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une propriété nouvelle de cette substance, relative a son ac-
tion sur le développement radiculaire : c’est que, quel que
soit le moment considéré, donc quel que soit I'état auxiuique
propre des tissus, I’hydrazide maléique provoque toujours une
diminution de l'activité mitotique.

TROISIEME PARTIE

Action de I’ABIA sur les racines du Lens culinaris

Considérations générales.

Le probléme des répercussions méristématiques engendrées par
des traitements auxiniques a fait l'objet d’'une foule de recherches,
gualitatives surtout, les unes mettant en évidence l'aspect cytologi-
que, les autres, l'aspect morphologique. En ce qui concerne l'aclivité
mitotique, un nombre restreint d’auteurs ont abordé les divers pro-
blémes y relatifs, et en général, 'on a cherché plulot a détinir des
seuils d’activité correspondant a des concenlrations déterminées.

Cest ainsi que GAUTHERET (28, 29), BOUILLENNE (8), MEITES (03)
ont admis qu'a de faibles concentrations les auxines stimulent la
division cellulaire, tandis qu'a de plus fortes doses, elles favorisenl
Paccroissement diamétral des cellules. PiLET (80, 82, 85) a relevé que
chaque stade de la croissance radiculaire étail réglé d'une fagon di-
recte par une concentration propre en auxines des tissus, et spécia-
lement dans les éléments méristématiques; dans ses études consa-
crées i laction de certains facteurs (lumiére, température, pesan-
leur), il a conclu que les hormones radiculaires devaient agir sui-
vant leur concentration, suivant l'activité des enzymes réglant le mé-
labolisme (91, 94), et suivant 1’age de la racine, a la fois sur la di-
vision, et sur l’accroissement diamétral cellulaires.

Nous basant sur les données précédentes, et ulilisant le méme
matériel, dans des conditions el avec des techniques identiques,
nous avons essayé d’établir, sur un plan cytologique, cette fois,
les relations existant entre l'évolution de la fréquence mitotique
et l'augmentation de la taille des cellules (chap.I). Ce point nous
a conduit 4 rechercher de plus prés laction de I’ABIA sur la ciné-
tique de la mitose, et en particulier, sur la durée relative des phba-
ses (chap. II). Enfin, nous avons pensé quun apport d’ABIA ajouté
au milieu de culture, et appliqué aux racines pourrail nous permel-
tre un complément d’interprétation relatif au role des hormones ra-
diculaires. Des essais semblables ont été répétés a l'aide des radia-
tions ultra-violettes. Car il a été démontré (cf. Gorpox, 37) que ces
derniéres provoquent des perturbations dans le métabolisme Dbio-
chimique des auxines, dans le sens d’une inactivation partielle, el
nous avons eu lidée de contrdler si de tels changements auxiniques
avaient des conséquences dans lactivité mitotique (chap. IIT).
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CHAPITRE 1

OBSERVATIONS PRELIMINAIRES

1. Introduction.

Des graines ont élé mises en culture dans de la sciure
humide, a l'obscurité, et simultanément, chaque lol a été ar-
ros¢ par 200 cc d’acide 3-indolyl-acétique. a une concentra-
tion de 1.10~%mol., 1.107 mol., ou 1.10 7 mol. Les préléve-
ments ont été faits les 2¢, 3¢, 5¢ el 7¢ jours. a 10 h., selon
les techniques preparatowes décrites dans la prewmiere partu,

Dans I'intention de rechercher I'action de l'acide 3-indolyl-
acétique sur la croissance radiculaire, et nous inspirant de la
lechnique utilisée par Dumamer (21), nous sommes parti de
I'idée que, dans un méme champ microscopique, les variations
du nombre des cellules en fonction des divers traitemenis
auxiniques, pouvaient nous indiquer précis¢ément le sens de
I’action des substances de croissance sur 'accroissement diameé-
tral des cellules . Remarquons cependant que nous devons
¢tre trés prudent dans l'interprétation des résultats : en effel.
une augmentation du nombre de cellules peut étre due soit a
I'inhibition de l'accroissement diamétral. soit & une slimulation
mitotique, ces deux actions trés différentes pouvant méme
coexister. Vest la raison pour laquelle nous sommes obligé
d’étudier parallélement I'évolution de l'index mitotique au
cours de la méme période. La confrontation des deux séries
d’observations pourra alors nous permettre de donner un sens
aux résultats obtenus.

2. Variation du nombre de cellules.

Pour étudier l'évolution du nombre de cellules dans un
méme champ microscopique au cours de la durée des essais.
nous avons recens¢ toutes les cellules qui se trouvaient dans
Ja méme surface que celle examinée pour les dénombrements
mitotiques (cf. fig. 2 C). Nous avons toujours eu soin de res-
ter dans la zone d’accroissement de la racine, car les données
changent complétement si 'on empiéte sur la zone d’élonga-
tion. C'est pourquoi les racines d'un jour ne peuvent étre
prises en considération.

6 Rappelons ici que dans le travail de PiLer el Meyeax (46, la question du
nombre de cellules des pointes de racines a élé examinée en relation avec la
distribution auxinique et la polarité bio-électrique: nous renvoyons a cette étude
pour 'analyse bibliographique.
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l.a figure 7 A, représentant I'évolution du nombre de cel-
lules en fonction du lemps, el la figure 7 B indiquant le pour-
centage d’augmentation (4) ou de diminution du nombre de
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Fic. 7. — Variation du nombre de cellules dans les 2 premiers
champs microscopiques, cheéz des racines traitées 4 diverses concen-
trations d’ABIA :

A — variation absoluc ;
B — pourcentage d’activation (--, ou d’inhibition {-—) de¢ ece nombre
de cellules, relativement i celui des racines témoins.

cellules (—), relativement aux racines normales nous permet-
tent de constater que

— chez les racines normales, le nombre total de cellules
dénombrées est toul d’abord trés faible, s’éléve rapidement
entre le 2¢ et le 3¢ jour, puis reste sensiblement constant ;

— pour toutes les concentrations, on assiste également a
un accroissement trés rapide du nombre de cellules, jusqu’au
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3¢ jour (cette augmentation est particuliérement marquée pour
les racines traitées a la conceutration de 1.10-7 mol.) ;

— & l'exception du 3¢ jour, il y a toujours davantage de
cellules dans les pointes de racines traitées que dans les pointes
de racines normales ;

— au bout d’'une semaine de croissance, le lot 1.10~7 mol.
a tendance a rejoindre la valeur normale, tandis que l'accrois-
sement du nombre de cellules se poursmt eacore, quoique
plus faiblement, chez les pointes de racines traitées aux con-
centrations de 1.1073 et 1.10—% mol.

