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Le phototropisme
des racines de Lens Culinaris Medikus

PAR

Paul-Emile PILET

(Séance du 19 mars 1952)

I. INTRODUCTION

Si les tiges présentent, vis-à-vis de la lumière, une orientation

définie et presque toujours constante (phototropisme -j-), il
n'en va pas de même pour les racines qui se comportent d'une
façon très variable lorsqu'on les excite par des radiations
lumineuses.

Il était utile de reprendre complètement l'étude de cet
important problème. En effet, d'une part les travaux déjà anciens
qui décrivent oe phénomène sont pleins de contradictions, el
d'autre part, il manque des théories modernes expliquant le
phototropisme de la racine. Il convenait donc d'analyser avec
soin x les réactions des racines vis-à-vis de la lumière et de les

interpréter en utilisant les conclusions de nos travaux
ultérieurs 2. C'est l'objet de la présente publication. Puis il faudra
reprendre l'étude théorique du phénomène que des lois plus
précises que celles présentées jusqu'à maintenant semblent régir.
Il s'agira enfin d'étendre ces études à des racines d'autres
plantes pour voir dans quelle mesure la réaction phototropique
se manifeste ailleurs.

II. ETUDE DU PHENOMENE

1. Historique.
Payer (30) constate que les racines ont tendance à fuir la

lumière surtout pour la partie du spectre comprise entre les raies F
el H. Devaux (9) étudie le cas des racines de maïs et de sagittaire

1 J'ai déjà présenté un mémoire (non publié) sur ce sujet intitulé : « Les
auxines dans les racines de Lens et observations sur leur phototropisme »

(Prix de Faculté, 1949). Ce travail en est la continuation.
* Un résumé de ces recherches sera publié dans Phyton (Annales rei

botamene). Austria.
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et montre que la lumière favorise le développement des poils radicu-
laires, tout en provoquant un ralentissement de croissance et une
diminution de la ramification. Wiesner (52,53) observe que la
sensibilité photolropique des racines est identique à celle des plaques
photographiques et montre (54) que les racines de Raphanus et
Sinapis sont négativement phototropiques pour des lumières moyennes
et fortes et positivement phototropiques pour des intensités faibles.
Linsrauer et Vouk (19) confirment ces observations. Schaefer (45)
classe les racines en trois groupes (anhéliolropique, -(- et — héliotropiques)

sans admettre la possibilité d'une inversion. Clark (7) trouve
pour Avena que la réaction phototropique dépend de l'intensité et de
la durée de l'éclairement. La courbure de l'organe est d'abord -)-

puis — (avec une durée naturellement variable). Noack (25) pense
que le seuil d'intensité nécessaire à la courbure phototropique varie
avec l'incidence des rayons lumineux en suivant une loi (L. des sinus)
analogue à celle que Maillefer (201 proposa pour le géotropisme.
Maillefer (21) fait remarquer que le dispositif de Noack donne une
lumière polarisée qui fausse les résultats. Arisz(I), à propos d'Avena
observe qu'une courbure -\- apparaît pour 1,4 à 4000 RMS, l'inversion
aurait lieu de 4000 à 70 000 BMS et l'organe redeviendrait -\- au-
dessus de 120 000 BMS. Tollenaar (50! pense que la photoréaction
de croissance marche de pair avec la réaction de croissance à
l'obscurité, en général inverse; le phototropisme des racines résulterait
de l'alternance de ces facteurs. Pour S. Meylan (23), la phase négative
transitoire de la réaction phoLotropique des coléoptiles d'Avena qui
disparaît en lumière faible appliquée pendant une longue durée,
disparaîtrait également pour une même quantité de lumière appliquée
sous une intensité croissante ou décroissante. Bose (3) observe, pour
les racines de Sinapis, une inversion très nette du phototropisme qui
en 10 minutes passe de -|- 4" à — 3°. Dassek (8) détermine les
longueurs d'onde susceptibles de provoquer le phototropisme des
rhizoïdes d'Hépatique (entre 470 et 497 mja). La zone apicale serait seule
sensible à l'excitation et la réaction, pour cet auteur, dépendrait
essentiellement de l'indice du milieu de culture. Naundorf (24)
observe que des racines primaires d'Helianthus sont phototropique-
ment -|- (l'angle maximum atteint étant de 40°), mais ces mêmes racines

