme se compose d’un axe C pouvant tourner
dans deux crapaudines qui peuvent glisser le long des bras
et que 'on peut fixer ou 'on veut; ’axe G porte deux bras
courts dans le prolongement 'un de 'autre; 'un d’eux se
termine par un collier dans lequel on peut fixer le vase en
zinc contenant la plante; Pautre porte un contre-poids P
permettant d’équilibrer le systéme. L’axe C porte en outre
un pignon actionné par une chaine dont chacune des extré-
mités est fixée 4 un cylindre de fer doux formant ’arma-

1 H. Fitting, Untersuchungen iiber den geotropischen Reizvorgang. (Jahrb
f. wiss. Bot. Bd. 41, 1904).
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ture plongeante d’un électro-aimant E ; suivant que le cou-
rant électrique passe dans I'une ou dans I'autre des bobines,
le pignon tourne d’un demi-tour dans un sens ou dans

Fig. 1.

autre, entrainant le vase contenant la plante. Les bobines
recoivent le courant a I'aide de bagues fixées sur Parbre A
et de balais F placés sur I'un des paliers; le courant esl
fermé au moment voulu par un systéme de contacts que
nous examinerons plus loin.
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On peut faire glisser le systéme des électro-aimants et
de Paxe portant le vase le long des deux bras; on peut

Fig. 2.

placer a volonté¢ I'électro-aimant en dedans et le vase en
dehors ou vice-versa; de cette maniére le vase peut occu-
per toutes les positions comprises entre b cm. et gb cm.
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Un contrepoids placé sur l'autre paire de grands bras
permet d’équilibrer exactement la charge autour de I'axe A.

Voyons maintenant le fonctionnement de appareil. Soit
une plante @ (Fig. 3), placéde au centre du vase; a laide
de I'électro-aimant, nous ’'améneront alternativement en a
et.en a’ puis de nouveau en @, puis en @’ et ainsi de suite;
elle restera dans ces deux positions pendant les temps res-
pectifs £ et ¢'; a4 la fin d’une expérience la plante sera
restée pendant nt secondes en a et nt’ sec. en a’ et nous
constaterons par exemple qu’elle s’est courbée du coté de
b; nous en conclurons que leffet de la force /' en a’ est
plus considérable que celui de la force fen a; ceci bien
entendu s’1l s’agit d’'un organe négativement géotropique.
Nous diminuerons laction de la force f’ en laissant la
plante moins longtemps en a; et par titonnements nous

. : 4
finirons par trouver un rapport i tel que la plante ne se

courbe plus. En comparant ce rapport au rapport des forces

7 nous pourrons en déduire la loi qui lie la force, le temps
et Peffet produit.
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Fig. 3.

Supposons maintenant le rapport des temps réglé de
telle sorte que la plante @ ne se courbe pas et considérons
la plante b; elle se trouve dans sa position externe 4 a une
plus grande distance de ’axe de rotation que @ et soumise
par conséquent & une force plus grande ; dans sa position

XLV 19
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interne b’, elle sera plus prés de I'axe que a’; la force
agissante sera donc plus faible; il s’en suit que puisque
les temps d’expositions sont les mémes pour la plante en
b et b’ que pour celle en a’ et a', 'action de la force f
prévaudra sur celle de f’ et la plante b se courbera du
coté de a. .

La plante ¢, si nous supposons encore la plante a en
équilibre sera soumise en ¢ a une force f plus faible que a
et en ¢’ a une force f” plus forte que @’ ; la plante ¢ obéira
a 'action prévalente de la force f* et se courbera ducoté dea.

Nous voyons donc que les plantes se courbent toutes du
coté de la plante en équilibre ; ceci nous permettra de dé-
terminer facilement et avec précision la région ou I’équili-
bre a lieu. Nous n’avons tenu compte que des expériences
ou une zone neutre ou les plantes restaient parfaitement
droites était bien définie et ou les autres plantes étaient
nettement courbées de ce coté.

L’appareil destiné a iancer le courant alternativement
dans les deux bobines E se compose de deux disques K
dont 'un a sa circonférence divisée en 6o parties et porte
une petite tige de laiton L fixée radialement au point zéro
de la division, et dont 'autre porte également une tige L’
fixée en face d’'un trait; on peut faire coincider ce trait
avec n’importe quelle division du premier disque, c’est-a-
dire qu’on peut décaler les deux tlges de laiton de I’angle
que l'on veut.

Ces deux tiges, aplaties a leur extrémité, viennent alter-
nativement en contact avec deux morceaux de charbon N
et N’ fixés a extrémité de lames faisant ressort, fermant
ainsi les circuits de 'une ou de 'autre bobine.

Cet appareil a contacts est mis en mouvement a l'aide
d’une transmission prise directement sur ’axe A de la cen-
trifuge ; une série de poulies réduit convenablement la vi-
tesse; ce dispositif se voit sur la droite de la figure 2 et
devant la figure 1.



ETUDE SUR LE GEOTROPISME 283

Les temps d’exposition étant inversément proportionnels
a la vitesse de rotation et par conséquent au carré de la
force centrifuge exercée sur la plante, il se produit ainsi
une diminution des erreurs due a une vitesse irréguliére,
erreurs qui seraient plus considérables si I'appareil des
contacts était mi par un mouvement d’horlogerie.

Le moteur électrique qui actionnait la machine n’était
en effet pas le moteur idéal qu’il faudrait pour des expé-
riences de cette nature ; la vitesse était trés difficile & main-
tenir constante; c’est & ces variations de vitesse que jat-
tribue le fait des différences quelquefois assez considéra-
bles entre la position de la zone neutre d’une expérience
a Pautre.

Ces variations de vitesse du moteur enlévent heaucoup
de la rigueur que j’aurai voulu mettre dans mes expérien-
ces; aussi je m’engage a reprendre toute cette étude
lorsque j’aurai & ma disposition un moteur parfaitement
constant.