Discussion. — Une faible concentration d’acide p-indolyl-
acétique est donc plus favorable a 'augmentation du nombre de
cellules, qu'une forte oconcentration, au début et a la fin des
expériences du moins. Cette observation confirmerait donc celle
de GauthHERET (28,29) dont nous avons parlé dans l'intro-
duction générale (p.301) et ou il a été démontré qu’a de fai-
bles concentrations, ’ABIA agit sur la division cellulaire, tan-
dis qu’'a de fortes doses, 1l stimule l'élongation cellulaire.
D’autre part, on reléve que les variations sont faibles relali-
vement aux témoins, du 3¢ au 5¢ jour (fig. 7A) et nous en
voyons deux explications essentielles : la concentration auxini-
que du méristéme s’'accroit avec le temps, et la quantité
(’ABIA susceptible de pénéirer dans les racines décroit avec
le temps.

Si on examine la variation du nombre de celiules chez les
racines témoins, on peut observer que jusqu'au 3e jour, l'ac-
croissement est trés rapide. Dés ce moment, jusqu’au 7¢ jour,
on assiste d une légére diminution. Or, si nous nous souvenons
que la concentration des hormones de croissance méristémati-
ques croit avec le temps, 'augmentation du nombre de cellu-
les se trouverait justifiée par le fait que la dose hormonale
des tissus excite les divisions parce qu'elle est faible. Cette
concentration croissant, le nombre de divisions diminue et
la dose d’auxines devient progressivement trop élevée pour
stimuler les mitoses.

N’oublions pas que I'augmentation du nombre de cellules
n'indique pas nécessairemeni que les mitoses sont accélérées :
bien que cette premiére h)pothese soit probable, il faut men-
tionner ici qu’il peut y avoir aussi une inhibition de l'accrois-
sement de taille. des cellules, ainsi que nous l'avons relevé
dans I'introduction de ce chapitre. C'est la raison pour laquelle
la méme étude a été faite dans la recherche des variations de
I'activité mitotique.
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3. Variation du nombre des miloses.

Le recensement mitolique effectué sur les mémes pointes
de racines que précédemmenl nous a permis d’établir les fi-
gures 8 A et B relatives aux variations de l'index mitotique en
fonction du temps, et représentant les pourcentages d’activa-
lion ou d’inhibition de I'index de racines traitées par rapporl
aux racines témoins :
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I'tc. 8. — Variation de l'index mitotique des racines trailées ou non
par de I’ABIA :
A — variation absolue :
B — pourcentage d'aclivation (--) ou d'inhibition (—) de celle acti-

vilé milotique, relativement aux racines témoins.

I. Au fur et a mesur: que les racines témoins vieillissent,
leur index mitotique diminue.

2. Au début de la croissance, I'inhibition milotique est pro-

i lle al sentrabi d’ABIA : elle est d’ | plus
portionnelle a la concentrabion d ABlA @ elle est d'autanl pius
forte que la concentration de cette substance est plus élevée.
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3. L’action inhibitrice n’est pas persistante : sa décroissance
esl caractéristique pour les racines iraitées a la concentration
[.10—% mol.

Discussion. — Plus la concentlration est forle, moins il y a
dle cellules en voie de division: donc il n’y a activation des mi-
loses que pour des doses relativement peu élevées. Du 1ler au
3+ jour, pour les lots traités & 1.1077 et 1.10~ mol., I'inhi-
bition augmente encore. et nous pouvons inlerpréter oe p'h("—
nomene en revenant aux observations de PiLer (80, 81, 82)
relatives au contenu auxinique des racines, ou il a ét¢ montré
(que durant les trois premiers jours le taux en auxines in-
lernes augmente progressivement. Il v aurait donc trop d’auxi-
nes dans les tissus, aprés apport d’ABIA. pendant cette courte
période. Cette explication est valable également pour les ra-
cines lraitées & une concentration de 1.107% mol. Toutefois,
nous remarquons cdans ce cas, que l'inhibition décroit a par-
tir du 2¢ jour déja. Il est possible que ce phémoméne soit du
a une diminution de la quantité d’ABIA pénétrant dans les
(issus.

Reste alors la question du parallélisme entre accroisse-
ment diamétral des cellules et la mitose. Nous avons vu en
effel au paragraphe précédenl que nous ne pouvious pas ex-
pliquer les variations constatées dans le nombre de cellules,
sans l'aide des variations mitotiques. Essayons donc de cow-
parer les deux séries de résuliats :

4. Comparaison des wvariations du nombre de cellules el de
U'index mitotique.

a) Racines normales : en examinant la courbe de variation
du nombre de cellules et celle de l'activité mitotique, nous
constatons qu’elles ont sensiblement la méme allure générale :
a toute modification de l'index, correspond une modification
dans le méme sens du nombre de cellules. Ainsi, une augmen-
tation de ce dernier n'est pas due a une inhibition de la crois-
sance des membranes, mais bien a l'accroissement de la fré-
quence des cinéses.

b) Racines traitées a U'ABI\ : nous devons expliquer tout
’abord l'augmentation du nombre de cellules méristématiques.
Jusqu'au 3¢ jour, elle est certainement due au ralentissement
de la croissance des membranes cellulaires (il y a beaucoup
de cellules de petite taille) puisque mnous avons remarqué
déja qu’il y a une inhibition mitotique pour toutes les con-
centrations utilisées.
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Ainsi, au début des essais, le freinage de la mitose va de
pair avec le ralentissement de l'accroissement diamétral cel-
lulaire. Il n'en va pas de méme pour les jours suivants, el
nous devons examiner chaque type de traitement séparément.

Concentration de 1.10—% mol. ABIA. Bien que l'activité
milotique s’accroisse chaque jour, elle n’arrive cependant ja-
mais a égaler celle des témoins a la fin de la période expéri-
mentale. Si nous considérons le nombre de cellules, nous cons-
tatons qu'il est déja trés élevé au départ de la croissance radi-
culaire (ce qui correspondrait & une inhibilion trés forte de
la croissance de la membrane). Bientot, il surpasse le nom-
bre de cellules recensées chez les racines normales. Il y a
donc réguliérement moins de cellules en division. et leur
nombre est constamment plus élevé, relativement aux témoins.
Nous avons ainsi I'impression que les cellules méristématiques
ayant subi l'action de I’ABIA sont freinées plus longtemps
dans leur division que dans leur accroissement diamétral.