décapitées ne réagissent plus. Pilet (32, 35), à propos des
étamines d'Hosta est amené à comparer leur réaction avec celle des

racines; l'inversion de leur géotropisme serait due à une augmentation
de la luminosité, l'éosine ralentirait ce phénomène. Ziegler (50)
étudie l'inversion phototropique des racines d'Helianthus pour un
éclairement de 610 Lux, il montre en particulier que ces racines
présentent des réactions plus nettes si elles sont plongées dans
de la fluorescéine.

2. Expériences.
A. Technique.

Dans la plupart des essais qui vont suivre, j'ai utilisé une source
ultra-violette (Lampe de Wood HPW, X : 3600A±50) placée à
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30 cm ~r~ 5 de l'organe et qui fonctionne pendant 20 minutes, les
observations élant faites 40 minutes après le début de l'essai. Les
racines, parfaitement verticales, proviennent de graines intactes et
fraîches qu'on a fail germer selon la technique habituelle (38,
p. 140). Ces graines reposent sur un filet en nylon fixé à un
récipient de quarlz contenant un milieu nutritif voisin de celui de Knop
(Ibid., p. 141), (v. fig. 1 A). La mesure de l'angle de courbure est
faite par ombre chinoise (36, 38;. cel angle (en degrés zt 5 esl
compris entre l'axe primitif de la racine (vertical) et le segment
formé par les 1 derniers mm de celle-ci1). Tous les essais sont faits
à l'étuve (température: 18°+1; humidité: 75 o/o i 5).
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Fig. 1.

- 2. Cuve en quartz. — 3. Chambre noire avec
— 4. Lampe de Wood. — 5. Transformateur. —

7. Luxmetro. — 8. Thermomètre. — 9. Hygro-

A. 1. Plante.
fenêtre F réglable
port et rhéostat,
mètre.

B. 1. Hypocotyle. — 2. Collet. — 3. Bacine.
5. Zone pilifere. — L. Badiations lumineuses.

4. Graine.

B. Sens et durée de la réaction phototropique.
En suivant la courbure des racines de 16 mm placées devant

la lampe de Wood à 30 cm et sous un éclairement de 103 Lux,
on observe que (v. fig. 2) :

1. Si la durée de l'excitation augmente, les périodes de

1 On donnera la valeur + à cet angle si la racine s'approche de la source
lumineuse et — dans l'autre cas.
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latence et de réaction diminuent pour une même valeur finale
(environ 45°).

2. Il semble exister une relation simple entre ces périodes V

En outre, pour une excitation très forte, la latence et la réaction
sont comprises dans la période d'excitation.

3. La racine, ayant atteint un angle de courbure maximum,
voit cet angle diminuer. (Le géotropisme règle vraisemblablement

l'orientation radiculaire lorsque le phototropisme n'est

plus provoqué).
ANGLES

T r— r
__^— /
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Lf v

/
k /
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TEMPS EN MINUTES
J I I

IO 20 30 40 50 60 70 80 90

Fig. 2. — Variation de l'angle de courbure des racines en
fonction du temps. Les racines mesurent 16 mm el sont placées
à 30 cm d'une source UV (Eclairement : IO3 Lux). Temp. : 18° ~t~ 1.

Humd. : 75 o/0 --\-_ 5. Durée de l'éclairement : 20 minutes et
observations au bout de 40 minutes. — E. Période d'excitation. — L.
Latence. — B. Beaction. — INV. Zone d'inversion.