L’objet sur lequel j’ai expérimenté est la tigelle encore
enveloppée de la coléoptile de ’Avoine blonde hétive de
M. Martinet; au moment ou je les utilisais elles avaient
environ 1 cm. de longueur. Les expériences ont été faites
avec des plantes ayant crt en pleine lumiére, mais sur le
clinostat pour neutraliser I’action héliotropique de la lu-
miére. Pour pouvoir disposer toujours de beaucoup de ma-
tériel, j’ai construit un clinostat comportant 12 platines,
sur chacune desquelles était un vase, et mi par un petit
moteur électrique.

Le vase en zinc contenant les plantes est muni d’un
couvercle, de sorte que pendant I’expérience les plantes
sont soustraites a I’action de la lumiére. Les plantes res-
taient soumises a la force centrifuge pendant 4-8 heures;
au bout de ce temps on pouvait constater si ’on avait une
région ou les plantes étaient restées droites, tandis que les
autres plantes étaient courbées du coté de cette zone neu-
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tre. La distance de la zone neutre, dans les deux positions
du vase, était déterminée a 'aide du cathetomeétre. Comme
ce n’est pas tant la valeur absolue des forces centrifuges
en jeu (ui nous intéressait et que, d’autre part, la force
centrifuge est proportionnelle au rayon, on peut prendre
directement comme valeur du rapport des forces, le rap-
port des rayons.

Pour établir le rapport des temps d’exposition, on n’a
qu’a lire sur les disques de I’appareil & contacts. Cepen-
dant j’ai toujours vérifié le rapport en comptant a l'aide
d’un compteur de tours ou directement le nombre de rota-
tions de l'axe principal de la machine entre les change-
ments de position du vase, C’est ce rapport du nombre de
tours de l'axe principal pendant que la plante est dans sa
position externe au nombre de tours pendant sa position
interne que j’ai admis comme le rapport vrai.

Je donne dans le tableau suivant (p. 285) les résultats
de mes expériences.

La colonne intitulée « rapport des forces centrifuges »
donne le quotient de la force agissant dans la position in-
terne du vase par la force agissant dans la position externe
tandis que la colonne intitulée rapport des temps donne le
quotient du temps passé dans la position externe par le
temps d’exposition 4 I'intérieur. La derniére colonne donne
la différence entre le rapport des forces moins le rapport
des temps. |

On voit que le rapport des temps est toujours voisin du
rapport des forces centrifuges; les différences ne sont ce-
pendant pas toujours négligeables mais je les attribue uni-
quement aux variations de vitesse de mon moteur. En
attendant une étude plus exacte avec un moteur constant,
étude que je ferai certainement un jour, je me crois auto-
risé a énoncer la loi suivante.

L’induction géotropique (effet produit sur la plante) est
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proportionnelle a la force centrifuge et proportionnelle au
temps pendant lequel la force agit.

On peut également énoncer la loi comme suit :
Pour que Uinduction géotropique produite par une force
f, soit égale a Uinduction produite par une force f,, il faut

Ji

. 4
que le rapport A soit égal au rapport —:— des temps pen-
2 1

dant lesquels les forces agissent.

En symboles mathématiques, la loi se traduit comme suit :

Si %L — 2 [, = I, (I = Induction),
2 1
ou bien :
Sbh=h1b I =1,

I1 =fl 2
Iz =fz ly

Ce résultat nous permettra de définir I'induction géotro-
tropique comme le produit de la force qui agit sur la
plante par le temps pendant lequel elle agit et de choisir
une unité d’induction géotropique qui sera, par exemple,
'induction produite par une force d’accélération g = 9,81 m.
par sec. par sec. agissant pendant une seconde.

11

Interprétation mathématique des résultats
obtenus par les divers auteurs qui ont fait des
expériences quantitatives.

A ma connaissance, il n’y a que trois auteurs qui aient
envisagé le probléme du géotropisme de telle facon que
leurs résultats puissent étre soumis au calcul; ce sont :
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Czapeckl, Fitting? et Bach?; ils ont donné leurs résul-
tats sous forme de tableaux ou de graphiques : Fitting a
déterminé la relation qui existe entre I'induction géotropi-
que, I'angle sous lequel la pesanteur agit sur la plante et
le temps d’exposition et a formulé ses résultats sous forme
de loi; Czapek et Bach n’ont pas cherché a traduire en loi
ou en formule les résultats de leurs expériences; or, dans
I’élaboration d’une théorie, des résultats bruts ne sont que
d’une médiocre utilité; aussi m’a-t-il semblé nécessaire
pour ne pas dire urgent de faire une étude mathématique
de la question.

Pour la détermination des constantes, j’ai utilisé la mé-
thode des moments telle qu’elle est décrite par Elderton*;
la méthode des moindres carrés serait, dans le cas parti-
culier, d’'une application difficile et pour le moins excessi-
vement longue. Du reste, vu l'imperfection des moyens
employés dans les mesures, nous ne pouvons demander
que des formules approximatives.

VARIATION DU TEMPS DE PRESENTATION ET DU TEMPS DE REAGTION
EN FONCTION DE LA FORCE CENTRIFUGE.

Le temps de présentation est le temps d’exposition mi-
nimum pendant lequel il faut faire agir une force donnée
sur une plante pour que, soustraite ensuite & 'action de la
force, elle réagisse encore.

Le temps de réaction est le temps qui s’écoule entre le
moment ou la plante est soumise & I'action de la force et
celni ou la plante commence a se courber.

! Fr. Czapek, Untersuchungen tiber Geotropismus. Jahrb. f. w. Bot. Bd. 27.
Fr. Czapek, Weitere Beitrdge, etc. Jahrb, f. w. Bot. Bd. 32.

