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L’ACCUMULATION DES NITRATES
DANS LES TISSUS VEGETAUX FORMES

EN IMMERSION DANS L’EAUA~
par M. Raoul COMBES

‘Il a été établi [1], en opérant sur le Veronica Anagallis, que
les tissus qui se construisent dans I'eay accumulent des quantités
" considérables de nitrates — pouvant atteindre chez cette espéce
jusqua 10 p. 100 des constituants totaux de la matitre végétale
stche — tandis que ceux qui se forment pendant le méme temps.
dans Pair n’en contiennent que dé trés faibles quantités ou méme
en sont entiérement dépourvus.

Nous avons -émis ’opinion que ce phénoméne d’accumulation
des nitrates, qui se retrouve d’ailleurs, chez les plantes développées.
4 I'air, dans les tissus jeunes ainsi que dans les organes croissant
& des éclairements faibles, pouvait &tre en relation avec certains
caractéres physiques ou chimiques des tissus : faible consistance,
faible pression osmotique, hydratation élevée, pauvreté en maté-
riaux inertes accumulés, ces caractéres conférant aux constituants
cellilaires des. facultés spéciales d’absorption et de fixation des
nitrates, ainsi d’ailleurs que d’autres sels minéraux.

Une étude ultérieure [2], entreprise sur le Radis, a montré
que, parmi ces caractéres, la faible concentration des tissus en
substances dissoutes parait étre 'un de ceux qui jouent le rdle

le plus important ; elle interviendrait indirectement par son action’

sur la genése et sur la structure physico-chimique de certains
colloides cellulaires. Les colloides se formant dans des tissus de fai-
ble pression osmotique auraient des facultés spéciales de fixation
des sels minéraux et des nitrates en_pa:ticulier. : . /
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Déja en 1894, DEmoussy [3] avait pensé a4 un réle possible
des colloides du protoplasma vivant dans la fixation des nitrates
par les tissus. Plus récemment (1936) BOnNiNG [4] d'une part et
ItzerorT [5] d’autre part ont émis I'opinion que I'accumulation
de nitrates constatée dans les hyphes de Sterigmatocystis nigra
devait dépendre.de leur adsorption par les colloides du suc cellu-
laire. ~ : -

En vue de réunir de nouvelles données sur le phénomeéne d’enri-
chissement des tissus en nitrates sous I'action du milieu aquatique
nous avons tout d’abord entrepris de suivre plus étroitement les
étapes successives de ce phénoméne a partir du moment ol les
plantes sont immergées dans Ieau. .

Des semis de Veronica Anagallis ont été préparés. Les plan-
tules parvenues au stade de quatre feuilles ont été repiquées sur un
sol expoOsé en plein air ; elles s’y sont développées jusqu’au début
de'la floraison. A ce stade les plantes ont été immergées dans ’eau
d’'un bassin et, 3 partir de cette immersion, quelques pieds ont été
récoltés, d’abord chaque jour, puis 2 des intervalles de temps un-
peu plus longs ; ils ont été séchés sous pression réduite en présence
de chlorure de calcium, puis soumis au dosage de ’azote ammonia-
cal d’une part et de I’azote nitrique d’autre part. Le dosage de
I’azote nitrique a été effectué en transformant les nitrates en ammo-
niaque au moyen de I'alliage de Dewarda et en déterminant ensuite
les quantités d’ammoniaque formées.

Le tableau ci-aprés indique les résultats obfenus, exprimeés
en milligrammes d’azote ammoniacal ou nitrique contenus dans
100 gr. de substance végétale séche.

Ces résultats montrent que les nitrates augmentent légérement
dés les premiers jours de I'immersion des plantes, ce qui indique
que la vie des tissus sous l'eau est favorable & 'accumulation des
nitrates méme si ces tissus ont été construits dans 1’air, mais ils
montrent surtout que les accumulations importantes ne débutent
qu’aprés une sémaing de séjour sous lean, c’est-d-dire quand
commencent & apparattre de nouveaux tissus formés dans ce milieu.
Enfin"ils permettent de constater que, dans ces tissus, I’enrichisse~

ment trés important en nitrates est accompagné d’'un accroisse-

ment de 1’azote ammoniacal.
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TENEUR DES TISSUS EN
AZOTE, AZOTE
- . AMMONIACAL NITRIQUE
Avant Pimmersion. «....voveiniieinnn. 7,7 7,7
Aprés 24 heures d’immersion ........... x 0 154
— 2 jours — N 0 15,4
— 3 jours e R 3,1 22,3
—— 4 jours — e 3,8 29,9
— 5 jours — e e 2,9 ) 30,1
— 6 jours — e Y] 37,5
— 7 jours — e 3,5 74,9
-, 11 jours — e 3.6 116
— 16 jours —_ e 3,6. 129-
— 22 jours — e G 7,2 379
-— 30 jours — i iieereens . 7,2 530
— 37 jours e 10,6 714
— 44 jours . — il 62,6 739

