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(LAUSANNE, SUISSE)

AUXINES ET AMIDON 1V

Essais d’interprétation du géotropisme des
racines du Lens culinaris MEpikus
PAR

Paul-Emile PILET

I. INTRODUCTION

Des notes antérieures (27, 29, 30) ont permis de mettre en
évidence les relations entre 'amidon contenu dans le staten-
chyme et les hormones de croissance. Des recherches récentes
ont montré le role essentiel des auxines dans les réactions géo-
tropiques des végétaux. Elles ont fait partiellement oublier les
preuves acquises en faveur de la theése statolithique du géo-
tropisme. Néanmoins, nous verrons que les hormones de crois-
sance ne permeitent pas toujours d’interpréter les réponses a
['excitation gravitique. Nous basant sur les observations fai-
tes, nous nous proposons de reprendre ce probléme et de
chercher a préciser dans quelle mesure les deux théories per-
mettent d’expliquer le géotropisme radiculaire '

I[I. LA THESE AUXINIQUI

a) Quelques travaur.

Cuoropny (5 avait déja entrevu une explication hormonale du
géolropisme pour Uhypocolyle du Lupinus ; il monlra en particulier
que des fragments d’hypocoiyles, privés de leur eylindre central, ne
présentent pas de géotropisme ; mais si Fon introduil, a lintérieur
de Ihypocolyle sans cylindre des coléopliles de Zea, la courbure
oéolropique se manifeste. Dorx (8, est le premier & montrer nel-
lement que les auxines, sous laclion de la pesanteur, s’accumulent
sur la face inférieure ; ses essais portent sur la pointe de la co-
léoplile de Pavoine et la coléoptile elle-méme. HAWKER (16) vérifie
lobservation de Pauteur précédent sur des racines du Vicia, Digkyan

1 Nous ne discuterons pas, dans ce travail, la valeur propre de chacune
des Lhéories, nous réservant, par la suite, de reprendre un certain nombre
d’expériences qui seraient susceptibles de préciser le sens des explications el
d'éclaircir certains aspects théoriques qui nous paraissent encore trop problé-
matiques.
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7 ulilise 'hypocotyle du  Lupinus. il le couche horizontalemenl
el dépose sur une des extrémités un bloe contenant des substances
de eroissance et sur laulre deux bloes dagar o doser @ il observe
qu» le bloe inféricur contienl environ 65 06 d'auxines actives con-
lre 3504 dans le bloe supérieur.  AMLoNG 3 pense que la racine
est. plus sensible aux auxines que la tige. il observe dautre parl
Factioin direele de la pesantear sur la répartition  des auxines qui
vonl saccumuler sur la face inféricure el diminuer de concentration
sur la face supéricure. Pour les racines du Vicie Fabu. AMLoxa
montre que si la déviation est de 900, il v a 1,95 Jois plus d'auxi-
nes en bas qgquen haut : sioelle atteint 1200, il v en a 281 fois
plus. Vox Wirrscn 31 . étudiant la variation de position des orga-
nes  plagiotropes du Tradescantia. observe que les tiges  présentanl
un géolropisme deviennent géotropiquement a la suite dune
application de substances de croissance. GEGer-Hueser et Coll. 10
véritient Pobscervation précédente et pensenl quune application d'hé-
téroauxine sus la tige oblige celle-ci a se comporter comme unce
racine, celle  derniere possédant une dose  susoptimale  d'auxines.
Wienoren '35 confirme les expériences précédenles en montranl
que Linversion géolropique de tiges de Caompanuala ¢l d'Heracleam
se produil loujours a la suite dapplication de pate de lanoline en-
richic dlacide 2. L5.Arichlorophénoxyacétique. Proer 21, 22, 23) observe
une inversion naturelle du géotropisme des ¢lamines de UHosta caeru-
fea: dans le bouton. les ¢lamines sont géolropiquement la concen-
tration en auxines actives est forte. mais avee Pouverlure de la fleur,
les  étamines deviennent géotropiquement - en meme  temps  la
teneur en  hormones dosables  diminue  sensiblement . Llinterpréta-
tion de ces phénomenes est alors relativement simple @ de jeunes
¢lamines  possédent  trop  drauxines, la Face inféricure qui en con-
tient davantlage esl naturellement inhibée el ¢est la face supéricure
qui se¢ développe mieux : mais avee Pouverture de la fleur. les éla-
mines perdent une partic de lears hormones auxines transformdées
en lumi-auxones . la face inféricure n'est plus inhibée et c¢est elle
qui se  développe  davantage. Travaillant  sur Phypocotyle du Cu-
cumis., Huper (17 observe une inversion  géotropique  a la suile
drapplication dacide b-indolylacétique  “pour cenviron 11079 gr ce