2 H. Fitting, Untersuchungen iiber den geotropischen Reizvorgang. Jahrb.
f. w. Bot. Bd. 41.

3 H. Bach, Ueber die Abhdingigkeit der geotr. Priisentations und Reak-
tionszeit von verschiedenen dusseren Faktoren, Jahrb. f. w. Bot. Bd. 44.

¢ Palin Elderton, Frequency curves and correlation. Londres 190b.
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Bach a déterminé le temps de présentation de jeunes
tiges de Vicia Faba qu’il faisait tourner a laide d’une
turbine ou d'un clinostat afin de les soumelttre a ’action
de forces centrifuges comprises entre 0,15 g et 32,6 g F, g
désigna_nt ici, comme dans le reste de ce travail, I'accélé-
ration due a la pesanteur. Nous résumons les résultats de
Bach dans le tableau suivant; la température variait entre

19° et 25° C.
, g. g lg | g|g] s g. g- g g. .
Force centrifuge [o ;5 20,14} 0,4 o,e'o,n' 1,07(1,222,3]2,523,83,726,8 3,5512,9'13,1 a 20,7 22,1§ 3
Temps de pré- m, m.{m.| m. [ m, m. m, m, m. )
sentation \ 30 I3o 25 10] 8 | 443 | 3 l 2 ~ 1 | 1/2 m, l 16 o

Le graphique, fig. 4, a été construit en portant en abcisse
la force centrifuge (moyenne) et en ordonnée le temps de
présentation ; les points semblent, a premiére vue, placés sur
une hyperbole équilatére; la formule de cette courbe est

a
Y = @ ou y=— (1)
£
S0
4
&
<
3 3k
% 9
-
10
0 — — T
2 < 3 & o 1¢ ¢ 76 73 EZ/IE X BT VA ¥ 'z

force centrifuge exercée sur la plaote

Fig. 4. — Variation du temps de présentation en fonction de la force '
centrifuge (d’aprés Bach). Les x indiquent les points déterminés expéri-

. I3 \ ] =3 )2
mentalement ; la courbe continue répond a I'équation P = QT
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Nous avons pris une forme plus générale

et nous avons calculé les constantes a et b. En prenant sé-
parément les résultats donnés par Bach dans ses tabelles
35 et 36, nous avons trouvé

Tabelle 35 Tabelle 36
a = 7,14 a = 9,20
b = 1,39 b = 1,02

La valeur de & est trés voisine de 7, surtout pour la ta-
belle 36; si nous tenons compte des erreurs assez consi-
dérables qui entachent les résultats donnés dans la tabelle
35, erreurs dies au fait que pour les forces centrifuges
supérieures a 7, la vitesse de rotation passait par toute une
série de valeurs avant d’atteindre la vitesse normale, nous
pouvons admettre que b = 1.

En recalculant la valeur de @ en conséquence, nous ob-
tenons pour les résultats des deux tabelles de Bach réunis
a = g,2.

En désignant par P le temps de présentation, par f la
force centrifuge exprimée en g, la formule qui donne la
variation du temps de présentation en fonction de la force
centrifuge devient ‘

p—22
S
Si f—1 P = g,2
d’ou il suit que @ = g,2 est le temps de présentation cor-

respondant a une force centrifuge égale & 1 g; désignons

par- p; ce temps de présentation et nous aurons en défi-
nitive

: P
P= L. ou Pf= p,.
f f .Pl
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Nous pouvons exprimer cette formule sous forme de loi :

Le produit de la force centrifuge qui agit sur une
plante par le temps de présentation correspondant est une
constante égale au temps de présentation de la plante
soumise a laction de la pesanteur agissant perpendiculai-
rement d@ Uaxe de la plante.

Ou bien

Le temps de présentation géotropique est inversément
proportionnel a la force centrifuge qui agit sur la plante.

L’étude de la variation du temps de réaction en fonction
de la force centrifuge a été entreprise par Czapek et par
Bach.

Czapek donne ses résultats dans la tabelle suivante :

Force centrifuge | 35-38 ] 10-28 | §,3-7 |°’9"3’5‘ 0,6 ,o,&-o,s! 0,02-0,2l 0,003 | 0,004 |0,0005

11/2|13/4(21/2] 3 6 | >

Temps de réac- 3/ 1
tion en heures. 4

4|5

Czapek a expérimenté avec la racine principale de Vicia
Faba (petite variété) et de Lupinus albus; il dit qu’il a
obtenu des résultats identiques avec les deux espéces, ce
qui serait vraiment extraordinaire; quoiqu’il en soit nous
avons étudié les résultats comme si nous avions eu a faire
avec un groupe homogéne.

Nous prendrons de nouveau une équation de la forme

R=—

fb

et nous trouvons
a = 1,97
b = 0,188

Comme les expériences ne sont qu’approximatives nous
pouvons prendre b — o,2 pour simplifier et a = 2.
La formule devient

R___

heures

‘/_
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120
ou R = ‘/._ mmutes

Bach donne les résultats de ses expériences dans quatre
tabelles (n° 31, 32, 33 et 34). Les tabelles 31 et 32 ne com-
prenant que les résultats obtenus avec des forces centri-
fuges élevées et donnant des chiffres trés irréguliers, duis
probablement aux difficultés de I’expérience, nous calcule-
rons seulement les résultats donnés dans les tabelles 33 et
34 que voici :

Tabelle 33 de Bach. Tabelle 34 de Bach.
Force centrifuge [ Temps de réaction Force centrifuge | Temps de réaction
1
0,014 g. 277 min. 0,13—0,15 128 min.
0,056 206 0,4 160
0,099 180 06 95
0,20 125 0,7 91
0,31 115 1 87
0,80 113
1,25 & 2,19 87

Reprenons I'équation de la forme

a
— -f—b .