Concentration de 1.10-% mol. ABIA. A partir du 3¢ jour,
le nombre de cellules présente des variations trés faibles com-
parativement a l'accroissement de l'activité mitotique pendant
le méme temps. Donc, s'il y a de plus en plus de cellules en
division, et si leur nombre total ne varie guére, c’est que leur
taille augmente. Nous pouvons voir par la que la levée de
I'inhibition de la croissance des membranes a déji commencé
le 3¢ jour, tandis que celle de la mitose n’apparait que le
7¢ jour. Dans ce cas aussi, la mitose semble freinée plus
longtemps que l’accroissement diamétral cellulaire.

Concentration de 1.10—7 mol. ABIA. Dés le 3¢ jour, le
nombre de cellules diminue réguliérement et fortement. Or,
s1 nous nous reportons a la courbe de I'index mitotique, nous
remarquons qu’il varie peu durant le méme intervalle. Donc,
si la production de nouvelles cellules est peu influencée, un
abaissement aussi marqué de leur nombre ne peut étre ex-
pliqué que par une trés forte stimulation de leur membrane.
La aussi, I'inhibition de la division se poursuivrait aprés la
levée de I'inhibition de 'accroissement de taille,

5. Discussion générale.

Si I'ABIA est suceptible d’augmenter le nombre des cel-
lules en excitant les mitoses d’'une part, et d’assurer leur ac-
croissement isodiamétrique d’autre part, c'est en fait unique-
ment une question de concentration d’auxines qui intervient.
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Au niveau du méristéme, la teneur en hormones de croissance
se lrouve étre réglee 1o, par 1'dAge de i'organe, c’est-a-dire
par la concentration auxinique intrinséque, 2°, par la quan-
lité¢ de précurseurs activés, autrement dit, par les conditions
physiques dans lesquelles se trouve la racine, et 3¢, par la
quantité d’ABIA diffusant du milieu de culture dans la racine.

Les constatations que nous avons dégagées plus haut nous
permettenlt alors d’établir les points suivants :

a) L’extension cellulaire et la mitose sont freinées simulta-
nément au début d'un traitement de racine par 'ABIA. Cette
action est proportionnelle & la concentration utilisée.

b) A de faibles doses, I'inhibition de I’extension cellulaire
est plus importante que l'inhibition de la division cellulaire,
mais elle est de plus courte durée.

¢) A des doses plus élevées de substances de croissance,
le freinage de la mitose dure plus longtemps que celu1 de I'ac-
croissement diameétral.

d) La stimulation de croissance due a une dose déterminée
d’ABIA se manifeste donc avant tout par une accélération de
la croissance des membranes cellulaires.

CHAPITRE 2

ACTION DE L’ACIDE R-INDOLYL-ACETIQUE SUR LA CINETIQUE
MITOTIQUE

1. Introduction.

Le déroulement des phases mitotiques, comme l'orienlation de la
mitose, peut étre affecté dans son mécanisme par une quantité de fac-
teurs physiques et chimiques. Certains de ces derniers favorisent, &
des oconcentrations déterminées, I'entrée en cinése, et en stimulent le
processus, tandis que pour d’autres concentrations, ils provoquent
diverses inhibitions, qui vont du simple ralentissement général de
la mitose jusqu’a la production d’anomalics chromosomiques et a
la léthalité. D’autres n’induisent que des inhibitions, et un grand
nombre de chercheurs ont étudié les effets pharmacodynamiques de
ces substances qu'on a appelées mito-inhibitrices, ou mitoclasiques,
ou encore C-mitotiques. A la suite des recherches variées de GAvau-
DAN (34), de MaNGENoOT ¢t CARPENTIER (66). DEYSsox (16" a €té amené
a élablir unc classification des anomalies milotiques et chromosomi-
ques engendrées. Celle-ci tenait compte surtout des troubles fuso-
riels et de régulation d’orientation et de cloisonnement.

Dans une analyse plus récente, d’AmaTo (2) a repris la classifi-
calion des poisons mitotiques, quil a répartis en trois catégories,
les inhibiteurs de la cytodiérése, qui empéchent le cloisonnement,



RECHERCHES CYTO- HISTO- PHYSIOLOGIQUES 309

les inhibiteurs du fuseau, ou agents C-mitotiques, qui peuvent em-
pécher la formation du fuseau jusqu'a sa destruction, et qui sont
capables de provoquer des stathmocinéses, et enfin les inhibiteurs
préprophasiques, qui ont des actions variées, allant du ralentissement
de la mitose (mito-dépression) jusqu'a la mort des noyaux.

En ce qui concerne l'action de I’hétéroauxine, les rechercies
sont moins nombreuses, elles ont développé l'idée généralement ad-
mise gue les substances de croissance n’affectaient pas le déroule-
ment de la cinése (DuUHAMET, 21), ou, le cas échéant, d’'une facon
minime. D’AMATO les range au niveau des inhibiteurs préprophasi-
ques, du moins dans les limites de concentrations ou elles ont un
effet cytologique.

Dans l'intention de vérifier lhypothese de D’AMATO, nous avons
voulu examiner qualitativement et quantitativement l’action de I’ABIA
sur la durée des phases mitotiques, et dans deux genres d’anomalies,
la tropocinese et la stathmocineése.

2. Durée et fréquence des phases mitotiques.

L’évolution de I'activité mitotique, envisagée en fonction
du temps et des concentrations d’acide p-indolyl-acétique, ne
nous renseigne que d'une facon globale sur la réponse du
méristéme. Bien qu’a priori on puisse supposer que I'hétéro-
auxine intervient dans le mécanisme réglant l'entrée des cel-
lules en division, nous avons cherché de plus amples rensei-
gnements en examinant chaque phase séparément, afin de
pouvoir déterminer dans quelle mesure elle peut étre modi-
fiée dans sa durée et sa fréquence. -

Or, 1l n’est pas possible de déterminer la durée d'un stade
quelconque dans un tissu fixé, et par conséquent, d’apprécier
si les substances de croissance freinent telle ou telle phase.
Aussi sommes-nous parti de l'idée émise par Dustiv (22),
selon laquelle « plus une phase dure longtemps, plus elle a
de chances de se rencontrer fréquemment dans I'instantané
réalisé par la fixation brusque », et « inversement, des chif-
fres peu élevés relatifs 4 un stade donné indiquent quil se
déroule rapidement ». Ceci impliquerait que l'entrée des cel-
lules en mitose se fasse d'une facon réguliére, et non par sac-
cades. Nous avons vu dans la 2¢ partie que le rythme quoti-
dien des mitoses n’est pas constant. Toutefois, les variations
d’heure a heure ne doivent pas intervenir de maniére impor-
tante dans nos résultats.