Nous avons jusqu’ici admis que I’enrichissement des tissus en
nitrates résultait d’'un accroissement de ’absorption de ces sels
dans le milieu extérieur et de leur fixation par certains constituants
colloidaux des cellules. On ne peut toutgfois écarter sans examen la
possibili’cé d’une formation de nitrates dans les tissus aux dépens
de certains des autres constituants azotés des cellules, cette for-
“mation de nitrates pouvant étre accélérée par l'action qu’exerce
le milieu aquatique sur le fonctionnement métabolique des tissus.
La production de nitrates 4 'intérieur des organes & partir d’autres
constituants azotés a été signalée en effet par Vickery, Pucker,
‘WakEMAN et LEAVENWORTH en 1933 [6], confirmée par ' Mac KEE

et Loss en 1938 [7], ainsi que par .PEarsALL et BILLIMORIA en

1937 [8].

Vickery et ses collaborateurs ont demontl‘e qu'au cours diy
traiternent industriel des feuilles de Tabac, la teneur des feuilles
en nitrates augmente de 50 p. 100 pendant 60 4 80 heures. Mac
KEE "et LoBB, en faisant subir & des feuilles' de Bette et de Tomate
un traitement semblable 3 celui auquel on soumet les feuilles de

Tabac, ou simplement en les laissant se dessécher lentement, leur

pétiole plongeant dans 'eau, et en les soumettant ensuite & I'ana-
lyse, ont retrouvé des faits analogues. Il s’agit 14 de phénomeénes
qui se produisent dans des tissus végétaux morts ou en train de

P



4 REVUE GENERALE DE BOTANIQUE

mourir, et qui pourraient ne jamais avoir lieun au cours de la vie
normale des cellules; en outre il n’est pas absolument démontré
que des Bactéries du groupe des Nitrobactéries par exemple soient
totalement absentes des substances végétales étudiées et qu’elles
'y jouent aucun réle. '

Ces réserves ne paraissent plus subsisler dans les expériences
de PrarsaLL et BitLiMoRr1a, qui démontrent la formation de nitra—
tes & partir de Pammoniaque chez des feuilles de Narcisse sépa-
rées de la plante. I’enrichissement en nitrates comstalé par ces
auteurs 4 partir de I'ammoniaque parait bien étre un phénoméne
biologique se produisant dans des cellules vivantes de plante supé-
Tieure. ’

L’enrichissement rapide des plantes immergées démontré par
les résultats exposés plus haut pourrait done s’expliquer, non seu-
lement par une absorption plus active de ces sels dans le milieu
extérieur, mais e<n outre par une transformation sur place de cer-
tains de leurs constituants azotés. Il étdait nécessaire de vérifier

expérimentalement si cette dernitre source de mitrates -pouvait .

8tre considérée comme devant étre retenue. L’expérience a été réa-
lisée dans les conditions suivantes.

Des pieds de Veronica Anagellis ont été cultivés sur un sol
&4 lair libre jusqu’a I’époque de la floraison. On les a alors enlevés

du sol avee précavtion de facon & endommager le moins possible

Pappareil radiculaire et on les a soigneusement lavés 4 I'eau dis-
tillée. Deux pieds ont été desséchés et soumis au dosage de 'ammo-
‘niaque et des nitrates. Trois autres furent immergés dans vn aqua-
rium contenant les sels du liquide de Knop sauf le nitrate de cal-
cium (1emplacé par du chlorure de calcium) mis en solution & une
faible concentratior dans ’eau distillée (chlorwe de calcium 0 gr.250,
phosphate monopotassique 0 gr. 125, sulfate de magnésium 0 gr. 125,
phosphate de fer Ogr. 005, dans 5 litres d’eau). Les plantes ainsi
immeigées dans un liquide dépourvu d’azote y ont été successive-
ment récoltées, I'une aprés 7 jours’ d’immersion, une autre aprés
12 jours et la derniére aprés 24 jours. Elles ont été séchées et sou-
mises au dosage de 'ammoniaque et des nitrates. Les résultats
obtenus sont réunis dans le tableau suivant; ils sont exprimés en
milligrammes d’azote contertu dans 100 gr. de substance séche.
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| AZOTE AZOTE
AMMONIACAL| NITRIQUE
1replante dévaloppéea I’airlibre ............... 15,59 23,41
2¢ plante développéealairlibre ........covu..s 13,75 10,47
?lante dev. 4 Lair puis immergée 7 jours,....... .. 4,50 2,96 .
Plante dev, 4 ’air puis immergée 12 jours,........ 4,36 6,16
Plante dev. 4 air puis immergée 24 jours.. . ...... 7,55 9,29