Nous obtenons les valeurs suivantes de a et de b :

a = 6,86 a = 84,85

Tabelle 34

Tabelle 33
anete b= 0,243 b= o,199

En prenant les valeurs moyennes pour a et pour b, il
vient

a = 0,85
| b = 0,22
Nous pouvons ici également prendre b6 = 0,2 et nous
obtenons
0,80 .
— 9977 minutes.

‘/_
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Bach a expérimenté avec des tiges de Vicia Faba. De ces
résultats ainsi que ceux de Czapek nous pouvons déduire
la loi suivante :

Le produit de la racine 5° de la force centrifuge qui
agit sur une plante par le temps de réaction géotropique
correspondant est une constante égale au temps de réac-
tion de la plante soumise horizontalement d Uaction de la
pesanteur.

Ou bien :

Le temps de réaction géotropique est inversément pro-
portionnel a la racine 5¢ de la force centrifuge agis-
sante,

‘Si nous n’avions considéré que la tabelle 33 de Bach,
nous aurions été amené a prendre b = 0,25 ce qui nous
eit donné
_ 988
SV

De nouvelles mesures plus précises sont donc nécessai-
res ; pour le moment nous admettons, comme loi appro-
chée, que le temps de réaction géotropique est propor-
tionnel a la racine 5° de f.

Si 'on compare I’énoncé mathématique de la loi qui lie
le temps de réaction a la force centrifuge avec les conclu-
sions que Bach tire de ses expériences, on verra tout de
suite la supériorité de 'énoncé mathématique.

Voici les conclusions de Bach :

R

1. Schon bei der Einwirkung von 1 g. erreicht die Reaktionszeit
ihren minimalen Wert, sie kann auch durch zentrifugalkrifte bis 111 g
nicht mehr oder nur ganz unbedentend verkiirzt werden.

2.-Zentrifugalkrifte unterhalb 1 g haben eine Verlingerung des Pri-
sentations und Reaktionszeit zur Folge und zwar wichst letztere an-
fangs langsam, spater sehr rasch.

3. Wihrend Zentrifugalkrafte tiber 1 g auf die Linge der Reaktions-
zert nicht weiter vermindernd einwirken, zeigt die Priisentationszeit
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bei Steigerung der Zentrifugalkraft von 1 auf etwa 27 g eine weitere
Abkiirzung von 8 auf 1/, Min.

L’énoncé mathématique permet de calculer le temps de
réaction ou de présentation pour n’importe quelle force
centrifuge ; qu’on essaye de le faire d’aprés le résumé de
Bach ! Ce qui montre bien & quelle dréles de choses I'on
peut arriver en discutant des résultats quantitatifs sans les
soumettre au calcul, c’est que Bach a4 deux endroits diffé-
rents de son travail (p. 28 et p. 30) prétend que ces résul-
tats différents de ceux de Czapek, ce qu’il ne peut s’ex-
pliquer ; or les résultats de Bach et ceux de Czapek nous
ameénent a la méme loi et sont identiques au point de vue
mathématique.

VARIATION DES TEMPS DE PRESENTATION ET DE REACTION
EN FONCTION DE L’ANGLE SOUS LEQUEL LA PESANTEUR
AGIT SUR LA PLANTE.

Les seuls résultats que nous ayons pour le temps de
présentation en plagant une plante de maniére a ce qu’elle
fasse différents angle avec la verticale nous sont fournis
par Bach ; ses résultats sont réunis dans sa tabelle 37 (p.
91) que nous résumons comme suit.

Angle « avec la verticale. | 15%°- | 300 45° 600 900

Temps de présentation P. [ 18 m. | 14m. {114 m.| 10m. | 7 }{ m.

Nous avons choisi une équation de la forme
a

P=—
sin Pe
pour représenter le phénoméne,

Nous avons trouvé pour les constantes
8,99
0,6

a
b

I
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Pour simplifier (le peu de précision des résultats empy-
riques nous le permet) nous prendrons b =0,5; nous avons

donc
8.6

P__ 2
‘/Sina

Si nous faisons ¢ = ¢o°, nous avons

sin @ =1 et P = 8,6

par conséquent 8,6 est le temps de présentation lorsque
la plante est placée a go° de la verticale, c’est-a-dire lors-
qu’elle est horizontale ; c’est donc ce que nous avons dé-
signé plus haut par p,. La formule devient

b
\/Sina

Nous en tirons la loi suivante :

Le produit du temps de présentation géotropigue par
la racine carrée du sinus de Uangle que fait laxe de la
plante avec la verticale est constant et égal au temps de
présentation de la plante placée horizontalement.

* QOu, en d’autres termes :

Le temps de présentation géotropique est inversément
proportionnel ¢ la racine carrée du sinus de langle que
la plante fait avec la verticale.

Ce sont des conclusions toutes autres que celles de Bach
qui, comparant dans un graphique (p. g2) la courbe du
temps de présentation avec une courbe de la forme

y=1— sin x,

¢’est-d-dire une courbe ayant des points a Pinfini avec une
courbe n’en ayant pas, ce qui est absurde, arrive aux con-
clusions suivantes :

Die beiden Kurven verlaufen von go® bis zu 300, besonders aber
zwischen den Werten 600 und 30° ziemlich parallel, zwischen diesen
Werten entspricht also die Lange der Prisentationszeit ziemlich genau
em Sinus des Winkels. Von 30° an beginnt die Prasentationszeit rascher
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zu steigen als die Sinuskurve, d. h. die Prisentationszeit wird verhilt-
niss miissig viel grosser als der Sinuswert des Winkels verlangte, und
dieses Missverhiiltniss steigert sich sehr rasch, bis die Kurve der Prii-
sentationszeit bei 0® ins Unendliche verlauft.

Ob das von go® bis 600 etwas raschere Austeigen der Priasentations-
zeitkurve den wirklichen Verhiltnissen entspricht, ist nicht sicher, auch
wenig wahrscheinlich.

