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LES TROPISMES ANIMAUX - LE PHOTOTROPISME

par

G. RICHARD

I. — DEriNITioN DU TROPISME

Un tropisme est un mouvement d’orientation etfectué par
un étre vivant sous l’action excitatrice d’une source d’énergie
quelconque, extérieure a 1’organisme.

Ce mouvement est obligatoire. 11 peut étre suivi de dépla-
cement; dans ce cas, si le déplacement se fait vers la source,
le tropisme est dit positif; si le déplacement se fait en sens
inverse, le tropisme est dit négatif.

Les sources d’énergie stimulantes peuvent étre de diverses
nature : lumiére (phototropisme), pesanteur (géotropisme), eau
(hygrotropisme), température (thermotropisme), substances chi-
miques (chimiotropisme), ete.

De plus en plus, on tend & réserver le mot « tropisme » aux
mouvements forcés des organismes fixés, alors qu’on emploie
le mot « taxie » pour les organismes mobiles.

Le phototropisme est de tous les tropismes celui qu’on a
le plus souvent étudié, ce qui ne signifie pas qu’il soit parfaite-
ment bien connu. C’est surtout de lui que nous parlerons ici.

II. — EXEMPLES CONCRETS

Point n’est besoin de chercher trés loin pour en trouver des
manifestations : les pommes de terre qui germent dans une
cave et qui dirigent leurs longues pousses vers le soupirail;
les poissons qui se laissent prendre par les pécheurs de Banyuls,
attirés par la lumiére des lamparos, sont des exemples caracté-
risés de phototropisme.

Avant de passer en revue ’historique des idées sur le pho-
totropisme, je voudrais montrer quels en sont les facteurs prin-
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cipaux. Dans ce but, je vais exposer rapidement l’exemple clas-
sique cité par Rosp des réactions des nauplii a la lumiére.

Prenons donc de jeunes nauplii de Balanus perforatus (com-
muns en Méditerranée) et plagons-les dans une cuve pleine d’ean
de mer. Amenons cette cuve devant une fenétre ou devant une
source lumineuse artificielle.

Les larves se séparent en deux groupes dont ’un est localisé
sur la face éclairée de la cuve, alors que P’autre se tient sur
la face la plus éloignée de la lumiére. On peut répéter 1’expé-
rience un grand nombre de fois, le refournement de la cuve ame-
nant toujours un déplacement total des deux groupes, qui échan-
gent leurs positions.

Tous les nauplii de Balanes montrent donec un net photo-
tropisme, mais les uns sont négatifs, alors que les autres sont
positifs.

Nous pourrons analyser un certain nombre de facteurs du
phototropisme, en utilisant comme critére expérimental le sens
de progression des jeunes Crustacés ou les possibilités d’échan-
ges entre les deux groupes séparés par la lumiére.

Nous mettrons ainsi en valeur l’importance de facteurs
dépendant directement du stimulus (éclairement, temps, nature
des radiations, direction du rayonnement, gradient lumineux)
et de facteurs amenant un changement du phototropisme par
modification de ’équilibre physiologique des animaux (tempé-
rature, concentration saline, substances chimiques, etc.)

Passons rapidement, en revue 1’effet de ces divers facteurs :

a) Holairement. — On peut trouver un seuil de la réaction,
mais pour un éclairement trés faible. Au-dessous de ce seuil,
les nauplii se déplacent comme 3 l’obscurité. Au-dessus, ils sont
photopositifs. Pour les forts éclairements, ils sont photonéga-
tifs. Pour les éclairements intermédiaires, on observe la sépa-
ration en deux groupes, telle que je l’ai déerite plus haut. Ce
phénomene est dii au simple fait que le renversement du photo-
tropisme ne s’opére pas pour tous les individus & la méme va-
leur de I’éclairement. Ceci est extrémement général en biologie,
et surtout en tropismes. Le facteur individuel est bien loin
d’étre négligeable. Les animaux d’un méme lot, choisis dans les
conditions les plus favorables du point de vue d’une homogénéité
possible, réagissent rarement tous suivant un plan identique.
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b) Temps. — On observe que des échanges se produisent
entre les deux groupes de nauplii de la cuve si ’exposition
4 la lumiére se prolonge. En effet, certaing Crustacés photo
positifs deviennent photo négatifs et vice versa lorsque 1’exci-
tation dure quelque temps. Bient6t, il se produit un équilibre
statistique dans la population, les nombres des renversements
dans chaque sens étant égaux et cet équilibre n’est plus affecté
par le temps.