Nous avons donc recensé dans la période allant du 2¢ au
9c jour le taux des diverses phases relativement a 100 mitoses,
chez les racines dont nous avons vu au chapitre précédent I'é-
volution de l'index mitotique.

MEMOIRES SC. NAT. 72 20
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Nous devons toutefois remarquer que I'expression des pha-
ses par rapport a 100 mitoses ne nous renseignera qué st
des proportions relatives des différents stades : en effet, dans
cette representatlon toute variation portant sur une phase, en-
traine une variation en sens inverse pour les autres. Ainsi, si
nous constatons par exemple une augmentation du nombre
des prophases, nous ne pouvons pas conclure directement
un allongement de la durée de ce stade, car il est possible
(qu'un plus grand nombre de cellules soient entrées en pro-
phase, tout simplement. Comme le fait remarquer Deyssox (16),
les proportions que nous mettons en évidence nous renseignent
plutét sur les différences de durée relative des différentes
phases. Car un traitement des racines peut avoir les réper-
cussions suivantes : — les prophases ne sont modifiées m
dans leur durée, ni dans leur fréquence: -— les prophases
sont raccourcies, mais leur fréquence augmente; — les pro-
phases sont allongées, mais leur fréquence diminue; — en-
fin, durée et fréquence peuvent étre augmentées, ou diminuées
simultanément.

I.’expression du taux des phases pour 100 mitoses ne peut
donc nous renseigner complétement sur l'action exacte de
’ABIA. Mais nous pouvons rechercher le nombre absolu de
chaque phase, c’est-a-dire, le nombre de prophases, métapha-
ses, etc., pour 1000 cellules, expression que nous proposons
de nommer «inder prophasique», «index métaphasique »,
etc.

La comparaison des deux modes d’expression, soit taux
des phases pour 100 mitoses, et taux des phases pour 1000
cellules, faites pour chaque jour, et pour chaque concentra-
tion d’ABIA, nous permetira finalement de tirer des conclu-
sions relatives a l’action de cette substance.

A. Prophase. Nous devons insister préalablement sur la
difficulté qui existe a fixer avec précision le début de ce
stade si bien que, dans un recensement, les erreurs systémati-
ques risquent d’étre plus grandes que pour un autre stade.

L’examen de la figure 9 PR, représentant I'évolution de
I'index préprophasique chez les racines normales et traitées,
nous permet de constater que :

a) le nombre des prophases pour 1000 cellules diminue
régulirement au cours de la période expérimentale, chez les
racines normales ;

b) chez les racines traitées, l'index préprophasique est
abaiss¢ proportionnellement & la concentration, au début de
la croissance ;
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c) cet abaissement décroit légérement pour le lot traité a
la concentration 10~ mol. Aprés 5 jours, le nombre de pro-
phases s'éléve chez les racines traitées a 10— mol., tandis
que la concentration 10-7 mol. semble n’avoir plus aucun ef-
fet.

Le nombre des prophases s'abaissant avec le temps chez
les racines témoins, nous pouvons voir la 'indice d'une dimi-
nution générale du nombre des cellules entrant en division.
Quan! aux racines traitées, nous remarquons, au début de la
période expérimentale, que plus la concentration d’ABIA est
¢levée, moins 1l y a de prophases; il y aurait donc une inhi-
bition a DI'entrée des cellules en cinése, du moins aux doses
¢levées.
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F1c. 9. — Variation en fonction du temps, du nombre des propha-

ses PR, métaphases M, anaphases A, et télophases T pour 1000 cel-
lules chez des racines traitées ou non par de I’ABIA.

Si maintenant, nous. nous reportons a la figure 10 PR, ou
sont représentées les variations du taux des prophases pour
100 mitoses, nous remarquons les faits suivants :
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a) les racines normales présentent des fluctuations assez
faibles ;

b) d’'une fagon générale, les racines traitées présentent au
début de leur croissance une diminution marquée de ce taux
cdes prophases, qui est proportionnelle a la concentration ;

¢) dés le 5¢ jour, ce taux augmente chez les racines traitées

la concentration 1.10—> mol. ;

e) a la fin de la période expérimentale, les valeurs des
racines traitées et témoins sont trés voisines les unes des autres.

Ainsi, la concentration d’ABIA augmentant, au début des
essals nous assistons a une diminution proportionnelle du nom-
bre des prophases pour 100 mitoses, jusqu'au 5¢ jour.

Si nous comparons la figure 9 PR a la figure 8 A, repré-
sentant 1'évolution de l'index mitotique, nous sommes frappé
de constater combien les allures générales des variations se
ressemblent pour chaque concentration ; cette observation nous
indique déja que la prophase est de loin le stade le plus af-
fecté par I’ABIA.

Puisque nous remarquons une diminution du nombre des
cellules entrant en division a la suite de traitements auxini-
ques (du fait que le nombre de prophases pour 1000 cellu-
les est abaissé), et puisque nous assistons a une diminution
de ce taux de prophases pour 100 mitoses, jusqu’au 5¢ jour,
nous pouvons admettre que la durée de la prophase est rac-
courcie proportionneliement & la conceniration d’ABIA. Ceite
substance agirait donc de deux maniéres: sur l'entrée des
cellules en mitose, et sur la durée de cette mitose.

B. Métaphase. En examinant la figure 9 M, représentant
les variations du nombre des métaphases pour 1000 cellules,
nous constatons que durant toute la période expérimentale
I'index métaphasique des racines traitées est toujours inférieur
a celui des racines témoins.

Cette observation nous indiquanlt que le nombre des mé-
taphases est abaissé a la suite d'un traitement a-uiinique, nous
parait évidente, puisque nous venons de voir que le nombre
des prophases était diminué.

