
Emploi de l'hydrazide maleique
(1,2-dihydropyridazine — 3,6-dione)

en physiologie vegetale
Par

Paul-Emile PILET

(Institut de Botanique, Universite de Lausanne)
Regu le 4 Fevrier 1956

L'emploi de l'hydrazide maleique (HM), des 1949, dans les recher-
ches de Physiologie vegetale d'une part et dans les travaux d'agronomie
experimental d'autre part, a donne des resultats extremement interes-
sants, publies dans de tres nombreux travaux. Notre but, dans ce present
article, est de presenter une vue d'ensemble de ces recherches et, en nous
appuyant autant sur les publications de Physiologie vegetale que celles
de pratique agricole, de tirer des nombreuses experiences connues, quel-
ques-unes des proprietes biologiques de cette substance. Ajoutons que
certains auteurs ont de ja presente une analyse partielle des etudes con-
cernant l'HM, soit en se basant sur les travaux de Physiologie pure (9,
117), d'agronomie (21, 140, 161, 165, 168, 181, 183) ou encore en melant
les observations pratiques aux experiences de laboratoire (54, 56).

C h i m i e. L'etude des proprietes chimiques et du mode de forma-
tion de l'HM a fait l'objet de travaux relativement recents (5), l'HM
(l,2-dihydropyridazine-3,6-dione) est une substance cristalline et inco-
lore qu'on peut preparer en partant d'une solution alcoolique d'anhydride
maleique, en y ajoutant de l'hydrazine sous forme d'hydrate (6). Sa
formule brute est C4H4N2O2, son PM est de 112 et son point de fusion
voisin de 260 (d'autres auteurs le situent entre 296 et 298). Cette sub-
stance acide forme des sels alcalins solubles dans l'eau et davantage
encore dans l'alcool, ils sont pratiquement non toxiques pour l'homme
et l'animal (des experiences ont ete faites sur le rat et le pore entre
autres, 50). Sur les amphibiens, l'HM parüt bioquer la croissance
embryonnaire et larvaire (66). Plus recemment un brevet americain
donne le mode de fabrication suivant de l'HM: 32 gr d'hydrazine et 98 gr
d'anhydride maleique dans 300 cc d'eau et 100 cc d'HCl cone, donnent,
apres 1 h. d'ebullition, 97,3 gr d'HM.' (71). Signalons enfin une methode
colorimetrique qui permet de deceler la presence d'HM dans les tissus
vegetaux et animaux, avec une sensibilite de l'ordre de 0,1 y[m\ (179).

T e c h n i q u e s d ' a p p l i c a t i o n . L'HM est generalement appli-
que en solution aqueuse, parfois alcoolique, sous forme d'hydrazide de
l'acide maleique, ou de son sei de Na (25) ou encore sous forme de
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diethanolamine d'HM (64, 67, 79, 121, etc.) et de triethanolamine
d'HM (25). Dans la pratique horticole, on asperge cette substance sur
les feuilles (aerosol d'HM, 110, 114); on peut aussi proceder au badi-
geonnage des organes (103), ou a l'aspersion directe du sol. L'emploi de
la päte de lanoline enrichie d'HM a ete egalement proposee pour des
traitements de tiges (65) ou de racines (136). Pour des essais plus pre-
cis, les milieux solides de Bonner additionnes de vitamine B1 (144),
celui de Knop (9) ont ete proposes; les milieux habituellement utilises
pour la culture des tissus in v i t r o (52, 92) et le milieu de White II
(135) applique sur filtre ou coton se sont trouves etre d'emploi tres
commode. Enfin l'utilisation de la sciure sterile (132) et du liquide de
Ringer (134) ont donne, pour des experiences particulieres, d'excellents
resultats.

L'i n h i b i t i o n de c r o i s s a n c e . L'HM, des les premiers essais
sur un materiel d'emblee tres divers, s'est avere etre un puissant inhi-
biteur de croissance, avec toutefois un effet stimulant (80, 135, 180)
que nous examinerons ulterieurement. Son action depend evidemment
de la duree du traitement, de la concentration utilisee et de Tage de
l'organe traite. II ressort d'experiences sur les racines du Lens, par
exemple, que plus Tage de la racine est avance au moment de l'applica-
tion de l'HM, plus l'effet inhibiteur est accru (132, 134, 135); des
resultats semblables ont ete obtenus sur des plantules du Citrus (17),
alors que sur les tomates, il semble que l'HM a moins d'action sur leur
developpement s'il est administre 6 ou 7 semaines apres qu'au debut de
la culture (59). Relevons encore que l'action de l'HM depend de nom-
breux facteurs ambiants comme le pH (20, 118) et que la tolerance a
l'HM est augmentes si la temperature nocturne est basse et si la teneur
du milieu de culture est faible en nitrates (80). II faut insister aussi,
du moins pour les essais pratiques, sur les transformations chimiques
que subit l'HM dans le sol (98). Comme les resultats des traitements
dependent essentiellement de la nature des organes en jeu, nous nous
proposons de grouper les observations sur l'HM en analysant successi-
vement son role d'inhibiteur de croissance, de la germination, du
developpement des racines, tiges, feuilles, fleurs et fruits. Puis, avant
d'examiner les questions relatives ä l'action de l'HM sur le metabolisme,
nous aborderons brievement l'examen de quelques travaux relatifs au
role de l'HM sur les cultures de tissus, les plantes inferieures et les
hormones de croissance.