A la suite de ces expériences, nous choisirons pour les essais

ultérieurs une période d'éclairement de 20 minutes et les mesures
seront faites 20 minutes après l'extinction de la source ou, en d'autres
termes, 40 minutes après le début de l'expérience.

1 Ces remarques accompagnées d'autres observations feront l'objet d'une
étude ultérieure, dans laquelle j'aurai l'occasion de présenter une loi nouvelle
sur le phototropisme.
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C. Action des radiations ultra-violettes.
L'étude de ces réactions sera entreprise en faisant varier

successivement :

a) la longueur des racines;
b) l'éclairement de la source lumineuse;
c) la durée d'exposition aux radiations ultra-violettes.
L'interprétation de ces essais sera donnée plus loin.

a) Longueur des racines.
L'éclairement étant fixé à IO3 Lux et les conditions iden-

ques à celles exposées en 2 A, nous voyons que (v. fig. 3) :

1. les jeunes racines présentent un phototropisme -j-, tandis
que les racines plus âgées (plus longues) sont jihototropique-
ment — 1

;

45"

30-

15-

ANGLES

+

INV.

U
15-

30-

-H J M
P7o 100 50 20 16 5 5 10

12 16 20 24 28 32
LONGUEURS DES RACINES EN MM

Fig. 3. — Variation de l'angle de courbure avec la longueur des
racines. Mêmes conditions que celles de la fig. 2. P »o Nombre
de racines (sur 100) présentant un phototropisme nul. INV, Zone
d'inversion.

Pour chaque point p V i~ï; "= 50; ^ °'7; b ± 3°-

1 11 faut noter cependant que ces remarques ne sont valables que pour
des racines non encore munies de radicelles.
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2. le "o des racines ne présentant pas de phototropisme est

minimum pour les racines dont la réaction est la plus forte.

6) Eclairemenl de la source lumineuse.

Les racines mesurant 16 mm sont placées dans les mêmes

conditions que précédemment, mais elles sont soumises à des

radiations dont l'éclairement varie. Les résultats (v. fig. 4)

montrent qu'un faible éclairement entraîne une réaction peu
prononcée de la part des racines tandis qu'un éclairement

moyen provoque une forte courbure phototropique qui va

diminuer d'ailleurs si l'éclairement continue à augmenter.
ANGLES

\ FIG

ECLAIREMEMENT
I I I I I I I I

LUX

10 10 1010 10

Fig. 4. — Variation de l'angle de courbure en fonclion de
l'éclairement. Mêmes conditions que celles de la fig. 2.

Pour chaque point p 0,67; n 75; ö ± 2°.

c) La durée d'exposition aux radiations ultraviolettes.

Il va sans dire que si la durée d'exposition des racines à la

source lumineuse change, la réaction phototropique sera différente.

Les résultats présentés dans la fig. 2 sont caractéristiques
à oe point de vue. On voit en effet que si la période d'éclairement

augmente, la racine se courbe plus rapidement, mais il
semble qu'elle ne peut dépasser un angle limite (ici de 45° -j-_ 10).

D. Action d'autres radiations.
Des racines sont placées dans les mêmes conditions que

précédemment devant des sources différentes :
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Lampe de Wood (conditions indiquées plus haut);
Lampe bleue (X : 4600 A ± 100, 40 w.);
Lampe blanche 25 Dim, 40 w. ;

o

Lampe rouge (\ : 670 A-j-100, 40 w.). (V. à ce propos le rôle de

ces radiations sur le développement des racines de Lens, 38, 39).

L'intensité de ces sources est constante (éclairement :

103 Lux), l'exposition dure 20 minutes et les observations sont
faites 40 minutes après le début de l'expérience. Les résultats
résumés dans la fig. 5 montrent que le comportement des

racines vis-à-vis d'autres radiations que la lumière
ultraviolette (sauf la lumière bleue) reste peu net 1.