Si nous nous reportons maintenant a la figure 10 M ou
sont indiquées les variations du nombre de métaphases pour
100 mitoses, nous remarquons les points suivants :

a) relativement aux racines témoins, les racines lraitées a
une ooncentration de 1.10~7 mol. ABIA ne manifestent guére
de changement ;
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b) jusqu’au 5¢ jour, les concentrations de 1.107% et 1.10-?
mol. favorisent I'augmentation du taux des prophases. Tandis
qu'a la fin des essais, toutes les valeurs sont voisines les unes
des autres.

Nous avons ici I'indication d’une augmentation de la durée
de la métaphase : en effet, si I'index métaphasique diminue
aprés un traitement autinique le nombre des métaphases pour
100 mitoses ne saurait s’accroitre. Par conséquent, c’est bien
la durée de ce stade qui est atteinte. Du reste, le nombre des
prophases diminuant, il est évident qu’il doit en étre de méme
pour les étapes suivantes qui en dérivent.

%

% ®

80

Fic. 10. — Variation en fonction du temps du nombre des propha-
ses PR, métaphases M, anaphases A, ct télophases T pour 100 mito-
ses, chez des racines traitées ou non par de I'ABIA.

C. Anaphase. A premiére vue, I'examen du graphique 9 A
permel de conclure que l'anaphase n’est pas nettement in-
fluencée par une addition d’ABIA.

Toutefois, si I'on songe par exemple aux racines témoins.
examinées au 5¢ jour, ot il y a 6 cellules en anaphase, et 77
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en prophase pour L000 cellules, il est évident que laction
de I'ABIA sur 'anaphase, ne se itraduira pas par une inhibi-
tion ou une stimulation considérable de son déroulement.

Tenant compte de cette observation, et sans faire interve-
nir les erreurs d’évaluation, nous pouvons cependant relever
comme pour les phases précédentes que si la concentration
1.10—7 mol. est sans effet, ou légérement stimulante, les con-
centrations 1.10—" et 1.103 mol. entrainent une inhibition
(fig. 9 A). Par contre, en examinant le nombre d’'anaphases
pour 100 mitoses, on constate que cette concentration 1.10~
mol. provoque une augmentation de leur taux (fig. 10 A).

Si nous essayons de comparer les deux modes dexptes-
sion, nous nous rapprochons de la discussion faite ci-dessus
a propos de la métaphase : le nombre des anaphases pour
1000 cellules est faible chez les racines traitées, donc I’ABIA
empéche les cellules d’entrer en anaphase. En outre, le taux
de ces anaphases pour 100 mitoses étant plus élevé, nous avons
I'impression que dans ce cas aussi la durée de la phase esi
prolongée.

D. Télophase. L’examen de la figure 9T nous indique
que le nombre des télophases pour 1000 cellules, chez les
racines traitées a de fortes doses, est inférieur a celui des ra
cines témoins. LA aussi, cet abaissement est évidemment la
conséquence de l'action freinairice de I'ABIA sur les stades
précédents.

Exprimé relativement a 100 mitoses (flg 10T), le taux
des tef:tphases de racines traitées est, jusqu’au 5¢ jour, supé-
rieur 4 celui des racines témoins.

Dans ce cas aussi finalement, nous pensons que le nom-
bre des télophases étant abaissé, la durée de ce stade est al-
longée, du fait, précisément. que le pourcentage des télopha-
ses est supérieur a celui que donnent les racines témoins.

3. Discussion sur la durée des phases et leur fréquence.

Ainsi que nous venons de l'établir, 'ABIA exerce une ac-
tion essentielle sur l'entrée des cellules en division, lorsqu’il
est appliqué a dose élevée, ce qui est en accord avec les ob-
servations de p’AmaTo (2).

Or, si laction de lacide p-indolyl-acétique se traduit
toujours par une diminution du nombre des cellules en pro-
phase, métaphase, anaphasz et télophase, empéchant ainsi les
noyaux de réaliser leur division, l'action de cette substance
sur la durée des phases n'est pas identique ; en effet, alors
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que PABLA parait diminuer la durée de la prophase, il sem-
ble nettemenl prolonger celle des stades suivants.

It est aussi intéressant de relever la persistance de cette
action sur la cinétique mitohique. Si nous prenons le cas
des prophases, nous avons remarqué que lentrée des cel-
lules en cet état était constamment freinée chez les jeunes
racines traitées aux doses élevées. Mais nous avons montré
aussi que l'action accélératrice de I’ABIA sur ces prophases
allait diminuant, et qu’elle élait supprimée au bout de 5
jours déja. Ces observations nous suggeérent deux remarques :

Lo PABIA a une double action sur le processus mitotique,
puisqu’il agit sur le nombre des cellules qui se divisent. et
sur la durée de leur division. Ceci est confirmé lorsque nous
examinons les métaphases, anaphases et télophases, ou une
meémc concentration d’ABIA eptraine une diminution de leur
nombre et une augmentation de leur durée ;

2e s1 'ABIA appliqué une fois a des racines a une action
qui diminue au cours du temps, c'est parce que deux phé-
nomeénes en sont responsables: d’une part la perte d’efficacité
e la substance de croissance (par activation, dispersion, ioni-
sation. dues aux milieux de culture), et d’autre part le chan-
gemen! de l'état auxinique propre des racines.

4. Varialion des tropocinéses.

Quand on examine le méristétme d’une racine, on constate
que les mitoses sont en général orientées parallélement a
I'axe de la racine. Or, dans certaines conditions, on peut ob-
server des troubles de cette orientation, manifestés par une
dévietion de l'axe fusoriel, le plus souvent. Les premiéres
observation: relatives a ce phénoméne ont été faites par Li-
VAN (60), qui, en étudiant I'action des hormones de croissance
sur I'Allium Cepa, en a déduit que les déviations remarquées
provenaient d'une modification de la polarité cellulaire. La
méme  année, MiLovipov (70) constata qu'une déshydratation
pouvail provoquer le méme effet.

En 1939, GavaupanN et Duranp (36) ont signalé que le plan du
cloisonnement cellulaire pouvait étre modifié par diverses subsiances.
Se basant sur ses recherches antérieures (GavaupaNn P. et N., 35,
GAVAUDAN (32, 33) a précisément créé le termc de tmpocinése- pour
nommer ces changements d'orientalion de DPaxe mitotique. Ayant
admis que ce phénomeéne représenlait le premier degré d’altération,
GAavaupaN a émis 'hypothése qu’il devail se produire normalement
une «rotation de régulation» a la prophase, ou plus tard, & la méta-
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phase, mécanisme susceptible d’étre inhibé par des subslances milo-
clasiques.

