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sorte de condensation de la substance protoplasmique au con-
tact de l'eau, qui peut étre rapprochée de la formation de
pellicules observée a la surface de gouttelettes de solutions
de protéides. » 1

Nous voyons que de nombreux auteurs, a la suite de ces
diverses observations, admettent l'existence d’une couche proto-
plasmique limitante, couche dénommée membrane protoplasmi-
que externe, membrane ectoplasmique, ou encore plasmolémne.
Enfin, cette couche limitante dépend du protoplasma, mais avec
des propriétés physiques et physiologiques modifiées.

III. — Existe-t-il une membrane protoplasmique interne ?

Les vacuoles ont-elles une paroi propre ou leur paroi est-
elle simplement constituée par le protoplasma dans lequel
elles se trouvent ?

De Vries (1885), le premier, a émis I'idée que les vacuo-
les ont une paroi propre : « Elles sont des sortes de sacs a con-
tenu semi-liquide, liquide ou solide, en suspension dans 'hydro-
gel protoplasmique.» Plasmolysant, avec une solution de KNO,
a 10 oo, diverses cellules végétales, il constate qu’au cours de
la mort du protoplasma, les vacuoles diminuent de volume et
peuvent méme s'en isoler, entourées de leur membrane limi-
tante. Cela lui permet d’affirmer que cette membrane appar-
tient bien a la vacuole. Cette derniére et sa paroi constitue-
raient donc un appareil cellulaire distinct ; De Vries lui donne
le nom de tonoplaste, il le rapproche des autres plastes (amylo-
plastes, chloroplastes) ; le tonoplaste serait donc un plaste
dont le contenu est liquide. '

En 1926, Lrovyp et Scartm formulent une opinion qui
se rapproche de celle de pr Vries. Ils pensent que certaines
particules de protoplasma s’envelopperaient chacune d’une mem-
brane de nature lipoidique donnant ainsi naissance a de jeunes
vacuoles. Ces derniéres peuvent donc étre considérées comme
des constituants vivants de la cellule.

Au contraire, Prerrer (1897) estime que le suc vacuolaire
serait logé dans des cavités du protoplasma. Les parois de
ces cavités seraient constituées par de 'hydrogel protoplasmi-
que qui, au contact du liquide vacuolaire, subirait des modi-
fications analogues a celles de la couche limitante externe.
D’autres faits semblent en faveur des considérations de Prer-

! Nous avons déja rappelé, plus haut, les expériences de H, Devaux qui a
été le premier a découvrir (1903) I'extension et la coagulation membrancuse
de I'albumine sur I'’eau. Trois caractéres importants, retrouvés sur le proto-
plasma, caractérisent ces lames : rigidité, élasticité ct insolubilité.
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FER. GuiLLiErMoND, P. Dancearp, observant la pénétration
de colorants vitaux dans une vacuole a contenu liquide et
les précipités granuleux qui en résultent, remarquent que, le
plus souvent, ces granules s’accolent contre la face interne
de la paroi endoplasmique : il peut arriver qu’ils sortent de
la vacuole et pénétrent dans le protoplasma. Cette émigration
de granules vers le protoplasma montre combien est facile le
passage de la cavité vacuolaire a I'hydrogel protoplaomlque;
ceci semble justifier I'hypothése de PrerrFeErR qui admet sim-
plement l'existence d'une couche protoplasmique gélifiée au
contact du suc vacuolaire et non d’'une membrane individua-
lisée limitant la vacuole.

Frey (1926), faisant des expériences sur les Closterium,
démontre que cette pellicule périvacuolaire est de consistance
visqueuse : des cristaux de sulfate de Ca contenus dans les
vacuoles, adhérent a la pellicule endoplasmique et ceci, pour
toutes les positions de la cellule.