Je donne (fig. 5) sous forme de graphique les résultats
de Bach, la sinusoide renversée qu’il croit propre & repré-
senter la loi et la courbe

P:ST,ﬁ_"

sin a
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. \
18 -.;\
1Tk \ Oeo
) . \ _ as
15 .“‘ - \ XX
14 \““ — \ % o
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~.

& i PR 09,
" d

? - !f)

6 —

o° 10° 10° 30° L0° . 50° 60° 70° d0° 90*

angle & que fail la plante avec la verticale )

Fig. 5. — Variation du temps de présentation en fonction de I'angle
que fait la plante avec la verticale. Les x désignent les points déterminés
expérimentalement. La courbe en ————— est la courbe théorique et la
courbe en - la sinusoide de Bach.

Bach a aussi déterminé le temps de réaction de tiges de
Vicia Faba placées de maniére a faire différents angles avec
la verticale; il a résumé ses résultats dans le tableau sui-

vant :



,296 ARTHUR MAILLEFER

T

Angle a avec la verticale. 15° 300 45° 60° 90°

Temps de réaction . . . |[98m. | 93 m. (98,7m.[93,3m.[97,9m.

Bach lui-méme fait la remarque que ces chiffres sont
sensiblement égaux ; en tout cas on ne distingue aucune
loi apparente; cependant si 'on considére qu’a o°, c’est-a-
dire lorsque la plante est verticale, le temps de réaction
est infini, puisque la plante ne se courbe pas, il faut ad-
mettre qu’entre 15° et 0° le temps de réaction varie exces-
sivement rapidement ; nous avons essayé une fonction de
la forme:

a
R e i
sin® o
qui en effet pour « = o donne R = o0 ; les constantes
calculées sont
a = 95,8
b = 0,0066
La formule serait donc
Sin 0.00664 Sin 0.0066,,
ce qui revient & peu preés a
99,8
R = 150 /—
sine

La courbe est représentée dans le graphique (fig. 6). On
peut se demander si le temps de réaction est bien inver-

sément proportionnel a une si faible puissance du sinus
de ’angle.
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Si nous reprenons les formules que nous avons trouvées
pour le temps de présentation en fonction de la force cen-
trifuge et de 'angle et pour le temps de réaction en fonc-
tion de I'angle d’exposition

(1) P = f;

(2) = —p;-——-——
Sin e

(3) R=——-

nous pouvons conclure de 1 et 2 que la force qui agit sur

la plante est proportionnelle a \/sin e ; en introduisant
dans (3), nous aurons

r‘l

P 1
R -
‘/Sln o

XLV 20
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Si nous calculons la constante r;, a 'aide de la méthode
des moments, nous obtenons
ry == gl;d
N _ 9193
d’ot = o=
sin «

Cette courbe est également représentée dans la figure 6.
On voit que les écarts avec résultats de Bach ne sont pas
trés considérables ; il est donc possible que la courbe re-
présentant la variation du temps de réaction en fonction
de I'angle soit bien

= . 73
H= 1\O/sin @

Toutefois il ressort clairement de la discussion ci-dessus
que les déterminations .de Bach ne sont pas suffisantes
pour nous permettre d’énoncer une loi.

Czapek a déterminé la variation du temps de réaction
géotropique de la racine principale de Lupinus en fonction
de 'angle que les racines font avec la verticale ; il a ré-
sumé ses résultats dans un graphique (loc. cit. pl. 1o, fig.
6) ; nous pouvons en déduire le tableau suivant:

Angle d’exposition. . 50 20°—140°]  150° 1800

Temps de réaction. . 120 m. 60 m. | 62m. 105 m.

Nous avons essayé d’appliquer une formule de la forme

a

R = ———

sin Pe
Ici encore il est difficile de déterminer exactement les
constantes, d’autant plus que la ligne droite qui représente
la variation du temps de réaction entre 20° et 140° semble

étre le résultat d’un « coup de pouce ».
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Nous avons obtenu a l'aide des résultats de Czapek la
courbe

R = —0-’—,%@- soit approximativement R — T—llL
sin a ysine

en prenant un certain nombre de points entre 20° et 140°;
la courbe serrerait les résultats de Czapek de plus présen
prenant une puissance moins élevée de sin o.

Czapek a également donné sous forme de graphique (loc.
cit. pl. 10, fig. 7) le résultat de ses expériences avec les
neeuds de Secale cereale. Voici ces résultats sous forme
de tableau :

- —
Angle d’exposition . 5° 20°—140°] 150°
Temps de réaction . 120 m, 60 m. 62 m.

Ici encore le « coup de pouce » intervient; il est en effet
fort improbable que Czapek ait obtenu des résultats iden-
tiques pour toutes les mesures entre 20° et 140°; en pre-
nant quelques points entre 20° et 140°, j’arrive a la for-
mule

R = b8

3 0
\/ sin
Ici encore sin @ doit figurer probablement & une puis-
sance moins élevée. On voit donc qu’il est absolument né-
cessaire de reprendre les expériences afin de déterminer la
puissance b de sin « qui doit intervenir dans la formule ;
d’aprés les considérations que nous avons faites plus haut,
b doit étre voisin de 10; mais c’est 4 'expérience qu’il ap-
partient de résoudre la question.

VARIATION DE L’ANGLE DE REPONSE (NACHWIRKUNG)
EN FONCTION DE L’ANGLE D EXPOSITION.

Si I'on place une plante de maniére'a lui faire faire un
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angle donné avec la verticale et qu’on la maintienne quel-
ques heures dans cette position en empéchant la courbure
de se produire par un moyen mécanique, puis qu'on place
a plante sur le clinostat en lui donnant la liberté de se
courber on voit la plante réagir et au bout d’un certain
temps arriver 4 un maximum de courbure ; on nomme an-
gle de réponse 'angle que font alors les deux segments de
la plante placés de part et d’autre de la courbure. .