Les recherches plus récentes ont conlesté cependant l'impor-
tance de ce phénomeéne. DEevsson (16), en particulier, a signalé que
I'action tropocinétisante des substances mitoclasiques, si elle est réelle,
n’esl pourtant jamais nette, et qu'elle est indépendante d’une altéra-
tion fusorielle. Enfin, dans la revue déja signalée de D’AmaTo (2.
il n'est nullement fait mention des tropocinéses, ce qui donne a pen-
ser que lauteur les exclurail de la liste des troubles engendrés par
des substances agissant sur les mitoses (!).

A. Observations. Dans ’examen de l'activité mitotique des
pointes radiculaires traitées dés la germination par de I’ABIA,
nous avons également relevé des tropocinéses aux diverses con-
centrations. Bien que celles-1a se manifestent déja a la méta-
phase, nous avons constaté que le stade «atteint» le plus ca-
ractéristique était celui de l'anaphase. Nous avons donc re-
cherché le pourcentage d’anaphases obliques relativement au
nombre de cinéses, sans faire toutefois de discrimination dans
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Fic. 11. — Variation du pourcentage des tropoanaphases ¢n fonc-

tion du temps.

la valeur de l'angle de déviation par rapport i l'axe pr1n01pal
Enfin, pmsque notre examen portait sur des coupes de racines,
nous n’avons pu relever que les tropoanaphases situées dans
le méme plan, proche du plan axial.

Les résultats présentés dans la figure 11, nous permettent
les constatations suilvantes :
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a) Chez les racines témoins, le pourcentage des tropoana-
phases est faible. 11 subit quelques petites fluctuations au cours
des premiers jours de la croissance.

b) Chez les racines trailées. la proportion des tropoana-
phases est plus forte au départ de la croissance; elle reste lé-
géremenl plus élevée que chez les témoins durant les jours sui-
vants, el ceci, dans 'ordre croissanl des concentrations.

B Discussion. Nous renvoyons a la discussion générale du
paragraphe 6.

5. Stathmocineése et ABIA.

l.es premiéres invesligations concernant les dédoublements chro-
mosomiques dus A I'hétéroauxine remontent a 1937 : en appliquant
une pale d’acide 3-indolyl-acélique sur la section des tiges décapi-
lées de Nicoliana, GREENLEAF (38, a constaté que celles-ci présen-
lajent des cellules polyploides. L’année suivante, en répétant ces meé-
mes expériences sur le Vicia Faba, SoLAcoLu el CONSTANTINESCO (106
ont observé l'apparition de cellules binucléées au niveau des meéris-
lémes. LEvaN (60) a pu méme préciser la localisation des cellules
polyploides dans les racines de 'Allium Cepa : placées dans une solu-
tion de substance de croissance, ces derniéres montrérent des régions
particuliérement stimulées i la prolifération, en particulier I’écorcc
ct le péricycle, ot apparurent des dédoublements chromosomiques.
DoxEy et RuobDEs (20) ont méme insisté sur le fait que I’application
de substances de croissance sur 'Allium Cepa était en relation directe
avec des troubles mitotiques observés. DoLcHER (19) a constaté en
1950 que des bourgeons de plantes de Lens traitées au 2,4 D possé-
daient des cellules polyploides, tandis que les racines en étaient dé-
pourvues. Cette observation a été infirmée plus tard par HoLzEr (45),
qui a précisément signalé l'existence de mitoses a caractére poly-
ploide dans 1’écorce de la racine de Lens, aprés un traitement a I'a-
cide 3-indolyl-acétique. Dans le méme sens que DOLCHER, ME-
LETTI (69) a observé des cellules polyploides dans la tige de Pisum
iraitéz au 24 D, alors que la racine en était totalement dépour-
vue. Si l'auteur est catégorique en ce qui concerne Pisum, il men-
tionne cependant que lexistence de telles cellules est entiérement
douteuse chez I'Allium Cepa, quel que soit l'organe envisagé. Enfin.
dans leurs cultures de tissus dec Nicotiana, NAYLOR, SANDER et
Skeoc (75) ont remarqué que 2 mgr par l. d’acide B-indolyl-acéti-
(que ont provoqué des mitoses a degré de polyploidie varié, alors
que les moyaux de certaines cellules étaient multiples, ou anormale-
ment lobés.

Par ailleurs, certains auleurs ont démoniré que les substances
de croissance élaient totalement dépourvues d’activité mitoclasique.
En 1938 déja, BeaL (4) a constaté que les méristémes des racines
de Lilium ne contenaient que des mitoses normales. CAsTAN (11)
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n'a jamais remarque dirrégularités dans 'évolution des mitoses  ra
diculaires du Pisum sativam, alors que ManNGeENor (64, dans sa re-
vue des substances miloclasiques, a précisé que les auxines n'étaient
pas de tels agents. Enfin, nous avons déja cilé les recherches e
DvrAMET (21 sur des racines de Lupinus. dans lesquelles cel au-
leur n'a jamais pu meltre en ¢évidence des allérations mitotiques.

Il faut attendre les recherches de p'Ayarto (2, ¢t de p’Avaro el
AvANzI (3, pour trouver une explication qui lienne compte finalement
des résullats divers dont nous venons de parler. p’AMaro, dans sa
classification des poisons mitotiques, a insist¢ sur le fail que les
substences de croissance (qai ont une action diphasique, c'est-a-dire
excilatrice a faible dose, ¢l inhibilrice & forte dose), onl un effel
préprophasique. Celui-ci peut daillcurs se manifester jusqu'a la
slathmocinése. Toulefois, a ajoulé lauteur, si l'on constate une po-
lvploidic dans les tissus différenciés de la racine (écorce ou péri-
cycle), elle n'est pas due au traitement expérimental, mais elle re-
présentec par contre unc condilion préexistante : l'effet mito-excita-
teur manifesté dans ces zones spécialement, ne serait ainsi quune
stimulation & la division de noyaux a diplochromosomes.

()bservations :

Nos investigations ont porlé uniquemenl sur les régions
non différenciées de la racine, situées & moins de Smm de la
pointe. Dans T'échelle des concentrations d'ABIA utilisées, nous
n‘avons effectivement jamais constaté la présence d’une cellule
polyploide. Cette ohservation, qui va & Uencontre de celle faite
par SorLicoLu et ConsTanNTINEScO (106), est conforme a celle
de la majorité des auteurs.