Le suc vacuolaire serait donc enfermé dans le protoplasma.
dont la surface de contact aurait 'apparence d'un hydrogel
protoplasmique susceptible d’étre modifié selon la nature de
ce liquide ambiant. Cette couche protoplasmique interne, ou
couche endoplasmique, sous l'influence de certains corps con-
tenus dans le suc vacuolaire, peut accumruler ou élaborer des
substances qui en modifient 4 la fois la nature chimique, les
propriétés physiques et physiologiques. Il en résulterait une
plus grande résistance de cette pellicule qui permettrait d’expli-
quer les observations plasmolytiques de Dk Vries, renouvelées
depuis par d’autres auteurs (Kister, GickrnorN, WEBER).
D’ailleurs, Prerrer, Racisorski, WENT ont exposé depuis long-
temps que la structure de la pellicule endoplasmique peut se
modifier notablement, selon la nature des corps accumulés
dans la vacuole. C'est ainsi qu'il a été remarqué, dans des ex-
périences de plasmolyse, que la vacuole ne se contracte pas
toujours de fagon a former une gouttelette sphérique, mais
prend une forme irréguliére comme si, par endroits, la pelli-
cule endoplasmique avait une consistance plus solide. I1 peut
méme arriver qu'elle devienne solide (cas des vacuoles a tan-
nin) de telle sorte que la matiére vivante se trouverait enfer-
mée entre deux parois rigides : la membrane cellulosique a
I'extérieur et la paroi périvacuolaire a l'intérieur.

Depuis De Vries, d’autres auteurs ont repris cette méme
hypothése, mais en lui donnant des valeurs différentes. LEpEs-
cukiN admet qu’une telle membrane est due a des phénomeémes
de coagulation, Kiister l'a considérée tout d’abord comme
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une formation pathologique (1929), puis définit le tonoplaste
comme solide et facilement isolable (1935) ; K. MoruEs pense
que cette membrane adhére au cytoplasma, qu’elle est élasti-
que et de nature protéique.

Enfin, il convient d’insister sur les expériences minutieuses
de CuamBers, HorLEr, PLowE, destinées a prouver l'existence
normale du tonoplaste tandis que WEBER, s’appuyant sur d’au-
tres faits, estime qu'aucune preuve fondée ne justifie cette

hypothese.

Arquments récents en faveur de lUexistence du tonoplaste.

Dans des expériences microchirurgicales, CuamBers et Hor-
LER, en 1931, ont réussi a piquer et a transpercer des tonoplas-
tes d’Allium Cepa ; ceux-ci ne se déchirent pas ; aucun trou
n’apparait lorsqu’ils retirent 1'aiguille. Ils en déduisent : « Le
tonoplaste de 1I’Allium n’est point une pellicule provenant plus
ou moins d'un précipité, mais une pellicule liquide d'un cons-
tituant non miscible a l'eau. Ce film liquide (« liquid film »
de CuamBers, « Flissigkeitshiutchen » de HorvLer), se diffé-
rencie de la masse fondamentale du cytoplasma par ses pro-
priétés mécaniques et par sa nature chimique vraisemblable-
menl lipoidique. »

HorLer (1932), par des observations complémentaires, a
vérifié 'existence de cette fine pellicule : piqtres de tonoplas-
tes a l'aide de microaiguilles, examen des changements de
volume provoqués par la plasmolyse, colorations sélectives de
divers tonoplastes. Il définit le tonoplaste : « Film liquide
qui entoure la vacuole, constitué de substances non miscibles
a l'eau, et produit par une différenciation du cytoplasma. » !

Au cours d’expériences trés délicates, PLowe a pu isoler
microchirurgicalement des tonoplastes : de cellules de feuil-
les d’Elodea, de cellules d’écorce de Beta, de cellules de racines
de Daucus, de cellules du mésophylle de Brassica. Une excep-
tion a cependant été trouvée pour les cellules de tiges de
jeunes Lupinus albus a partir desquelles PLowe ne put isoler
aucun tonoplaste. HorLER estime possible 'existence de telles
exceptions ; cependant, il pense qu’il subsiste toujours la pos-
sibilité que certaines parois vacuolaires plus délicates et méca-
niquement moins résistantes, mais cependant existantes et fonc-
tionnelles, ne peuvent étre isolées sans dommage par les tech-
niques actuelles.