— •— ULTRA-VIOL

— °— BLEUE

— + -Blanche
ROUGE

angles
45--

30--

* —

5--

5--

30--

45-

LONGUEURS des racines en mm

-f
O 4 8 12 16 20 24- 26 32

Fig. 5. — Variation de l'angle de courbure suivant les radiations
lumineuses utilisées. Mêmes conditions que celles de la fig. 2. Ici
la longueur des racines varie (v. fig. 3).

Pour chaque point jj,= 0,8; n 40; ö ^t 3°.

3. Conclusions.
L'étude expérimentale du phénomène montre que les racines

de Lens sont sensibles aux radiations lumineuses (ultra-violettes
et bleues surtout) et qu'elles réagissent en se dirigeant vers la

1 On comprend pourquoi les anciens travaux sur l'héliotropisme el le
phototropisme des racines manquent de précision.
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source (si elles sont jeunes) ou à l'opposé (si elles sont âgées).
De plus, la réaction phototropique n'est pas immédiate (la
période de latence qui précède la période de réaction, est d'autant

plus élevée que la durée de l'excitation est plus courte).
Enfin les racines se montrent très sensibles à des variations
d'éclairement de la source excitante, elles se courbent ainsi
davantage si l'éclairement augmente (à condition que sa valeur
ne dépasse pas IO4 Lux).

III. INTERPRETATION

1. Historique.
Small (48) expose une théorie électronique du phototropisme

digne d'être conservée -. la lumière augmente le taux de la respiration
cellulaire et comme dans la racine il y aurait accumulation d'hydrions,
la face éclairée devient plus turgescente; la tige, au contraire, plus
alcaline, aurait une face éclairée moins turgescente. Brauner
(6) pense que les radiations bleues, entraînant une diminution de
la turgescence cellulaire, provoqueraient des courbures plus faibles
Van Overbeek (28), à propos de Rhaphanus, prouve que les substances
de croissance sont déviées par la lumière, d'où la première tentative
d'explication du phototropisme. Boysen-Jensen (5) attribue cette
déviation à un trouble de la cyclose. Bottelier (4) montre que les

radiations bleues sont très actives sur la circulation du cytoplasme;
pour une source de 4360 Angs. et 200 ergs'cm2, la cyclose est nulle,
mais la courbure phototropique maxima Pour Gessner (14) tout
le problème du pho'.o tropisme est en relation avec l'extensibilitité des
membranes qui diminue avec l'éclairement. Schrank (46) insiste sur
l'action des radiations lumineuses sur la polarité cellulaire V Van
Overbeek (29) montre que la lumière inactive beaucoup moins l'hété-
roauxine que l'auxine a. Lairach (18) attribue le phototropisme non
seulement à une inactivation des hormones, mais à leur déviation et
leur distribution inégale sur les faces d'un organe dissymétriquement
éclairé. Pilet (32, 35, 36) confirme ces conclusions et montre que
l'inversion géotropique n'a pas d'autres causes que l'inactivation et
la déviation des auxines par la lumière changeant d'intensité.
L'inactivation est d'ailleurs étudiée systématiquement par Koningsberger
et Verkaaik (17), Oppenoorth (26), Stewart et Went (49), Schuringa
(47) et d'autres... Il semblerait, à la suite de ces travaux, que l'énergie
lumineuse assurerait la transformation de l'auxine a en lumi-auxine
inactive. Une telle transformation se ferait en présence de
photorécepteurs déjà signalés par Atkins (2) qui songe à la chlorophylle,
à des tétrapyrrols, aux carotènes et à la riboflavine. Kögl et