GEssxer ¢l Coll. 11 expliquent également les mouvemenls géotrop-
ques des pélioles de Nyvmphdéacées par une distribution particuliere
des auxines provenant du limbe. Preer el Wurerer /30) confirmenl
leurs travaux antéricurs cn étudiant Finversion géolropique du Cir-
sium provoquée par un lrailement auxinique.

b) Observation. '

Nous vovons done que Pinterprétation du géotropisme radiculaire
par la thése auxinique. se base sur les poinls suivanls :
L. la distribution des auxines esl modifiée par la pesanteur :
2. les auxines s‘accumulent sur la face inléricure en forle quan-
lité ;
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3. mais, comme nous lavons démontrée 24, 25. 26, les  auxi-
nes radiculaires alteignenl trées tol une dose susoplimale qui
inhibe le développement des racines ; une racine agéc se
trouve donce en étal d’inhibition de croissance =.

{. Il en résulle que les auxines concentrées sur la face inféricure.
enlrainent une nette inhibition de cette face alors que la Tace
supéricure augmente sa croissance. d’ott géotropisme posilil.

Cette theése, valable pour les racines ayant atteint la dose
~«u~upl1nmlc ne permet plus d’expliquer le géotropisme ])oslhl
des jeunes racines qui ne [)()s's(‘(lf‘lll pas encore assez d’auxines.

Mais quelle est la réaction géotropique des racines ? Si
les jeunes racines sont géotropiquement —. la thése auxinigue
convient parfaitement : les auxines, s’accumulant sur la face
inférieure non encore inhibée, vont entrainer 1'é¢longation de
cetle face el ces racines se comporteront comme des tiges.
[l faudra donc analyser avec soin les divers types de courbure
radiculaire (Ess. 1). Si les jeunes racines sont géotropique-
ment --, le these auxuuque ne convient !Jll.lb. a moins que ces
jeun:es racines ne contiennenl déja une dose susoptimale, ce
quiil faudra prouver (Ess. 2).

Nous admeltrons, dans les essais qui vonl suivre. . quune racine
placée  horizontalement présente une réaction géotropique, lorsque
Pangle de sa courbure avec Ihorizontale dépasse de dans 'un ou
lautre sens.

lssai 1 (fig.

Des plantules développées aux conditions habituelles < humidilé
7090 o température : - 200—-2 . obscurité, sont placées sur de
la sciure humide de facon & avoir leurs jeunes racines parfaitement
horizontales (longueur des racines : 4,0 mm — 0.5,. On déterminera.
pour 106 racines. et en fonction de leur lououcur felle augmente .
les réactions géotropiques.

Les résultats, consignés dans la fig. 1. autorisenl les re-
marques suivanles :

. Quelques jeunes racines présentent un géotropisme né-
gatif. Mais 1l ne faut pas trop insister sur cette obser-
vation qu’ll nous a ét¢ difficile de renouveler.®

2. La plupart de ces jeunes racines présentent, dés le deé-

but de Dexcitation gravitique, un géotropisme positif.

* (ies observations nous ont d’ailleurs permis d’interpréter (Bull. soc. vaud.
Sc. nat. 65, 197, 1952) relativement facilement les réactions phototropiques
des racines du Lens culinaris.