Czapek a fait deux séries d’expériences avec Lupinus
albus; il a exprimé ses résultats sous forme de graphiques
(Jahrb. f. w. Bot Bd. 27. Taf. X, fig. 4); on peut former
a 'aide de ces deux séries d’expériences le tableau unique
suivant :

1

Angle o . 5 _ I

d’exposition | O | 20° | 45 | 70° 90> 110° 1129|135v 157°
gle 0 0 I .l - 0

doréoonse | 0° | 40° | 80° | 650 75* 120°)110° f 1220|120

Si 'on examine la fig. 7, on voit que la courbe est asy-
métrique ; deux points sont déterminés théoriquement, ce
sont les points correspondant a un angle d’exposition de
o° et 180° ou l'angle de réponse est zéro. Comme point de
départ pour la discussion on peut prendre une courbe de
la forme.

A = aea sin Pe
oud est l'angle de réponse et « 'angle d’inclinaison; cette
courbe est en effet asymétrique et a une ordonnée o pour
=0 et « — 100 ; mais la détermination directe des
eonstantes @ et b dans une courbe de cette forme est une
chose presque impossible; j’ai dd chercher par tatonne-
ment la valeur de 6; par analogie avec le temps de pré-
sentation qui est inversement proportionnel a la racine
carrée du sinus de l'angle et ou leffet géotropique est
proportionnel & la racine carrée du sinus, j’ai pris b =

0,9.
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La constante a, calculée par la méthode des moments,

devient :
0= Ty 120

L’équation de la courbe serait donc
A= 1,120 a ‘/sin .

Il est possible que nous ayons une courbe plus rappro-
chée de la réalité en prenant un autre nombre que 0,5
comme puissance de sin = «; mais vu le peu de précision
des chiffres de Czapek nous pouvons en rester la; la fi-
gure 7 montre du reste que la courbe théorique suit de
trés prés la courbe empyrique.
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de Czapek;
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Czapek a également déterminé I'angle de réponse de ti-
ges de seigle; on sait que les nceuds des tiges des graminées
conservent jusqu’a V’état adulte la faculté de croitre et de
réagir géotropiquement. Czapek a pris des fragments de
tiges comprenant deux entre-nceuds séparés par un nceud ;
il a donné ses résultats sous forme de graphique; nous en
tirons les données suivantes :

T — —
Angle d’'inclinaison , . . 0° 30° | 600 900 | 1200
Angle de réponse . , , . 0o 4,20 | 570 6o 8o

Nous avons essayé derechef une fonction de la forme
A — aa sin %O«

qui nous a si bien réussi pour Lupinus; nous avons trouvé
A = 0,08a\/sin a;

mais si nous comparons (fig. 7) la courbe avec les points
déterminés expérimentalement, nous-ne pouvons que cons-
tater le peu de coincidence; cependant vu le peu d’expé-
riences effectuées par Czapek, nous ne pouvons pas affirmer
I'impossibilité de la représentation du phénomeéne par la
courbe ci-dessus.

En considérant la variation de l’angle de réponse de
Secale indépendamment de celle de Lupinus, nous serions
amené a prendre plutét la courbe

A=17,0 sin «.

Cette courbe est également représentée dans la fig. 8.
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VARIATION DU TEMPS DE PRESENTATION
ET DU TEMPS DE REACTION EN FONCTION DE LA TEMPERATURE.

La chaleur agit vis-3-vis du géotropisme comme pour
les autres phénomeénes de la vie; en-dessous d’une certaine
température (minimum) il n’y a plus de géotropisme ; a
partic du minimum les courbures s’effectuent de plus en
plus vite a mesure que la température croit jusqu’a un
certain point (optimum) & partir duquel la rapidité de la
courbure diminue jusqu’a devenir nulle & une température
donnée (maximum).
~ La courbe représentant 'intensité du géotropisme aurait
une forme en cloche avec un maximum a Poptimum et
deux points d’ordonnée nulle correspondant au maximum
et au minimum. Les courbes qui représenteront la varia-
tion du temps de présentation ou du temps de réaction
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seront les courbes inverses de la courbe précédente; c’est-
a-dire que lorsque le géotropisme est nul les temps de
présentation et de réaction seront infinis ; a I'optimum ils
passeront par un minimum.

Ces courbes seront des courbes complexes probablement
d’une forme analogue a

a

c
y= tb i—

T

Il ne sera possible de déterminer la nature de la courbe
que lorsque nous aurons des déterminations précises du
temps de présentation ou du temps de réaction a toutes les
températures et que le minimum, Poptimum et le maximum
auront été déterminés expérimentalement d’une maniére
exacte. Cette étude fournira sans doute des renseignements
intéressants ; malheureusement, les résultats fournis par
Bach et qui sont les seuls que nous ayons a notre disposition
avec quelques chiffres inutilisables de Czapek (ici encore
le « coup de pouce » est trop visible) ne nous permettent
pas d’entreprendre cette étude.

Nous avons essayé d’utiliser une parabole de la forme

y=a + bt + b

qui nous permettra de formuler la variation du temps de
présentation et du temps de réaction entre les limites ou
Bach a fait ses expériences.

Pour le temps de présentation de la tige de Vicia Faba
les données de Bach nous aménent 4 la formule

P = 0,05 t* — 2,96 ¢ 4+ /46,0.
En égalant la dérivée a o il vient
t = 29°%6.

A cette température le temps de présentation devient donc
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minimum ; prenons la température optimum de 2¢°,6 comme
origine, la courbe devient

—0ob 2
P = 0,05 t'* 4+ 2,2.
Faisons t' =o0 P =2,2.

Le temps de présentation minimum des tiges de féve
est donc de 2,2 minutes & I'optimum qui est 29°6.