G e r m i n a t i o n . L'HM reduit le % de germination des semences
de plante de coton traitees dans le premier mois de leur floraison (42).
Certaines graines, comme celle du pois, de la moutarde et du ble, sont
sensibles ä un traitement ä l'HM, et si leur germination n'est pas
completement arretee, eile est fortement retardee, ce qui n'est pas le cas
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pour les graines de betterave, de luzerne, de carotte et de tomate (119).
L'HM inhibe egalement le germination des graines du Rumex (120).

R a c i n e . Sur les racines du Pisum, il est demontre qu'une solution
de lOOy/lO cc du milieu de Bonner entraine une inhibition de 50%
du developpement des racines principales. L'ABIA1) est d'ailleurs apte
ä rendre reversible l'effet de l'HM (143). Pour une cone, de 10-6, les
racines de pois, de ble sont inhibees dans leur croissance et cette
inhibition se poursuit au-delä de 15 j . apres le traitement (119). Des
racines du Pisum, cultivees aseptiquement en milieu synthetique de
Bonner avec vit. Bt, l'HM etant ajoute au milieu aux doses de 5 ä
10 Y/20 CC, sont inhibees (50%) pour 190 y, le poids sec diminue aussi
(50% d'inhibition pour 70 7). (143, 144). Les racines de tomate sont
egalement inhibees par l'HM dont l'action diminue au fur et ä mesure
que la racine est plus longue. II est interessant de relever que l'HM
accroit la teneur en eau des racines (59). Une inhibition du meme
ordre est obtenue pour les racines d'Allium (63) et pour celles du
Rumex (120). Sur les racines du Lens, nous pouvons resumer ainsi
les resultats obtenus: des racines traitees par l'HM sont inhibees quel
que soit leur age pour une cone, superieure ä IO-5 M. Si l'HM agit
en presence d'ABIA, l'inhibition est moins grande pour de tres jeunes
racines (effet stimulateur de l'ABIA sur des racines encore pauvres en
auxines) que pour des racines plus ägees (132, 133). L'application de
lanoline enrichie d'HM entraine egalement une inhibition d'allonge-
ment des racines traitees (136). Les resultats sont confirmed dans
une etude plus complete ou il est demontre en outre que plus la racine
est ägee au moment du traitement, davantage l'inhibition causee par
l'HM est grande. Cette inhibition augmente d'ailleurs avec la concen-
tration. Pour des racines du Lens jeunes (1 ä 4 mm) et pour des
cone, faibles (de 1.10—t2 ä 1.10—6M), l'HM peut entrainer une legere
stimulation (jusqu'ä -\- 18%) qui n'est pas due ä des variations de pH
(maintenu ä 6,0) (135). Cette observation peut rejoindre les recherches
sur de jeimes racines du Lolium ou la stimulation par l'HM se manifeste
pour des cone, inferieures ä 1 ppm et 10 ppm pour celles d'Agrostis
(180). Citons aussi les experiences sur les jeunes racines du mais ou
l'HM, de 1 ä 10 ppm, entraine une acceleration de croissance et des
500 ppm un nette inhibition; dans ce meme travail il est demontre que,
en dessous d'un pH de 6,1'HM quelle que soit sa concentration, exerce
toujours une action inhibitrice sur l'allongement des racines de mais
(20). Signalons pour terminer que, sur des racines du Lwpinus, l'HM
peut attenuer efficacement l'action inhibitrice de fortes concentrations
d'ABIA sur l'allongement de la racine principale (13).