8 Czaga (Ber.d. Bot. Gesell. 53, 221, 1933) a d’ailleurs fait des observations
analogues sur des germinations de Pisum dont les graines ont été traitées
par de 'erythrosine.
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Essai 2 (fig. 2) :

Nous allons déterminer la courbe de croissance de racines nor-
males (afin de préciser exaclemenl a quel moment la dose susopli-
male apparail’ el nous doserons les auxines de racines géotropique-
ment -~ ¢l -~ . La lechnique ulilisée. pour faire cc dosage, a été
exposée ailleurs 21-26 . Nous nous bornerons. dans ces essais, i
Pexamen de la concenlration auxinique 4 2 mm de la pointe de la
racine, qui mesure 4 mm.

Les résultats exposés dans la fig. 2 nous permettent les
remarques suivantes :

. Les jeunes racines onl moins d'auxines que les racines
agées.

2. Il n'y a pas de différence de concentration (mesures fai-
tes pour 200 racines el délermination de approxi-
mation) entre les racines de méme age qui présentent
une réaction géotropique -~ ou —.

3. L’apparition de la dose susoptimale peut étre fixée au
moment ot les racines mesurent 20 mm de longueur.

4. Pour des racines plus courles el a réacltions géotropi-
ques . la theses des auxines est done en défaut.

1. LA THESE STATOLITHIQUE

a) Quelques travau,

Sachant que  la  sensibilité  géolropique  esl  localisée  dans  Ia
pointe de la racine. Nesmec 19 constate que c'est 1a que se trouve
la plus grande quantité de statolithes ; pour cel aulear, le staten-
chyme serail surtoul présent dans la columelle de la coiffe radicu-
laire. Il observe drailleurs quune racine qui en est dépourvue (dé-
capilation) perd toute sensibilité géolropique. Czarek (6) pense que
la distribution de l'amidon esl slrictement localisée dans la pointe
de la racine. Ces auteurs admettent que les slatolithes s’accumulent
sur le fond des cellules. entrainant an transport de sucres sur la
partic opposée ;  la  mobilisation des glucides dans ces régions
a  pour effet dassurer une  lorle  pénétration  d'eau, d'olt  tur-
sescence,  GIESENHAGEN (120 pense  que Paction  des  statolithes  est
plus  mécanique que  chimique, il constate que la  lurgescence des
faces supérieures est alors due & une répartition gravilique causée par
des corpuscules divers quil observe dans les cracines» du Chara.
Ainsi done, les slatolithes président aux courbures géolropiques. mais
lecur absence est souvenl compensée par la présence de parlicules
diverses,  Schnroeber (317 éludie la distribution des  slatolithes dans
quelques organes végélaux el confirme les observalions précédentes.
TiscHLER (33) voil un rapporl enlre la durdée de présentation de
lorgane a l'action gravitique el la taille des grains d’amidon mobile.
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Plus ces grains sont pelits ‘done a chule lente . plus la durée de
présentalion c¢st grande (pour arriver 4 un résultal géolropique
identique. En dautres lermes. la valeur de Dirritation géotropique
serail founcltion de la taille. done de la vitesse de chute des grains
d'amidon mobile. el aussi de la pression quils exercenl sur les pa-
rois,  HABERLANDT (13-14  pense que toute cellule contenanl  des
slatolithes  doil  ¢lre  considérée comme un  statoeyste. Lauteur rve-
marque  que Pamidon mobile favorise nettement la perception géo-
tropique. mais drautres corpuscules peuvent dégalement jouer ce role;
il confirme ainsi la these de GIFSENHAGEN., HABERLANDT constale, de
plus. que le temps de présenlation géotropique esl souvent plus long
que la chute des grains dans la cellule et il explique ce fait en admet-
lant que le déplacement des grains n'est que Ja premicre étape de
la réaction. la seconde élant réalisée par une sensibilité eyvtoplasmique
el la troisicme par le transport de Peau vers les régions supérieures.
Buper (4. précise le mode de circulation des statolithes dans la
plante. ZAEPFFEL (36). dans unc ¢tude complete de la theése slato-
lithique. résume les étapes de l'excitation et de la réaction géotropi-
ques. Il v aurail successivement : 1. chute compléte des grains d’a-
midon mobile ; 2. accumulation des glucides dans les régions oppo-
sées (Tormation probable dans ces régions de vacuoles ;3. ecci-
tation du cytoplasme ; . dissyméirie osmotique . 5. mobilisalion
de leaa vers les régions a forle pression osmolique «cest-a-dire
celles qui conliennent les glucides: : 6. furgescence.