La variation du femps de réaction R en fonction de la
température ¢, calculée d’apreés les données de Bach peut
étre représentée par la formule

R=0,31t2— 18,66 ¢t + 322,7.

Transportons lorigine des temps de facon a annuler le
terme en ¢; la nouvelle origine sera a 29° et I'équation
devient

R=0,31¢t?+4 62.

Nous en tirons que la température optimum pour le
temps de réaction est sensiblement la méme que celle pour
le temps de présentation et qu’a 'optimum le temps de
réaction minimum de Vicia Faba est de 62 minutes (pour
une force égale a 1 g.).

Ces paraboles donnent des valeurs trés rapprochées de
celles données par Bach dans toute I'étendue de tempéra-
tures ou il a expérimenté, soit entre 14° et 35°; mais en
dehors de ces limites, une extrapolation ne serait pas a
conseiller.

On peut se demander l'utilité de ces paraboles au point
de vue théorique; évidemment nous ne pourrons nous en
servir qu’avec réserve dans une discussion, mais elles
nous permettraient de ramener toutes les expériences fai-
tes & des températures quelconques a une température
donnée et d’éliminer ainsi le facteur température des cal-
culs.
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111

Discussion des résultats.

Nous avons trouvé (Chapitre I) la loi suivante: L’induc-
tion géotropique est proportionnelle a la force qui agit
sur la plante et au temps pendant lequel elle agit; ce
qui peut aussi s’exprimer comme suit: Pour gque les in-
ductions produites par 2 ou plusieurs forces f,, f,, f;...
sotent égales, il faut qu’elles agissent pendant des temps
4y, ty, ts... tels que lUon ait

fit,=fty=F by = .....

Fitting 1 en exposant une plante a I'action de la pesan-
teur, en la placant alternativement pendant des temps don-
nés de telle maniére qu’elle fasse deux angles différents
avec la verticale et que dans chacune des deux positions
ce soit des faces opposées de la plante qui regardent la
terre, est arrivé a la loi suivante : L’induction géotropique
est proportionnelle au sinus de langle que la plante fait
avec la verticale, ce qui peut aussi s’exprimer comme
suit : Pour que les inductions produites par lexposilion
d’une plante a la pesanteur agissant sous des angles don-
nés a;, @y, ... sotent égales, il faut que les plantes
sotent soumises d la pesanteur pendant des temps t,, t,, t;...
tels que lon ait:

L sIn o — I, SIn a0y — {3 SIN a3 —

Des deux lois précédentes nous pouvons tirer la loi plus
générale que voici:
L’induction géotropique est proportionnelle : d la force

qui agit, au sinus de lUangle que fait la direction de la

! Fitting. Untersuchungen iiber den geotropischen Reizvorgang (Jahrb, f.
w. Bot. Bd. 41. 1904.
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" force avec la plante et au temps pendant lequel la force
agit; ou bien : Pour que les inductions géotropiques pro-
duites par deux ou plusieurs forces f,, f,, f,,,, faisant
des angles «,, «,, o;... avec Uaxe de la plante, il faut

qu’elles agissent pendant des temps t,, t,, t;... tels que
lon ait :

Sis tosin o = fo, &y sin ay = f5, t; sin oy = ...

Ces lois n’ont de valeur que tant que les temps d’expo-
sition sont assez petits, plus petits en tous cas que le
temps de réaction ; elles nous permettent de conclure que
toute force agissant sur une plante produit une modifica-
tion quantitative dans celle-ci. L’hypothése des statolithes!
rend bien compte du fait que l'induction est proportion-
nelle & la force qui agit; il parait en effet assez plausible
que, lorsqu’un statolithe est comprimé dans le proto-
plasma pariétal, l'irritation causée soit proportionnelle a la
force et que, transmise aux cellules qui réagissent, elle
provoque une production de substances osmotiques ou
peut-étre une contraction du protoplasma proportionnelle
a l'irritation. L’hypothése rend moins bien compte de la
loi de Fitting que l'induction est proportionnelle au- sinus
de l'angle ; en effet, considérons la figure g; soit ABCD
une cellule a statolithes ; soit .5 un statolithe et f la force;
S exercera sur la pellicule protoplasmatique qui tapisse la
cellule une pression proportionnelle a sa masse et propor-

Némec et Haberlandt ont simultanément émis 'hypothése que les plantes
per¢oivent la pesanteur a I'aide de cellules a protoplasma trés fluide et conte-
nant des grains d’amidon qui peuvent se déplacer trés facilement. Ce serait la
pression de ces grains d’amidon sur le protoplasma pariétal qui fournirait l'ir-
ritation nécessaire a la perception de la pesanteur. Par analogie avec les orga-
nes analogues des animaux, on a appelé ces cellules des statocystes et les grains
d’amidon des statolithes... Telle est ’hypothése des statolithes qu’on a baptisée
pompeusement en Allemagne la théorie statolithique du géotropisme, oubliant
qu’une hypothése méme démontrée ne fait pas une théorie. Cette hypothése d’a-
bord ardemment combattue semble bien en définitive rendre compte -d’une foule
de faits et parait devoir étre adoptée t6t ou tard par tous les physiologistes.
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tionnelle 4 la composante p de la pesanteur perpendicu-
laire 4 la paroi; cette composante est

P = fcos (go° — @) = f'sin a.