1 Cette question sera reprise dans une prochaine étude en collaboration
avec Mlle S. Meylan sur la polarité des racines et les problèmes auxiniques.
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Schuringa (16) montrent que l'auxine-a-lactone n'est inactivée par les
radiations ultraviolettes qu'en présence de caroténoïdes. Une telle
réaction serait pour Kögl, Erxleben et Köningsberger (15) une
réaction en chaîne. Manten (22; prouve que le b. carotène est le
plus important des photorécepteurs. Galston (10, 11) et Galston et
Hand (12) confirment les travaux précédents. Pilet observe que la
circulation latérale des hormones est profondément troublée par un
éclairement dissymétrique; il en va de même pour la concentration
de ces substances. Ge phénomène est étudié pour des racines (31, 33,
34, 37, 38, 39, 40, 42) des étamines (32, 35, 361 et des rhizomes
(41, 43). Mais ce changement de concentration totale n'est pas admis
par Went (55) qui pense que la lumière n'agirait pas sur la quantité
globale des hormones, mais bien sur la valeur relative de celles-ci
pour les faces éclairée et dans l'ombre.

2. Observations préliminaires.
Je reprendrai ici quelques-unes des conclusions présentées

dans d'autres travaux qui permettront de comprendre le
phototropisme des racines.

a) La teneur en auxine change avec l'âge des racines : une
jeune racine possède moins d'hormones qu'une racine âgée qui
en a trop (dose susoptimale), (31, 33, 34, 37, 38, 39, 42).

b) Or, pour la racine de Lens, la dose susoptimale
commence à se former lorsqu'elle mesure environ 16 mm (38, 39,
40). C'est précisément le moment où le phototropisme atteint
sa plus grande valeur (+)» après quoi l'angle de courbure
s'inverse rapidement.

c) Sous l'action de la lumière, les auxines subissent deux
phénomènes importants :

1. destruction (ou inactivation), (36, 37, 38, 39);
2. déviation (36, 38, 40).

d) Des racines éclairées possèdent donc moins d'auxines que
des racines placées à l'obscurité, et les régions dans l'ombre
possèdent plus d'hormones que celles exposées à la lumière
(38, 39, 40, 41).

3. Hypothèse.

Il est possible alors d'établir l'hypothèse suivante (en tout
point semblable à celle que j'ai présentée pour l'inversion
géotropique des étamines) (35, 36).

Les jeunes racines, pauvres en auxines, sont phototropique-
ment -\- (elles se comportent comme des tiges), parce que leur
face dans l'ombre, possédant plus d'hormones que leur face
éclairée, va grandir davantage. Les vieilles racines, trop riches
en auxines (dose susoptimale), vont présenter un phototro-
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pisme —, car elles possèdent trop d'auxines sur la face dans
l'ombre (inhibition) et suffisamment sur leur face éclairée

(pour un temps cependant) qui grandira beaucoup plus V

4. Vérification.
Il était possible de vérifier l'hypothèse précédente, en plongeant

des racines jeunes (de 16 mm par exemple : donc photo-
tropiquement positives) dans des solutions auxiniques (on
augmente ainsi leur taux en hormones) et d'étudier leurs réactions
phototropiques pour des concentrations variables de substances
de croissance. La technique est identique à celle utilisée
précédemment, mais on ajoute au milieu nutritif un sel de l'hété-
roauxine, le b. indolylacétate de K, dont les concentrations sont
exprimées en Mol. Abia (36, 38). Les résultats de oes essais

(v. fig. 6) permettent de confirmer l'hypothèse précédente. En
effet, si la dose en auxines apportées à la racine augmente,

ANGLES

45--

30--

.5--

30--

45

LONGUEURS-DE"S RACINES EN MM

0 a 8 i2 i6 20 2-a 28 3Z
Fig. 6. — Variation de l'angle de courbure suivant la concentration

en auxines du milieu.

Pour chaque point p. 0,71; n=50; o :fc 2°.