Bien que ne faisant pas directement partic de nolre propos, il
convient de citer ici les recherches de G. Friesex (Jahrb. |.
wiss. Boi 65, 28, 1925 qui semblent confirmer la thése statoli-
thique. En effet, tout en notanl une diminution des réaction géo-
tropiques des racines avec une augmentation de la température.
Friesex observe une disparition des grains damidon. Cette décom.
position des statolithe. n'est drailleurs que temporaire, et on penl
constater que la courbure géolropique réapparait avee la reforma-
tion de cel amidon

HAEBERLANDT (15 . reprenant la théorie statolithique, admet que
Iexcitation transmise aux cellules par le déplacement des statolithes
est I'élément initial de la chaine de phénomeénes conduisanl a la
courbure géotropique : l'accumulation d’auxines en une région dé
terminée en serait la conséquence.

Lorsque  certains  biologistes entreprirent de  critiquer  la  these
des statolithes, ils insistérent surtout sur le fail que bien des organes
i réactions géotropiques en sont totalement privés. GIESENHAGEN (12
avait déja pensé que Pabsence des statolithes pouvait étre compen-
sée par la présence de cristaux caleiques qui joueraient le role de
Famidon., Tuauwm 732, c¢n observe dans les racines du  Triticum,
OSTERWALDER (20, nole leur présence dans les racines du Gentiana.
MExER (18) chez le Nicotiana et ALExaNpROw (12 dans le parenchyme
foliaire. Ces travaux semblent prouver que les cristaux joueraient
un rdle purement mécanique dans la réaclion géotropique. Il n'est
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done pas improbable que les statolithes jouenl le méme role. mais
il parait évidenl que Pamidon. & e¢oté de son aclion mécanique, 2
aussi une action chimique, e probleme n'est draitleurs pas résola

b) Observations.

Les expériences exposées dans des nolos prém’wimnlx-»s (27,
29, 30) nous permettent les conclusions suivantes :

1. Une jeune racine, a lobscurité, posseéde davanlage damidon
mobile quune vieille racine.

2. Cette diminution des réserves amylacées peal s'expliquer par
Faugmentation des hormones radiculaires avee 'age des ra-
cines. '

S0 Un traitement auxinigque dune jeune racine a pour effet den-
lrainer la diminution des grains damidon.

. Pour une méme coneentration de  substances de  croissance,
appliquées sur la racine. le nombre des grains observables est
drautant plus petit que la racine traitée est plus agée.

2. La disparition de amidon est liée & la présence. dans les tis-
sus. de syvstemes enzvmatiques agissant sur Famylase  amylo-
[vse el suseeptibles diétre excitds par des auxines.

Enfin. utilisant les conclusions des (ravaux cités dans his-
torique  précédent, nous pouvons ajouler les points suivants :

6. La poinle de la racine posséde des cellules a cytoplasme (rés
fluide dans lequel les grains d’amidon, soumis a laclion de
o pesanteur. se déplacent relativement vite durée moyvenne
de chute pour l'amidon des racines du Lens: 10 & 15 minules .

7. Cette migration de Pamidon entraine fait observé mais non
expliqué drune facon satisfaisante une accumulation de sucre
dans les régions supérieures des cellules  vacuoles 7 .

8. L élévation de la pression osmolique provoque un fort appel
deau dans ces régions. don furgescence de la face supérieurc.