¢) Nature des radiations. — En principe, pour la plupart
des animaux testés, et en particulier pour les nauplii de Ba-
lanes, le bleu, I’indigo et le violet ont le plus d’action. Le rouge
n’a pas d’action. Les radiations de longueur d’onde moyenne
ont des effets variables suivant les animaux.

d) Direction dw rayonnement. — Je fais appel ici a des
expériences réalisées par SPooNER sur un grand nombre d’ani-
maux planctoniques. Lorsqu’on place des animaux photopositifs
dans un faisceau lumineux, que ce faisceau soit paralléle, diver-
gent ou convergent, les animaux se dirigent vers la source
lumineuse. L’inverse se produit avec les espéces négatives. Nous
reviendrons plus loin sur la valeur et l’importance de ces
expériences.

e) Gradient. — Le gradient lumineux (expériences de Sroo-
NER) joue un role moindre que celui de la direction du rayon-
nement, mais néanmoins on observe des agglomérations d’indi-
vidus dans les zones les plus sombres du gradient s’ils sont photo
négatifs, dans les zones plus claires s’ils sont photo positifs.

f) Température. — Plus elle est élevée, plus le change-
ment du signe positif en négatif est rapide et facile i obtenir.
g) Concentration en chlorure de sodium. — Plus la quantité
de sel est grande dans l'eau, plus les réactions positives
se renforcent pendant que les négatives diminuent d’intensité.

Inversement, dans de I'ean de mer diluée, les nauplii posi- -
tifs le sont moins fortement, alors que les négatifs le sont plus.

h) Autres substances chimiques. — Les substances chimi-
ques se classent en trois groupes suivant leurs effets :

— Celles qui rendent les réactions positives plus nettes (sen-
gibilisateurs : CO2? pour les Daphnies) ;

— QCelles qui rendent les réactions moins intenses (désensi-
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bilisateurs : permanganate de potasse, acétone, etc., pour les
nauplii) ;

— Celles qui sont sans action (acides nitrique et chlorhydri-
que, soude, glucose pour les nauplii).

Dans la nature, et bien souvent dans les conditions expéri-
mentales, si on ne g’entoure pas de précautions extrémement mi-
nutieuses, quelques-uns de ces facteurs peuvent jouer ensem-
ble, si bien que ’analyse du tropisme se trouve frés délicate.
Il faut faire trés attention a ce que les variations de 1’éclaire-
ment ne fassent pas varier la température du champ expéri-
mental ou que lintervention d’écrans quelconques ne modifie
pas la composition spectrale de la lumiére émise.

Et maintenant que nous avons fait connaissance avec la
phototropisme, essayons d’étudier les diverses théories explica-
tives qui se sont fait jour et de voir les classements possibles
des différents modes de réaction a la lumiere.

III. — THRORIBS BT CLASSIFICATION DES RBACTIONS

PHOTOTROPIQUES

Deés la fin du XVIII® siécle, les esprits curieux s’intéresse-
rent aux réactions des animaux a la lumiére. Les « Mémoires »
de REAUMUR sont justement célébres. Il a assisté a la danse des
Ephémeéres autour de sa chandelle; décrivant scrupuleusement
les phénomenes, il est arrété par leur explication: un « amour »
pour la flamme qui conduit au suicide par combustion lui semble
quelque chose de monstrueux.

Tout aussi bon observateur que REAUMUR, Paul BERT a, de
plus, le mérite d’avoir été un bon expérimentateur. Il s’est atta-
ché spécialement a la question des lumiéres colorées. Ayant re-
marqué que ses Daphnies s’agglomérent dans le jaune-vert,
région du spectre qui nous parait la plus lumineuse, il en dé-
duit D’identité de l’organe photosensible des Daphnies et du
notre. Il pense que les animaux recherchent la lumiére qui leur
permet de mieux voir, si bien qu’il n’existerait pas de lucifuges
absolus.