1 Celte hypothèse qui se bnse sur mes observations s'oppose aux conclusions

de Segelitz (44), cet auteur admettant en effet que la lumière augmente
la concentration des auxines radiculaires tout en détruisant celtes de la tige
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on constate que l'angle de courbure ft est de plus en plus faible
et finit par devenir — (inversion). Une racine jeune avant
absorbé des hormones se comporte exactement comme une
vieille racine 1. Il est en outre facile de comprendre, à la suite
de ces essais, pourquoi il exista des racines qui sont immédiatement

phototropiquement —, il suffit d'admettre (et nous le
démontrerons ailleurs) que dès le début elles contiennent une

0 ®
+ ANGLES

C A

INVERSION

©

CONCENTRATION

-¦©
B

16mm LONGUEURS DE LA RACINET

Fig. 7. — A. Courbe exprimant la variation de l'angle de courbure

pour des racines de longueur variable. — B. Courbe donnant
la teneur en hormones de racine d'âge variable; I. Zone d'inhibition;
A. Zone d'accélération. — C. Schéma d'une jeune racine éclairée et
distribution de ses auxines. — D. Idem, mais pour une vieille racine.
— E. Même courbe que A, mais pour des racines directement photo-
tropiques—. — F. Distribution des auxines pour les racines type E.

1 Des expériences semblables ont été réalisées par Geiger-Huber et Huber
(13) à propos du géotropisme. Des tiges traitées par des substances de croissance

subissent l'inversion géotropique (de —, elles deviennent +). La tige
pauvre en auxines en reçoit et se comporte alors comme une racine.
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dose susoptimale d'hormones de croissance (bien que jeunes,
oes racines se comporteraient donc comme des racines âgées).
Il faut ajouter cependant que leur croissance est plus faible et

qu'elles portent dès le début des radicelles.

5. Conclusion.
Une jeune racine éclairée présente un phototropisme -j-,

tandis que plus âgée, elle devient phototropiquement —¦. Cette
inversion peut s'expliquer par la différence de concentration
en hormones (concentration faible pour des racines de moins
de 16 mm et trop forte pour des racines plus grandes). Une

partie des auxines étant inactivée sur la face éclairée et l'autre
chassée vers la face dans l'ombre. Cette différence de concentration

au niveau d'une même racine permet d'expliquer la
courbure : pour des racines de moins de 16 mm c'est la face
obscure qui grandit davantage; pour des racines de plus de

16 mm, c'est la face éclairée qui, au contraire se développe le

plus.

IV. RESUME

1. Des jeunes racines présentent un phototropisme-J-; plus
vieilles, elles deviennent phototropiquement — (v. fig. 7 A).

2. A l'excitation lumineuse succède une phase de latence
et une phase de réaction. Si la durée d'excitation augmente, les

périodes précédentes diminuent.
3. Un éclairement peu prononcé, pour de jeunes racines,

entraîne une réponse faible qui croît avec cet éclairement et
diminue ensuite si l'éclairement continue d'augmenter.

4. Les radiations ultra-violettes et bleues sont particulièrement

capables de provoquer un phototropisme radiculaire.
5. Comme de jeunes racines possèdent moins d'auxines

que des racines âgées (v. fig. 7 B) et que le passage d'une
concentration activatrioe à une concentration inhibilrice a lieu
précisément au point où la courbure phototropique -f- esl

maxima, la thèse des auxines permet d'expliquer ce phénomène.
6. Sachant que les auxines sont inactivées et déviées par les

radiations lumineuses et que les jeunes racines contiennent peu
d'auxines, on peut dire que leur face éclairée se développe
moins que la face dans l'ombre (v. fig. 7 C), tandis que de

vieilles racines présentent le phénomène inverse (v. fig. 7 D).
7. On peut provoquer artificiellement l'inversion photo-

tropique en augmentant le taux en hormones de jeunes racines
(elles se comportent alors comme des racines âgées, ce qui
confirme mon hypothèse).
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8. Enfin, comme il existe des racines qui ne passent pas
par le stade du phototropisme-p et fuient, dès le'début de leur
développement, la source lumineuse (v. fig. 7 E), on en peut
déduire que très tôt, ces organes contiennent une dose susoptimale

d'hormones de croissanoe (v. fig. 7 F).
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