Quelle valeur doit-on attribuer a la these statolithique ?
Quelles relations peut-il v avoir entre 'amidon mobile et les
auxines et quel role ces deux  éléments jouent-ils dans les
réactions  géotropiques radiculaires 2 Clesl  pour répondre a
ces questions que nous avons réalisé les essais suivants

Essai 1: Etude de la réaction géolropique de jeunes racines in-
lactes ou décapilées 4. (raitées ou non par de 'héléroauxine.

Essai 2 Etude de la teneur en auxines et en amidon de racines
agées. a la lumiere ou & leobscurité

=

t Dans ces essais ot la racine est décapilée, il est difficile d’évaluer exac-
tement le sens de 'expérience : en effet, si on enléve la poinle de la racine, on
supprime le stalenchyme, mais on supprime aussi une source d'auxines (21
a 26) gui, sans étre trés importante, peut jouer un cerlain rdle,
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Essai 3 : Etude de la réaction géolropique de racines agées. in-
lactes ou décapitées. a la lumiere ou a I'obscurité.

Ces essais sonl loujours réalisés & une température de 200 2
4 une humidité de 7505 -5 ¢t & Pobscurité (saut indications parli-
culiéres).

Fssai 1 (fig. 3).

Aprés avoir décapilé des racines de 6 mm (on enléve le som-
mel & 1,5 mm de la pointe) on les place sur un milieu (sciure) con-
lenanl de T'hétéroauxine (10-+ Mol ABIA/100ce pour 1000 cc de
sciure). Etudions alors. loules les 2 heures. les réactions géotropi-
ques - des racines.

On peut noter, a la suite de ces expériences que des racines
décapitées (donc dépourvues de statenchyme) sont moins géo-
ropiquement -~ que des racines normales. alors que des ra-
cines trailées par I'hétéroauxine sont plus fortement géotro-
piquement -- que les témoins.

Essai 2 (fig. 4) :

Prenons des racines agées (2> mm) el (raitons-les par des ra-
diations ultra-violettes (lampe de Wood. HPW. 3600 A — 30, pla-
cée a 30 cm de la culture). Les racines étant déposées horizontale-
menl, nous déterminons, loutes les 12 h., la concentration des auxi-
nes aclives au niveau du méristéme  (lechnique  habituelle: et e
nombre de grains d’amidon contenus dans le statenchyme.

On peut noter, a la suite de ces expériences que la concen-
tration en auxines actives baisse a la suite d’un traitement aux
radiations ultra-violettes (transformation des auxines en lumi-
auxones inactives) et que le taux en amidon (nombre de grains:
cellule) augmente au contraire, mais faiblement °.

Essai 3 (fig. b) :

Nous allons examiner, dans les mémes conditions que précédein-
ment, les réaclions géolropiques des racines intactes ou décapitées
‘Ess. 1, exposées ou non aux radiations ultra-violetles (Iss. 2.

Les résultats, exposés dans la fig. 5, peuvenl étre résumés
ainsi :
1. Des racines intactes, a l'obscurité, sont plus fortement
géotropiquement -~ que des racines intactes, a la lu-
micre de Wood.

5 On peut interpréter celle ¢lévalion du laux en réserves amylacées en no-
tant que, sous l'action des radiations ultra-violettes, la plante élabore de I'ami-
don et qu'une diminution de la concentration des auxines (dues & I'irradiation
de 'organe) assure un ralentissement de la décomposition de I'amidon.
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2. Des racines décapilées. soumises aux radiations ultra-
violettes. sont plus fortement géotropiquement - que
des racines décapitées également irradices.

3. Des racines intactes sonl plus fortement géotropique-

ment -~ que des racines (lé(‘.a])il.é(—?s.
1. Des racines, a D'obscurité. sont plus fortement géotro-
piqumnvnl - que des racines exposées aux radiations

ultra-violettes. .
IV, DISCUSSION

Il nous parait évidenl. a la suite des essais précédents. que
la réaction géotropique est réglée par Pamidon mobile et par
les hormones de croissance. Supprimer. pour une jeunc racine.
le statenchyme, c'est faire disparaitre les statolithes el par
suite diminuer la réaction géotropique. Mais irradier de vieilles
racines. c'est Taire baisser le taux en auxines actives de ces
organes et par lai-méme  diminuer encore la réaction de da
plante a la gravite.