GRABER introduit la notion de la valeur affective des lumie-

res, celles-ci pouvant causer des impressions agréables ou désa-
gréables. Mais surtout, ¢’est lui qui parle le premier de la possi-
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bilité d’existence d’une sensibilité extra-oculaire d’ordre photo-
chimique, peut-étre plus importante que la sensibilité oculaire.

Tous ces auteurs et ceux de leur époque (TREMBLEY, LUBBOCK
entre autres) répondent en termes anthropomorphiques aux
questions « pourquoi? », qu’ils se posent constamment. Il leur
parait inconcevable que les réactions animales ne soient pas
guidées par des « intéréts » momentanés, intéréts congus au
sens humain du mot.

La publication de ’ouvrage de J. LoEB « Der Heliotropismus
der Thiere und Seine Uebereinstimmung mit der Heliotropismus
der Pflanzen » (1890) va marquer une nette réaction contre les
tendances anthropomorphiques. Lo, de formation matérialiste,
géduit par la simplicité des lois de 1’héliotropisme découvertes
par SACHS pour les plantes, cherche & expliquer le phototropis-
me animal avec le méme canevas. Les lois de SACHS se rameénent
a trois :

— Loi des excitations symétriques ;

— Loi de Defficacité des rayons les plus réfrangibles;

— Loi de l’excitation continue & intensité constante.

Lome construit sa « Théorie mécaniste » en partant d’un
certain nombre de postulats. Il admet 1’idée de la symétrie fon-
damentale des organismes : symétrie interne, symétrie des ré-
cepteurs sensoriels et des organes locomoteurs.

D’autre part, il suppose que les excitations périphériques
déterminent des contractions toniques dans les muscles loco-
moteurs, contractions proportionnelles & l’intensité de 1’exei-
tation.

Pour Lous, enfin, les animaux possédent une polarité dans
le sens antéro-postérieur, qui commande le sens des mouvements
de déplacement.

Partant de ces idées, Loms démontre que les tropismes (il
réduit d’ailleurs les tropismes aux seuls mouvements d’orien-
tation dans le flux stimulant) sont des mouvements forcés, non
adaptatifs; 1’animal serait orienté par les lignes de force dn
champ énergétique dans lequel il est placé ; les deux facteurs prin-
cipaux de cette orientation étant la direction des rayons et la
symétrie de 1’organisme.

En définitive, un animal quelconque mis dans un champ
de lignes de forces tendra toujours & se placer de facon que ses
récepteurs symétriques soient également excités.
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A D’appui de sa théorie, Lors a construit une machine donf
les mouvements étaient commandés par l’intermédiaire de re-
lais actionnés par 2 cellules photoélectriques symétriques. Effec-
tivement, cette machine se dirigeait parfaitement dans un champ
lumineux.

Plus tard, et en collaboration avec ses disciples (BoEN en
particulier), Loms fut obligé de modifier quelque peu sa théorie
primitive trop stricte devant la diversité des phototropismes.

I1 rejeta toutes les réactions qui ne correspondaient pas
a sa définition des tropismes dans la catégorie des « réactions
a la sensibilité différentielle ». Un certain nombre d’animaux,
pour LoeB, semblent se guider sur les différences de 1’intensité
lumineuse dans les régions traversées. Ces variations déclen-
cheraient des réflexes de recul suivis d’une nouvelle progression
dans un sens différent, ceci jusqu’a l’arrivée dans une région
ol les excitations ne se produiraient plus.

Le principal adversaire de Loms fut JeNNINGS. Ce dernier
accumula un grand nombre d’observations rigoureuses sur les
réactions des Protozoaires aux substances chimiques. JBNNINGS
constate que les Protozoaires répondent d’abord par un mou-
vement de recul a toute excitation; ils pivotent, puis se re-
mettent a nager, mais dans la nouvelle direction ou le pivote-
ment les a amenés. Si ’animal rencontre alors a nouveau la
substance excitante, le méme phénomene se produit. §’il ne la
rencontre pas, il continue sa marche. Ces mouvements (« avoi-
ding reactions » de JuNNINGS) ameénent la formation d’agglomé-
rations de Protozoaires dans les zones d’excitation nulle.