Les Véroniques immergées dans un miliey dépourvu de ‘nitra-~
tes ne s’enrichissent donc pas‘ en nitrates; les faibles différences
constatées sont de 'ordre des différences individuelles. Par consé-
quent chez cette plante vivant en immersion il ne semble pas que
des nitrates puissent prendre naissance aux dépens des autres

" constituants azotés des tissus. I enrichissement en nitrates cons-’
taté chez des individus immergés dans I'eau courante, et dont les
1acines se développaient dans un sol, doit donc étre attribué & une
absorption de nitrates dans le milieu extérieur, terre ou eau.

Revenant & I'opinion que nous avions antérieurement formu-
lée, nous avons pensé que si le pouvoir d’accumuler les-nitrates
est 1éellement en relation avec la nature des colloides cellulaires
qui prenncnt naissance 'dans certaines conditions de milieu, il
doit é&tre possible de provoquer des accumulations d’importance
trés différente. de ces sels dans deux parties d’un méme individu
en obligeant les organes de I'une de ces parties a se.construire sous

3

Peau et lantre & se construire dans l'air.

L’expéricnce a été réalisée sur la méme espéce Veronica Ana-
gallis. La plante a été tout d’abord cultivée sur un sol, la tige feuillée
se développant dans l’air; au moment ol les fleurs commencajent
& apparaitre, quelques plantes furent récoltées et soumises au dosage
des nitrotes, tandis que les autres furent immergées dans 'eau.,
Dans ces conditions de nouvelles pousses se développérent, pro-
duisant -des tissus qui se constroisaient par:conséquent -sous 1’eav.
Aprés cing semaines de dé’v‘e]oppement dans ces conditions les
plantes furent récoltées et, sur chaque pied, on sépara autant qu’il
était possible les parties les plus Agées, formées dans P’air, des par-
ties jeunes, formées dans 1'eau. Enfin 1'azote nitrigue fut dosé sépa~
rément dans chacun des deux lots.
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Les résultats obtenus sont indiqués ci-dessous. Ils sont expri-
més en milligrammes d’azote nitrique contenu dans 100 gr. de
substance végéiale séche.

N NITRIQUE
Plantes développées a i’airjusqu’a lafloraison ............... a2
Plantes développées sou. ’eau ( Parties Agéss formées dans V'air 709
a partir dela floraison. | { Partiesjeunes formézs dans ’eau 1308

D’autre part, on a réalisé 'expérience inverse. Des cultures
de Veronica Anagallis ont été commencées en immersion dans
Peau et, lorsque les plantes eurent acquis un assez grand dévelop-
pement (les tiges ayant atteint environ 40 cm. de longueur), on a
laissé les extrémités des tiges émerger et continuer leur croissance
dans P’air. Lorsque ces rameaux commenceérent & former leurs
premieéres fleurs, la culture fut arrétée ét, sur chaque plante, la partie
inférieure, plus &gée, formée sous l'eau, fut séparée de la partie
supérieure, plus jeune, formée dans V’air. Ici encore-1’azote nitrique
fut dosé séparément dans chacun des deux lots d’organes.

Les résultats obtenus ont été les suivants :

N NITRIQUE

Parties inférieures, plus Agées, formées dansl’'eau . ............ 1515
_Parties supérieures, plus jeunes, formées dansl’gir.: - .......... 785

Des résultats de ces deux expériences on peut tirer les conclu-
sions suivantes :

1o Comme nous l'avons supposé, il est possible de provoquer
des accumulations de nitrates d’importance trés différente chez
une méme plante en obligeant I'une des partles 4 se coms-

_____ L 19
L
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ans Vair.

20 Les tissus qui se forment dans ’eau sont toujours notable-
ment plus riches en nitrates que les tissus quise forment dans lair.
Les partie. de la plante développées dans I’eau — partie supérieure
dans la premiére expérience et partie inférieure dans la seconde —
contiennent prés de deux fois plus d’azote nitrique que les parties
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développées dans I’air : 1308 mmgr et 1515 mmgr. contre 709 mmgr.
et 785 mmgr..Ces résultats confirment et complétent ceux que nous
avons fait connaitre antérieurement.