G. Discussion générule sur la cinélique mitolique.

S1, dans les paragraphes précédents, nous avons pu cons-
later que l'acide B-indolyl-acétique provoquait une mito-dé-
pression a certaines doses (c’est-a-dire une diminution de la
fréquence des mitoses) et unc action tropocinétisante faible
il est vral, 4 aucun momenl nous ne nous sommes trouvé en
face d’une altération fusorielle. En réalité, ce sont deux caté-
gories d’effets qu’il convient de séparer nettement, au vu des
recherches modernes. Nous devons donc faire obligatoirement
une distinction entre les lermes d’agents mito-inhibiteurs, mi-
toclasiques et C-mitotiques, qui, on s’en souvient, avaient la
méme signification pour Gavaupan et Deysson. Nous som-
mes conduit ainsi a la classification proposée par p’Amaro :
il y a des agents mito-inhibiteurs, qui agissent sur la prépro-
phase, et qui peuvent avoir des répercussions sur tous les au-
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lres stades: et dautre parl, 1l y a des agents mitoclasiques,
ou encore C-mitotiques, c’esl-a-dire des inhibiteurs du fuseau
exclusivement. Du fait que les véritables substances mitocla-
siques n'ont pas d’action milo-dépressive, ainsi quil I'a ét¢é
montré. les substances de croissance de nature auxinique qui,
elles, onl celte derniére propri¢ié, sont donc bien i classer au
rang des 1nhibiteurs préprophasiques.

En ce qui concerne la tropocinése, celle altération n'a pas
¢lé mentionnée par p'amaro; mais I'hypothése de Gavaupan
conserve son actualité. qui la considére comme due a l'inhibi-
tion de la régulation chromosomique a la prophase. Il con-
vient aussi de relever (ue les idées preésentées, entre autres
par LEvax (60), ne sonlt pas sans intérét. L’étude de la pola-
rité bioélectrique de jeunes racines, faite par PiLer et MEy-
LAN (96), ainsi que celle de fragments de Carotte (97), ont
montré des relations (rés nettes entre le sens de la polarité
¢lectrique et un transport auxinique naturel. Il est normal de
supposer quune modification des hormones de croissance en-
trainant des changements dans la distribution des potentiels
radiculaires, et qui peut étre produite par un apport externe
(’auxines, serail la cause indirecte des tropocinéses observées.
Il est fort possible que la régulation intervienne déja au cours
de la préprophase, ce stade si important ou se prépare toute
I’énergétique de la mitose. Le probléme a résoudre serait alors
celui du conditionnement de cette orientation : par quoi est-
elle déterminée. et dans quel sens est-elle véritablement sus-
ceptible d’étre troublée par une substance mito-inhibitrice, alors
que les racines non traitées présentent aussi des tropocinéses ?
Or, la connaissance de toute la période qui précéde la pro-
phase visible est encore peu avancée, et ces questions ne sau-
raient étre élucidées au moyen des résultats acquis a ce jour.

CHAPITRE 3

AUXINES RADICULAIRES ET ACTIVITE MITOTIQUE

A. Action d'un apport extérieur d’ABIA.

I. Introduction.

Nous avons établi jusqu’'s maintenant que I'ABIA, appli-
qué a lextérieur sur les racines, avait une action sur les mi-
toses méristématiques, tant sur leur fréquence que sur leur
durée. Nous avons pensé qu’il serail aussi intéressant de relier
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nos observalions d des donuées précises concernanl 1'évolution
physiologique et chimique des hormones de croissance qui sc
trouvent dans les tissus radiculaires.

Comme nous nous sommes attaché plus spécialement &
I'étude de la région méristématique. nous nous bornerons a
rappeler certains travaux de PiLer exécutés sur le Lens éga-
lement et qui sont susceplibles de nous servir pour l'interpré-
tation de nos résultats. Il a été montré que le méristéme est
le centre d'une grande partie des auxines radiculaires, prove-
nant de précurseurs élaborés dans les graines ou les partles
aériennes de la plante (88). Cette zone est aussi le siége
d’une triple circulation auxinique, soit longitudinale, dans les
deux sens, et transversale (81, 82), et qui est capable de se
modifier : 1° latéralement, par une irradiation ultra-violette;
2° longitudinalement, avec le temps.

A propos de cette variation de la circulation auxinique,
nous avons relevé déja dans l'introduction générale de ce tra-
vail que la concentration en auxines radiculaires change éga-
lement au cours du temps: dans la premic¢re phase de la
croissance, qui est faible, la racine contient peu d’auxines;
mais leur oonoentration augmente, et, parallélement, la crois-
sance (2¢ phase), jusqu'au moment ou la dose d’auxines étant
trop élevée, la croissance radiculaire diminue (3¢ phase). Clest
a ce moment que les radicelles apparaissent (80). La durée
de ces étapes dépend des divers facieurs physiques (98), mais
aussi en grande partie du matériel étudié.

Or, en général, les recherches ont été orientées le plus sou-
vent sur la phase d’accélération, ou celle de ralentissement de
la croissance radiculaire, tandis que le premier stade semble
encore mal connu. C'est la raison pour laquelle nous avons
entrepris d'examiner, a l'aide des variations d’activité méris-
tématique, s1 nous pouvions apporter une contribution a la
confirmation des observations signalées ci-dessus.

Observations.

A cet effet, nous avons recherché comment variait 1'inbi-
bition mitotique lorsque l'application d’ABIA avait lieu, non
pas comme précédemment au moment de la mise en germi-
nation, mais quelques jours plus tard. Une cuve a culture,
contenant des graines de Lens, a été arrosée par une solution
d’ABIA i la concentration de 1.10—% mol. au bout de 2 jours,
et une autre au bout de 4 jours de germination.
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La fig. 12 représente les variations enregistrées pour oes
deux traitements, dont voici les effets :

a) Dans le cas des racines traitées, soit le 2¢ (A), soit le
4c jour (B), il se produit dés le lendemain une chute rapide
de D'activité mitotique, suivie d'une forte stimulation. A la
fin de la période expérimentale, 'index mitotique est supé-
rieur & celul des racines normales.
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I'rc 12. — Activité mitotique de racines traitées par une concentra-
tion de 1.10—3 mol. ABIA, a différents moments :
A — apres 2 jours de croissance ;
B — aprés 4 jours de¢ croissance.

b) Lu diminution de cette aclivité mitotique est fonction
de lI'dge de la racine au moment du traitement auxinique.
Plus I'application est faite tardivement, plus faible est I'inhi-
bilion, et surtout, plus forte est la stimulation.

c) Pour comparaison, nous avons repris la courbe de la
variation de l'activité mitotique des racines traitées par 1.10—
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mol. dés la mise en germination. Nous rappelons que la le-
vée d'inhibition se fail (rés tard.