Etendant sa théorie aux autres tropismes et en particulier
au phototropisme, JENNINGS pense que les réactions des animaux
sont des réflexes moteurs causés par les variations de ’intensité
lumineuse. Le phototropisme serait dt non & des causes physi-
ques propres au stimulus, mais a des facteurs physiologiques
dépendant soit de l’espéce animale, soit de son état passager.
Ceci expliquerait facilement les changements de signe des réac-
tions pour un méme individu suivant 1’éclairement stimulant.
En définitive, toutes les réactions, positives et négatives, se-
raient adaptatives et conduiraient I’animal dans la région
optimale pour ses conditions de vie.

JENNINGS a soulevé beaucoup de critiques lorsqu’il a essayé
d’étendre sa théorie au comportement général, car il a fait usa-
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ge de notions psychologiques dépourvues de l’objectivité qui
avait présidé i son travail expérimental. C’est sous cette der-
niére forme que sa théorie est restée (théorie des essais et
erreurs). ;

Dans le cadre de cet article, je ne peux m’étendre sur toutes
les modifications apportées aux théories de base des tropismes
par les divers chercheurs.

Toutefois, il faut parler des recherches d’Et. RABAUD et de
G. ViAup, qui ont fait faire un grand pas a la connaissance des
tropismes.

Pour RABAUD, attraction et répulsion sont également impé-
ratives : les animaux ne peuvent pas §’y soustraire. Les réac-
tiong positives ne sont certainement pas adaptatives. Pour les
réactions négatives, RABAUD ne croit pas a une différence de
nature avec les positives : « Il faut renoncer & une distinetion
radicale que rien n’appuie. On peut seulement dire, pour le mo-
ment, que le tropisme négatif n’est pas, quant & D’orientation
des mouvements, exactement symeétrique du tropisme positif.
Mais ce qui les sépare n’est pas une différence de nature. »
(RABAUD 1949).

RABAUD s’oppose donc & JENNINGS, mais il n’est pas pour
cela, d’accord avec Loes. En effet, il pense qu’on ne peut pas
assimiler les tropismes au tonus. Les réflexes toniques détermi-
nent une contraction légére et permanente des muscles (réflexes
de posture), alors que les réflexes moteurs, rapides et hrefs
agissant sur des muscles en état de tonus sont des réflexes
cloniques. Je n’insiste pas sur les preuves expérimentales de
cette identification des tropismes aux réflexes cloniques. Je
renvoie & la derniére mise au point de RaBAuD (1949).

Viaup est absolument catégorique et il sépare nettement
les deux réactions positives et négatives. Ces derniéres sont pour
lui adaptatives et de nature toute différente des réactions positi-
ves (c’est & ces derniéres seules qu’il réserve le nom de photo-
tropisme).

Moyennant quoi, il faut rendre grices & VIAup d’avoir con-
tribué beaucoup a clarifier I’étude des déplacements positifs.
Il aboutit & une théorie psycho-physiologique et distingue trois
facteurs internes du phototropisme :

— « La capacité photopathique qui désigne la maniére dont
les animaux supportent la lumiére d’expérience et 8’y adaptent...
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— L’impulsion photokinétique qui désigne tous les effets
locomoteurs produits par la lumiére sur les animaux;

— Le signe primaire positif, qui désigne une tendance la-
tente & se tourner vers la lumiére, tendance qui s’actualise dés
que les conditions le permettent. » (VIAUD 1948).

Viaup s’attache aussi a réhabiliter une notion mise en
relief par GRABER : celle de la sensibilité dermatoptique. C’est
une sensibilité extra-oculaire, par la peau. Ses récepteurs ne
sont pas définis, mais leur maximum de sensibilité se situerait
dans la région bleu-violette du spectre, alors que le maximum
de la sensibilité optique est dans le jaune-vert.

Les expériences de SPoONER et de RICHARD en faisceau con-
vergent démontrent que les réactions négatives ne sont pas d’un
autre ordre que les réactions positives. Il est en effet difficile
de soutenir qu’une réaction qui conduit un animal négatif dans
la région de plus fort éclairement (point de convergence du fais-
ceau) est adaptative. Ces expériences démontrent aussi 1’im-
portance de la direction du rayonnement et la faible valeur dn
gradient d’intensité dans les phénoménes d’orientation.