30 L’4ge des organes n’intervient pas de fagon appréciable,
seules jouent un rdle déterminant les conditions de milicu.dans

Jesquelles c10issent les organes, puisque, dans la premiére expérience,

ce sont les parties les plus jeunes, et, dans la seconde au contrairg,
les parties les plus Agées qui, construites sous 1’eau, présentent une
notable supériorité dans ’accumulation des nitrates.

40 Les parties de plantes formées dans I'air puis immergées
dans l'eau (premiere expérience) s’enrichissent notablement en
nitrates apres qu’elles ont subi I’action du milieu aquatique ; leur -
azote nitrique s’éléve de 0,022 p. 100 2 0,709 p. 100. Nous retrou-
vons 14, mais beaucoup plus accentués, les faits constatés dans
la premitre partie de ces recherches. Dans lmterpretatmn de ces
résultats il faut tenir compte que la récolte d’organcs formeb dans
Fair peut contenir une certajine proportion d’organes formés dans
Teau; il est en effet difficile de séparer dans les partiey inférieures
des plantes formées dans I’air, puis immergées dans I'eau, les orga-
nes réellement construits dans air des organes ou parties d’orga-
nes qui ont pu se développer sur ces parties inférieures pendant

_ leur séjour sous 'eau. Il est en outre possible que, méme chez les
organes adultes, certains colloides cellulaires subissent des modi-

fications appiéciables, pendant le séjour des plantes dans Peau,
modifications qui les rendent plus aptes & absorber et a fixer les
nitrates. Il se peut enfin que chez ces plantes dont la partie formée
dans Fair, puis immergée, se trouve en connexion mormale avec
la partie plus jeune formée dans I’eau, des phénomenes de migra-
tion de mtrates se produisent de la seconde, construite de telle
facon qu’elle se gorge de mitrates, vers la premigre. Quel que soit
le réle joué par chacun de ces facteurs, ils ne paraissent pas pou-
voir expliquer a4 eux seuls la différence constatée et il parait néces-
saire d’admettre, comme nous avons été amenés 4 le faire dans la
premiére partie de ces recherches, que le milieu aquatique favorise
dans une certaine mesure laccumula’uon des nltrates méme dans
les tissus construits dans Pair. ’

50 Dans la seconde expérience — plantes ayant commencé &
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se développer sous ’eau et continuant leur croissance dans l'air —
nous constatons également chez les organes aériens au début de la
floraison une teneur en azote nitrique bien supérieure (0,785 p. 100)
a celle dés plantes ayant évolué uniquement en milieu aérien depuis
la germination jusqu’® ce stade (début de la premidre cxpérience
0,022 p. 100). Ici plusieurs des arguments invoqués dans le précédent
paragraphe pour expliquer la haute teneur en nitrates des organes
construits dans air puis immergés disparaissent : présence possible
d’organes ou .parties d’organes copstruits sous ’eau, modifications
de colloides des tissus adultes sous l'action du milieu aquatique,
action du milieu eau sur des organes adultes qui favoriserait ’accu~
mulation des.nitrates, mais I'un d’eux subsiste : migration de nitrates
des partics immergées vers les parties‘ se développant & Yair.
A cette cause susceptible d’expliquer en partie la forte teneur en nitra-
tes des organes émergés, il faut vraisemblablement ea ajouter une
autre, ¢’est I’action que doit exercer la partie inférieure des plantes,
immergée, sur le métabolisme ot la morphogénése de la partie
supérieure croissant dans 'air. Les tiges feuillées aériennes formgées
sur une plante dont la partie inféricure est immergée sont morpho-
logiquement trés différentes des tiges feuillées formées sur une
plante dont la partie inférieure s’est constituée dans I’air. Un exa-
"men superﬁciél suffit pour s’en rendre compte. Les différences
morphologiques constatées sont les résultantes de différences physi-
co—chimiques certaines el ces derniéres peuvent alors expliquer
les différences de teneurs en nitrates constatées. Certains travaux
de Troporesco [9], queique relatifs & l’action de conditions’
différentes de celles qui nous occupent — il étudiait l'action du
facteur ‘lumitre — nous fournissent des données extrémement
précieuses pour comprendre ce” qui deit se passer ici.
Troporesca cultive diverses espéces végétales en pleine lu-
mitre, et lorsqu’elles ont acquis un certain développement, il
engage le bourgeon terminal de leur tige dans une caisse obscure
ol ce bourgeon coniinue & croitre; ainsi, aprés queiques semai-
nes, les plantes ont la partie inférieure de leur tige feuillée exposée
4 la lumiére et la partie supérieure & I'obscurité. Il compare alors
1a structure des tissus de la tige et de ceux des feuilles de cette der-
nidre région aux tissus des mémes organes développés sur des
‘ndividus exposés, les uns entierement & I'obscurité, les autres