Jusqu’a présent tout joue bien avec I’hypothése des
statolithes ; mais considérons comment ceux-ci se compor-
tent dans la cellule. Quand la plante est verticale, tous
les grains d’amidon reposent sur la paroi A B ; si nous
inclinons la plante de fagon a ce qu’elle fasse avec la
verticale un angle e, les statolithes prendront la position
représentée sur la figure;les grains occupant 'angle A B H
n’exerceront aucune pression sur la paroi B D qui, d’aprés
Phypothése de Némec et de Haberlandt, est seule sensible.
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Plus I'angle « sera grand, moins il y aura de statolithes
dans cet « angle mort ». On voit donc que I'induction
devrait croitre plus rapidement que d’apres la loi de Fitting.
Il est possible que la transmission de l'irritation se fasse
plus ou moins bien suivant linclinaison de la plante et
contre-balance l'effet de I'angle mort; quoi qu’il en soit
voici un point qui reste a éclaircir par de nouvelles expé-
riences.

Si nous examinons les formules que nous avons trouvées
pour la valeur des temps de présentation et de réaction
en fonction de la force centrifuge

l"l
Vf
nous voyons que P et R sont fonction de f; pour une

force centrifuge donnée. P et R seront déterminés ; de (1)
nous pouvons tirer

(1) Pzi}l- (2) ;

_p
fﬁP

en introduisant cette valeur dans (2) il vient

nV P
3) R="Y—;
\/P1
cette formule nous donne une relation entre R et P pour

une force donnée; r, et p, étant des constantes nous pou-
vons poser

-"‘;7**.;'- = a = COllSt,
P1

d’ou Rza\s/f;



310 ARTHUR MAILLEFER

Prenons maintenant les formules qui nous donnent les
temps de présentation et de réaction en fonction de ’angle
que la plante fait avec la verticale

4 ~— P=—f_ ()  R= i
{/ sin V sin @

de 4 nous tirons

\/sin o= %,

introduisant dans 5 il vient

(6) R=" VP VT,

‘/P1
nous arrivons a la méme formule que plus haut (3); il est
donc probable que

1\(7sim «
exprime bien la relation qui existe entre le temps de réac-
tion et 'angle d’exposition.

Il est un point qui mérite d’étre relevé, c’est que tandis
que l'effet géotropique mesuré a 'aide de la méthode d’in-
duction alternative est proportionnel au sinus de I'angle,
Ieffet géotropique mesuré a I'aide du temps de présentation
est proportionnel 4 la racine du sinus, (puisque le temps
de présentation est inversement proportionnel a la racine
du sinus); cela est d’autant plus curieux que les deux
méthodes appliquées a I'étude de linduction due a des
forces centrifuges nous montrent que dans les deux cas
cette induction est proportionnelle & la force. Il y a ici un
point obscur; il serait possible de I'éclaircir a ’aide d’une
hypothése; nous ne chercherons pas a le faire, attendant
que Pexpérience nous ait fourni des données plus sires que
celles dont nous disposons actuellement.
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A propos des temps de présentation et de réaction, il
me semble intéressant de discuter ici la valeur de ces me-
sures du géotropisme. Dans un ouvrage qui vient de pa-
raitre, M!* W. Polowszow ' rend compte des expériences
qu’elle a faites avec des tiges d’Helianthus; elle les a pla-
cées horizontalement pendant r, 2 ou 3 minutes puis les
a replacées verticalement ; a I'aide d’un microscope hori-
zontal munt d’un micrometre, elle a suivi la courbure de
la tige; elle a ohservé que Uextrémité de la tige
commencait immédiatement a se déplacer le long du
micrométre ; de ces expériences M Polowzow conclut que
le temps de réaction est beaucoup plus court qu’on ne
Padmet généralement, si court qu’il est impossible de le
déterminer avec le microscope horizontal et qu’il faut
avolr recours aux appareils utilisés en physiologie animale
et qui permettent d’apprécier le 1/,5 ou le /4, de se-
conde.

J’al immédiatement cherché a contrdler le fait, a 'aide
de Dappareil que j’ai décrit dans les Procés-verbaux
de la Société vaudoise des Sciences naturelles *, j’ai
placé horizontalement des plantes d’avoine encore enfermées
dans leur coleoptile et a 'aide d’un cathétométre j’ai suivi
les mouvements de I’extrémité ; mes premiéres expériences
semblent confirmer entiérement celles de M!"® Polowzow.

On peut se demander aprés cela ce qu’il reste des men-
surations de Bach et de Csapek et des déductions mathé-
matiques que j’en ai tirées. Evidemment ce que j’ai appelé
plus haut: temps de réaction, n’est pas identique avec le
temps de réaction des zoophysiologistes ; mais il ne s’en-
suit pas que le temps que met la plante pour que la cour-

1 'W. Polowzow. Untersuchungen tiber Reizerscheinungen bei den Pflan-
gen. Jena 1gog.

2 Procés-verbaux de la séance dun 21 avril 190g.
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bure soit visible a 'eeil nu, n’ait pas de valeur comme
mesure de Deffet géotropique; j’ai observé en effet que si
Pextrémité de la plante se déplace immédiatement la cour-
bure ne devient visible qu’au bout d’'un temps déterminé
facile a déterminer & 5 minutes preés.

Les expériences de Czapek et de Bach si elles perdent
de leur valeur absolue n’en fournissent pas moins des don-
nées permettant une étude précise du géotropisme.

II serait possible de tirer encore d’autres indications des
formules que j’ai données plus haut, mais il serait oiseux
de discuter plus longtemps ; quand les expériences auront
été faites plus rigoureusement, il sera temps d’y revenir.

Cette étude sur le géotropisme aura, je ’espére, montré
quelle riche moisson nous promet une méthode expérimen-
tale rigoureuse alliée a I’analyse mathématique des résultats;
je voudrais avoir démontré que la détermination précise
de la loi qui régit les phénoménes vaut mieux qu’une quan-
tité d’expériences sans liens entre elles. Si nous avions pu
disposer de séries de chiffres sirs, nous n’aurions pas cons-
taté les contradictions et les points obscurs auxquels nous
nous sommes trop souvent heurtés. La parole est mainte-
nant & Pexpérience.

Lausanne, laboratoire botanique de I’Université,
Avril 1gog.
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