1 De son coté, KissTer le définit : « Die Tonoplasten oder Vakuolenhiillen

sind derbe, mikroskopisch gut erfassbare, mechanisch leicht isolierbare Ge-
bilde » (1935).

63-265 7
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Origine de ces paroits. — Ces parois proviennent-elles de
transformations pathologiques dans des cellules vieillies ou
altérées, apparaissent-elles uniquement par l'emploi de réac-
tifs plasmolysants, ou, enfin, existent-elles dans des cellules
intactes ?

Prowe, en 1931, a contribué a élucider cette question.
Tuant le protoplasma de différentes facons: lentement ou
d'un seul coup, chimiquement ou mécaniquement, cet auteur
a pu conclure que le tonoplaste n’est pas un produit artificiel
et que, dans tous les cas, il conserve les mémes propriétés. Et
Prowe en tire cette conclusion importante : le tonoplaste exisle
déja dans la cellule vivante et intacte.

HorLER partage l'opinion de Prowe. Il pense que si le
tonoplaste existe dans les cellules 4gées ou altérées, il existe
également dans les cellules vivantes. Il compare ces tonoplastes
a « des bulles de savon qui contiendraient de l'air alors que
le tonoplaste serait rempli d'une solution aqueuse. »

EicHBERGER a aussi 1solé des tonoplastes ; il a noté la
concordance de leurs propriétés avec celles du plasmolémne.
Il a méme tenté de préciser leur « durée de vie ». Plus récem-
menl, R. BiesL a observé et photographié, in vivo, des tono-
plastes de l'algue rouge Heterosiphonia plumosa. Aprés cen-
trifugation de ces algues, de facon a localiser, a une extré-
mité des cellules, les plastides qui masqueraient le phénomeéne,
il les traite par de l'eau de mer hypertonique, a des concen-
trations croissantes : il obtient ainsi, par contraction, 'appa-
rition d’'un grand nombre de tonoplastes en forme de boule.
Pour des concentrations plus faibles, le décollement est imper-
ceptible. Cette pellicule vacuolaire apparait liée au protoplasma
par de nombreux fils ténus, probablement des fils protoplas-
miques.

D’aprés les différents auteurs, nous pouvons donc résu-
mer les propriétés essentielles des tonoplastes : une grande
capacité de résistance vis-a-vis des influences mécaniques et
chimiques (ceci permet de les rendre visibles par destruction
du protoplasma), un aspect de film liquide a caractére semi-
perméable ; ils sont étirables (Spinnfihigkeit de KiisTer, 1927),
ils se laissent reconnaitre par leur aspect hyalin et leur colora-
bilit¢ (Leperer 1934-1935), caractére spécifiquement diffé-
rent de celui du protoplasma. Ce dernier auteur a décrit des
tonoplastes, coagulés par des fixateurs usuels, comme ayant
I'aspect « d’'une masse vitrifiée el cassante, qui se fend faci-
lement, se plisse et se laisse chiffonner comme une boule de
papier ». Enfin, HorLEr a insisté sur leur role physiologi-



PERMEABILITE DE LA CELLULE VEGETALE 101

que et sur leur importance dans la perméabilité de la cellule
végétale.

Arguments de Weber contre Uerislence d’'un tonoplaste.

WeBER n'admet ni l'existence d’'une membrane rigide péri-
vacuolaire, ni I'existence d’un film liquide de nature lipoidique.
Il s’appuie sur ses propres observations (1929), sur celles de
Brucker (1862), et celles de Kister (1929). Le fait que.
dans des courants de rotation du protoplasma, le suc cellu-
laire (liquide vacuolaire) coule avec celui-ci dans le méme
sens, renforce son opinion.

Pour cet auteur, il existe deux possibilités :

1. le contenu vacuolaire pourrait toucher au cytoplasma
sans pellicule distincte ;

2. la pellicule vacuolaire (s'il y en a une) pourrait appar-
tenir a la vacuole méme et, ainsi, ne pas étre de nature cyto-
plasmique.