ACCUMULATION DES NITRATES ' 9

entiérement & la lumitre. Il constate que, par le développement de
leurs feuilles en surface et en épaisseur, par la différenciation du
tissu palissadique et du tissu conducteur, par le fonctionnement de
I'assise génératrice libéro-ligneuse, par I'intensité de la lignification,
par leur richesse en dép6ts amylacés, les sommets de tiges feuillées
développés a l'obscurité au-dessus de bases maintenues & la lu-
miére se rapprochent beaucoup plus des mémes organes apparte-
nant aux individus soumis entiérement a I'action de la lumiére que
. de ceux appartenant aux individus soumis entidrement & 1’action
de T'obscurité. Ainsi, chez ces plantes se développant la base &
la lumitre et le sommet & Pobscurité,.les parties de tiges et les
feuilles qui se sont construites & I’obscurité ont réalisé des struc-
tures d’organes voisines de celles de> organes construits 4 la lumiére.
- 1 faut en voir les causes dans le fait qu’elles ont recu lewr ravitail-
lement en matériaux nutritifs des parties inférieures de la plante,
vivant a la lumiere.

Les facteurs du milieu extérieur influent sur la morphogénése
par lintermédiaire de leur action sur le fonctionnement physio-
logique et sur I’élaboration des constituants chimiques des tissus.
. Le complexe de substances absorbées et élaborées par les organes
soumis a 'action de la Iumiére, qui transite vers les organes sous-
traits 4 cette action; et assure leur approvisionnement, leur apporte
.non seulement les matériaux indispensables a leur croissance, mais
en outre, par la nature des substances qui le composent et par les
concentrations qu’atteignent ses divers conmstituants dans les li-
quides circulants, il leur apporte aussi les agents qui en dirigent
la construction. Ce complexe, venant d’organes fonctionnant a la
lumiére, impose donc dans les organes ou il parvient, malgré qu’ils
croissent a4 l'obscurité, une morphogénése d’organes de lumiére.

Ce sont des phénomenes de méme ordre qui se produisent lors-
que des plantes amphibies sont cultivées de telle sorte que leurs
parties inférieures vivent dans l'eau et leurs parties supérieures
dans I'air. Au moment ol I'extrémité des tiges feuillées commence
3 émerger a la surface de I'cau.ct a-se développer dans l'air, les
liquides circulants qui les. approvisionnent en matériaux nutritifs
viennent des organes immergés ; par la nature des substances qu’ils
apportent, par la concentration a laquelle se trouve chacune de
ces substances, par leur pression osmotique, ils influent sur le
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fonctionnement physiologique, sur la structure chimique et sur la’
morphogénése des tiges feuillées en voie de développement dans
Pair, aussi ces organes.offrent-ils des caractéres trés différents de
ceux des tiges feuillées produites par des bases de plantes construites
dans P'air; beaucoup de ces caractéres doivent gtre intermédiaires
enire ceux des plantes d’eau et ceux des plantes d’air. ‘
L’action des liquides circulants venant des organes immergés
doit étre surtout importante au début du développement- des
pousses émergées ; elle s’atténue dans la suite & mesure que le volume
“des parties vivant 4 Vair devient plus considérable et que, dans 'en~
semble de la plante, le métabolisme de type aérien prend plus d’im-
portance et vient diminuer les effets du métabolisme de type aqua-
tique, mais cette action demeure toujours assez accusée pour é&tre
appréciable dans la morphogénése. Il est donc normal qu’elle appa-
raisse également dans la construction chimique des tissus et nctam-
ment dans I'accumulation des nitrates.
Les premiers travaux entrepris sur ces questions mettent en
. évidence une sensibilité trés remarquable des plantes amphibies
& P’action du milieu extérieur en ce qui concerne leur pouvoir d’accu-
muler I'azote nitrique dans leurs tissus. L’étude de ces plantes dans
des milieux divers doit permettre de réunir des données nouvelles
sur les problemes d’absorption et de fixation des nitrates par les
tissus végétaux. ’
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