Siola these des statolithes ne nous parait pas claire ol
comporte un grand nombre de questions non résolues (action
mécanique des statolithes —— cauzes du déplacement des glucides-
répartition de la turgescence cellulaire...), la thése auxinigue,
quoiquon puisse dire. n'est pas plus précise et de nombreux
points sont encore a résoudre (action de la pesanteur sur la

répartition des auxines — explication de I'accumulation de ces
corps sur la face inférieure —  voies de circulation des auxi-

nes... . Toutefois. malgré tant d'inconnues qui  demeurent,
il nous parait possible d’entrevoir une explication mixte de
ce phénomene, pour lequel nous croyons pouvoir distinguer
deux cas (fig. 6) :

Cas 1 ‘peu fréquent . La racine est dabord géotropiquement
elle a peu dauxines® el se comporle ainsi comme une tige. car les
hormones. saccumulant sur la face inférieure. en entrainent lacti-
vation. Puis la racine devienl géotropiquement —  elle a trop d’auxi-
nes et les hormones accumulées sur la face inférieure entrainent
cette fois une inhibition de croissance de cette face.

Cas 2. La racine est d’abord géotropiquement - . les slatolithes
doivent jouer un role dans la courbure géotropique, en provoquant
la turgescence de la face supérieure. En vieillissant, la racine con-
serve son orienlation primilive ¢l nous sommes ramenés au cas 1,

Les theéses auxinique et statolithique du géolropisme sem-
blent pouvoir étre conservées parallélement. Mais il est pro-
bable que amidon ¢, en accumulant sur la face inférieure

8 (O A défaut de cette substance, des eristanx intracellulaires.
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des cellules el produisant ainst (action mécanique el chimique)
une plus grande turgescence des régions supérieures de or-
gane (theése statolithique) soit aussi responsable du déplace-

]

ment des auxines “. entrainant 'inhibition de eroissance des
régions mférieures (thése auxinique). Des expériences en cours
el quelques observations nouvelles autorisent cette remarque.
lin supposant que cette hypothése se vérifie, nous pouvons
alors considérer les grains d'amidon, localisés dans les pointes
des racines. comme de véritables - récepleurs gravitiques -

THESE AUXINIQUE VALABLE
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Fie. 6 V. explications dans le texte. page 118

V. RESUME

1. Nos travaux antérieurs ont montré existence de rela-
tions trés nettes entre les auxines el les grains d’amidon
(statolithes).

7 On se rappelle qu HasegrLaaor (15) avait déja formulé une hypothese
assez voisine, et on peut noter que dans un travail relativement ancien, K. Kocn
(Planta, 22, 190, 1934) semblait avoir déja remarqué le rdle des grains d’ami-
don dans le déplacement des auxines i I'intérienr des cellules,
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2. La these auxinique permet 'expliquer facilement le
géotropisme des vizilles racines el le géotropisme —
(d"ailleurs peu fréquent) des jeunes racines. Elle ne
permet. pas, selon nous. d’interpréter la courbure -
des jeunes racines soumises a l'action de la pesanteur.

3. La these statolithique fournil. par contre. une solution
commode & interprétation du géotropisme - - des jeu-
nes racines.

4. Ainsi, malgré les nombreuses inconnues qui restenl a
préciser tant & propos de la theése auxinique que de la
these statolithique. il nous parait possible d’entrevorr
une théorie mixte du géotropisme radiculaire,

b. Et nous pouvons supposer. en plus, que les grains d’a-
midon jouent un role dans la these auxinique. En effet,
les statolithes en saccumulant sur la face mférieure
des cellules et assurant (action mécanique el chimique)
la turgescence des régions supérieures (tll. statolithique)
seraient aussi responsables du déplacement des auxines
(th. auxinique).  Les grains d’amidon pourraient étre
considérés comme de véritables « récepteurs gravitiques -
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