3. Discussion.

Lorsqu'on traite les racines au 2 ou au 4¢ jour par de
I’ABIA, on peut constater que l'inhibition de l’activité mito-
lique esl moins rapide dans le premier cas que dans le se-
cond, mais dure plus longtemps. Or, les concentrations sont
les mémes, et nous pouvons expliquer ce phénomeéne par
une différence de 1'état auxinique radiculaire. Puisque la
concentration auxinique interne croit avec l'dge des racines,
celles de 2 jours en ont moins que celles de 4 jours.
Cetle remarque permet de comprendre pourquoi la levée d'in-
hibilion est plus rapide chez celles qui sont traitées plus tar-
divement. Sans pouvoir toutefois donner wune interprétation
définilive concernant l'activité mitotique a la fin de la pé-
riode expérimentale, relativement aux racines non traitées, nous
pouvons supposer que I’ABIA se comporte comme un facteur
himitanl, puisque au fur et & mesure que la concentration auxi-
nique intrinséque s’accroit, I'inhibition mitotique diminue, puis
devient, au contraire, une stimulation.

B. 'Lumiére ultra-violette, ABIA, el activité mitotique.

1. Introduction.

A propos de l'action des radiations lumineuses sur la crois-
sance, de nombreux travaux ont mis en évidence le role inhibiteur
joué par la lumiére ultra-violette. Diverses solutions ont été propo-
sées, dont GorDON (37) a donné une excellenle étude crilique, qui
mettent l'accent sur Iinactivation des auxines par ces radialions.
En ce qui concerne plus particuliérement les racines du Lens culi-
naris, PiLET (80,84) a moniré qu'un traitement a lultra-violet mo-
difiait considérablement la vitesse de croissance des racines; ce pné-
nomeéne proviendrait d’'une diminution de la teneur en auxine aclive,
par inactivation et destruction. Les mémes recherches ont aussi mon-
lré que la circulation latérale des hormones de croissance étail ac-
célérée, lorsque les rayons ultra-violets élaient appliqués asymélri-
(fuement. ; : =

Cependanl, peu de travaux onl port¢ sur le comportement mé-
ristématique aprés un tel traitement., C’est pourquoi nous basant
sur les données précédentes, nous avons examiné dans quelle me-
suse une irradiation ultra-violette était susceptible d’agir sur I'ac-
tivité mitotique des racines. Nous avons considéré le cas particulier
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ol ces racines ont été (raitées préalablement par diverses concen-
tration d’ABIA, cherchant ainsi A établir des remarques complé-
mentaires sur les relations existant entre le contenu auxinique des
racines, et l'action de la lumiére ultra-violette.

2. Observations.

Des graines du Lens culinaris germant en sciure hunnde
onl été arrosées dés la mise en culture par des solutions d’ABIA
aux concentrations de 1.10—3mol., 1.10-3>mol. et 1.10—7 mol.
l.e 7¢ jour, les plantules ont été soumises a une irradiation
ultra-violette provenant d'une lampe de Wood HPW, de
3600 Ao +-50. Le 9¢ jour, enfin, les racines ont été fixées, et
la détermination de leur index mitolique a permis d’établir
la figure 13.

M 3= sans U.V.

j B = aprés UV
1004
60
20

1077 11077 11005 11973
mol.ABIA
Fic. 13. — Action de la lumiére ultra-violette (UV) sur des raci-

nes de plantules agées de 9 jours, traitées ou non dés la mise en
germination par de PABIA, et irradiées le 7¢ jour.

IM = index mitotique.

Nous y constatons les faits suivants :

a) représentés en fonction de la concentralion croissante
en ABIA les 1index mltollques de racines de plantules non ir-
radiées présentent, au 9* jour, une diminution peu sensible,
mais appréciable tout de méme ;

b) les racines qui n'ont pas subi le traitement a I'ABIA
ont une activité mltohque assez réduite p:u' irradiation ultra-
violette ;
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c) les racines traitées & I'ABIA et a 1'ultra-violet présen-
lent une inhibition de la fréquence des mitoses, d’autant plus
faible que la concentration en ABIA s’éléve ;

d) ainsi, pour une concentration relativement ¢levée, on
assiste a une levée de l'inhibition due a I'ABIA, aprés traite-
ment i l'ultra-violel.

3. Discussion.

Les rayons ultra-violets appliqués aux plantules de Lens
ont ainsi une influence sur l'activité mitotique de leurs ra-
cines. Comme l'irradiation n’a porté que sur les parties supé-
rieures de la plante, l'action directe des UV sur les cellules
radiculaires est a rejeter. Nous avons vu que ces radiations
jouent un roéle dans le métabolisme biochimique des auxines;
aussl pouvons-nous supposer qu’elles abaissent la concentra-
tion d’auxines actives, soit en freinant la formation de ces
auxines diffusant vers la pointe des racines, soit en bloquant
les précurseurs. Cette hypothése nous parait étre justifiée
par les observations relevées plus haut: si, avant d’irradier
les plantules, on donne a leurs racines une certaine quantité
d’ABIA, l'inhibition produite par la lumiére ultra-violette est
d’autant plus faible que la concentration d’ABIA est plus
forte. Ceci semble bien indiquer que les rayons ultra-violets
provequent une diminution de la teneur en auxines actives
(traduite par un abaissement de l'index mitotique) et com-
pensée par un apport extérieur de substances de croissance,
ce dernier ayant pour effet de stimuler I’activité mitotique.
Si la concentration des auxines est trop forte, le traitement
aux rayons ultra-violets provoque une activation mitotique re-
lativement aux racines normales et irradiées, ce qui semble
bien prouver, dans ce genre d’expériences, qu'une concentra-
lion croissante d’auxines se traduit par une diminution de
I"activité mitotique. L’application des rayons ultra-violels &
des racines ayant trop d’auxines. léve cette inhibition, de méme
qu'une application d’ABIA & une concentration plus faible,
léve l'inhibition due au rayonnemenl ultra-violet.
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