CLASSIFICATION DES REACTIONS PHOTOTROPIQUES

Devant la masse de faits récoltés par les divers chercheurs
ayant étudié le phototropisme, il fallait opérer un classement
pour faire le point. KiaN (1929) se chargea de ce travail néces-
saire et Viaup (1938) modifia légérement son travail.

Plus récemment, FRAENKEL et GUNN (1940) publiérent une
classification tres complete des tropismes. Je vais en exposer
les plus grandes lignes.

Les réactions des animaux sont réparties dans 3 grandes
catégories :

Cinéses; taxies; orientations transverses.

1° Les Cinéses sont toujours des réactions non dirigées, mais,
selon le mode de progression, FRAENKEL et GUNN distinguent :

— Les orthocineses on la vitesse de locomotion dépend ds
I'intensité stimulante ;

— Les clino-cinéses o le nombre de détours par unité de
temps dépend de l’intensité de la stimulation.
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2° Les Tawies sont des réactions dirigées. On les classe,
en étudiant trois critéres :

— I/obtention de ’orientation devant une seule source;

— L’orientation devant deux sources lumineuses;

— Les mouvements apres ablation unilatérale des récep-
teurs. Ce classement aboutit & trois catégories :

— Clinotawie ou lorientation sur une source est obtenue
par comparaison des intensités qui se suivent dans le temps
sur les récepteurs. Devant deux sources, ’animal s’oriente
entre les deux. L’ablation unilatérale des récepteurs produit peu
d’effet. '

— Tropotawies ou Porientation vers une source se fait par
comparaison simultanée des intensités sur les récepteurs symé-
triques. Devant deux sources, 1’animal s’oriente entre les deux.
L’ablation unilatérale des récepteurs produit des mouvements
de manége dans un éclairement uniforme. Pour les animaux
positifs, les mouvements de manége se font avee le réecepteur
intact a I’intérieur. C’est le contraire pour les négatifs.

— Télotaxie on Vorientation est directe sans aucune dévia-
tion. Devant deux sources, ’animal ne se dirige toujours que
vers I'une d’elles & un moment donné (il peut se diriger seule-
ment vers lautre immédiatement apres). On n’est pas certain
de V’effet de 1’ablation unilatérale des récepteurs qui ne donne

pas de résultats homogeénes.

3° Les orientations transverses se font vers un stimulus
suivant un certain angle. On y distingue :

— La réaction du compas lumineux ou la locomotion se fait
suivant un angle fixe par rapport aux rayons lumineux;

— La réaction dorsale (ow wventrale) a la lumiére, réaction
non accompagnée de locomotion et qui améne 1’animal & pré-
senter toujours la méme face de son organisme aux rayons
lumineux ;

— La réaction ventrale aw sol commandée par la pesan-
teur, qui oriente toujours la méme face du corps vers le sol.

SOULATIRAC a critiqué la classification de FRARNKEL et GUNN,
signalant que, & part la réaction du compas lumineux, les au-
tres orientations transverses sont plutét des réflexes de posture
que de véritables tropismes. D’autre part, il ne pense pas qu’il
soit néeessaire de détacher des aufres taxies la réaction du com-
pas lumineux,
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IV. — CoNCLUSION

Dans cette rapide revue des théories et de la classification
des tropismes, et plus particuliérement du phototropisme, j’ai
été amené a passer un peu vite sur certains points de détail
qu’il pourra étre intéressant de développer plus tard.

Néanmoing, j’espére avoir donné une vue d’ensemble de
I’évolution des idées sur les tropismes, évolution qui s’est faite
en quatre temps. Aprés l’ére des opinions anthropomorphiques
de RAUMUR et Paul Burt, vint une époque d’explications méca-
nistes sous ’influence de .J. Lomp. La théorie physiologique ap-
partient & Jennings. Enfin, notre période est caractérisée par une
orientation psycho-physiologique des interprétations générales.

Les positions sur le phototropisme positif sont maintenant
assez nettes et les théories explicatives de VIAUD semblent devoir
Pemporter. Par contre, la valeur des réactions négatives n’est
pas bien fixée actuellement et je réserve quelques arguments
4 leur sujet pour la thése que je termine actuellement sous la
direction de M. le Professeur Pierre P. GRASSI.

(Laboratoire d’Bvolution des Hires Organisés, Paris).
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