Naturellement, ces possibilités peuvent seulement étre réa-
lisées lorsque le liquide vacuolaire et le cytoplasma ne sont
pas miscibles ; or, pour WEBER ces conditions se rencontrent
tres fréquemment. A I'appui de son opinion, Weser (1930)
rappelle la description donnée par GuiLLiErmonD : « La va-
cuole serait donc, en réalité, constituée par des inclusions des
substances colloidales diverses, sécrétées par le cytoplasma,
non miscible avec lui et qui, selon leur état d’hydratation
pourraient présenter les trois formes réversibles suivantes :

1. état solide se traduisant par des corpuscules ronds ;

2. état semi-fluide caractérisé par des formes granuleuses,
filamenteuses ou réticulaires, d’aspect mitochondriforme ;

3. état liquide ou vacuoles proprement dites sous forme
de poches liquides spherlqueb »

Weser rappelle aussi l'existence de vacuoles uniquement
composées de lipides et de cellules sans vacuoles. C'est ainsi
que d’aprés BiepeErmann (1920), certaines cellules de Mono-
tropa contiennent dans leur protoplasma une abondante quan-
tité de substances grasses. Il n'existe dans ces cellules aucun
espace central a suc cellulaire comme dans les cellules adultes
en général ; tout le contenu cellulaire est constitué par un
cytoplasma riche en lipoides. WEBER reconnait, cependant,
que c’est un cas atypique et exceptionnel. Il ne considére pas
non plus que les colorations sélectives de tonoplastes réalisées
par HOFLER constituent une preuve de leur existence. Au
oontrau'e, il pense que c’est la couche externe du suc vacuo-
laire qui se colore et il invoque ses colorations de cellules
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de Mimosa qui montrent indubitablement qu’il ne s’agit pas
d’une pellicule protoplasmique interne. Il pense qu'en général,
la vacuole centrale est composée par un sol lipoidique non mis-
cible avec le protoplasma et que ces lipoides viennent enrichir
la surface extérieure. Il préfére admettre 'existence d'une
couche externe du suc vacuolaire, d'une pellicule vacuolaire
(« Vakuolenhaut »).

Nous voyons donc que, si l'existence d'un plasmolémne est
admise par un trés grand nombre d’auteurs, celle d'un tono-
plaste cytoplasmique, ou membrane protoplasmique interne,
est beaucoup plus controversée.

IV. — Réle des couches limitantes protoplasmiques.
Localisation de la semiperméabilité 1.

Ot se localise la résistance que le protoplasma offre a
I'entréc des substances dissoutes ? Est-elle dans tout le pro-
loplasma ou seulement dans des couches déterminées de celui-ci,
telles que le plasmolémne ou le tonoplaste ?

I convient tout d’abord de signaler l'esquisse de Prowe
concernant les endroits possibles ou peut étre localisée la résis-
tance offerte a l'entrée des substances dissoutes. Il peut exister:

1. une couche de protoplasma semiperméable autour de
la vacuole : tonoplaste ;

2. une membrane semiperméable ou plasmoléemne, siluée
a la surface externe du mésoplasma, un libre contact existant
enire le mésoplasma et le suc cellulaire. C'est la theése défen-
due par WEBER.

Mentionnons, a ce propos, que H. Devaux attribue une
trés grande importance a cette membrane. Il considére la cel-
lule comme un « systéme de catalyseurs hétérogénes dont 1'ac-
tivité est localisée le long des membranes ». Pour lui, « les
membranes plasmatiques sont les principaux outils du proto-
plasma ». Et ComBes définit ainsi leur fonction : « C'est cette
pellicule qui, par ses propriétés particuliéres d’imbibition et
d’adsorption, sélectionne les corps qui arrivent a son contact. »

3. des membranes semiperméables : plasmolémne et tono-
plaste, situées : la premiére a l'extérieur et la seconde a la
périphérie du suc cellulaire (le mésoplasma étant facilement
perméable).

A ces trois conceptions, on peut encore en ajouter deux

1 L’épilhele « semiperméable» n'est pas considérée ici avec son sens ab-
solu, c'est-a-dire : ne laissant passer que l'eau, mais avec le sens d'une per-
méabilité relalive, sélective et conditionnée par de nombreux facteurs.
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