1) Dans la suite de notre expose, e'est-ainsi que nous desdgnerons 1'acide
b-indolyl-acetique.
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R h i z o g e n e s e . La croissance des radicelles de pointes de carotte,
sectionnees longitudinalement, permet de mettre en evidence l'antago-
nisme physiologique de l'ABIA et de l'HM (134). A faibles concentra-
tions, l'HM assure une activation de la rhizogenese des racines laterales
de carotte, qu'on peut interpreter par Faction de l'HM sur le pericycle,
observation faite sur la racines du Lens, traitees par de la lanoline
enrichie d'HM (136). A fortes doses, l'HM inhibe nettement la rhizoge-
nese des racines de carotte, cette inhibition peut etre levee d'autant plus
fortement que la cone, de l'HM est plus grande (134). La formations de
radicelles de Pisum est nettement retardee par l'HM est pour la concen-
tration de 70 Y/20 CC de milieu de Knop, on peut noter 50% d'inhibition
dans la formation des racines laterales (142). Sur les racines du Lupinus
(Test de Macht), les radicelles (dont le nombre est mesure 6 j . apres le
traitement) se forment davantage en presence de certains cone. d'HM.
Ainsi, pour 28 et 29 ppm, l'inhibition est nette; avec 14,5 ppm il y a une
legere stimulation, maximum pour 3,625 ppm et qui diminue ensuite (9).
Mais pour des concentrations plus elevees (10—° ä 10~3) la rhizogenese
diminue et sur le meme materiel, il est interessant de remarquer que si
l'ABIA entraine un accroissement de la rhizogenese (de 10-6 ä 10—4),
cette substance peut assurer une levee d'inhibition due ä l'HM (13).
Utilisant des pätes de lanoline enrichies d'ABIA et d'HM, on a pu
observer sur les racines du Lens que l'ABIA avait une action stimulante
sur la formation des racines laterales et pouvait lever l'inhibition due ä
l'HM, ces resultats dependent toutefois tres fortement de l'äge des
racines au moment du traitement (136).

T i g e. Des plantes du Chrysanthemum, traitees par de l'HM
(1000 ppm) changent completement d'aspect, l'HM entraine la
supression de la dominance apicale; tous les bourgeons lateraux
se developpent et, par suite, le nombre des tiges se trouve forte-
ment augmente, la plante devient ainsi buissonnante (8). A la suite de
traitement ä l'HM (2000 ppm), un grand nombre de plantes horticoles
repondent par une diminution de diametre de leur tige (58). Si la crois-
sance internoedale des tiges de haricot et de tomate est inhibee par
l'HM (activite essentiellement antimitotique), le Tournesol et le
Rudbeckia, ne presentent pas de diminution de croissance durant le
premier mois, apres quoi celle-ci reprend (89, 90). D'une facon generate,
l'HM, applique sur les feuilles, entraine l'inhibition d'allongement des
tiges; signalons toutefois les essais portant sur les tiges d'Apium oü de
l'HM (50 et 100 ppm) peut accelerer la croissance des tiges, surtout
lorsque les plantes sont tres jeunes (80). Relevons enfin que si l'HM est
applique sur des tiges du Datura (50 mg/1), la croissance est inhibee,
mais le developpement des tumeurs presentes sur ces plantes n'est pas
affecte, par contre l'application de doses plus fortes (800 mg/1) directe-
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ment sur les Crown-gall bloque leur croissance sans affecter celle des
tiges (103).

F e u i 11 e. Des troubles morphologiques resultent souvent, sur les
feuilles, d'aspersions d'HM. Ainsi sur le coton, la tomate et la betterave,
l'aspersion d'HM (0,4%) entraine d'importantes modifications compa-
rables ä celles que produit le 2,4-D. (28). Si 0,1% d'HM provoque
l'acceleration de croissance des feuilles de betterave, 1% entraine net-
tement leur inhibition, alors que ces traitements ne paraissent pas avoir
d'action sur la croissance des tubercules (39, 44). Sur les plantes de
tomate, l'HM (2000 ppm) entraine des malformations foliaires, identi-
ques ä celles relevees sur les feuilles de betterave, ainsi que l'apparition
abondante d'anthocyanes (60). Les feuilles de pomme de terre, traitees
par de l'HM (0,2 ä 0,4%) ont tendance ä s'enrouler (50). Des defor-
mations foliaires ont egalement ete observees sur des plantes du Lilium
(157). II convient de relever encore l'action de l'HM sur la chute des
feuilles du cotonier (15).

B o u r g e o n s e t p o i n t s v e g e t a t i f s . Un traitement ä
l'HM provoque l'inhibition de croissance des points vegetatifs de Canne
ä sucre, sans freiner pour autant le developpement des entrenoeuds
embryonnaires (16). La differenciation des points vegetatifs de plantes
du Triticum est fortement ralentie par un traitement ä l'HM (de 50 ä
1600 ppm, 73). De nombreux travaux ont permis de mettre en evidence
le role nettement inhibiteur joue par l'HM sur la croissance des bour-
geons vegetatifs (49, 84, 114, 117, 166). Cette inhibition pourrait s'expli-
quer par Faction directe de l'HM sur les mitoses des points vegetatifs,
comme il Fa ete demontre avec le sei de diethanolamine d'HM (0,01 M),
sur Phaseolus (64).

D o m i n a n c e a p i c a l e et c o r r e l a t i o n s . L'inhibition
apicale, partiellement due aux auxines, parait rompue ä la suite d'un
traitement ä l'HM. Ainsi, en traitant des Chrysanthemum avec de l'HM
(1000 ppm), on obtient des plantes buissonnantes, exactement comme
si on avait supprime le bourgeon terminal de la tige principale (8). Des
observations semblables ont ete faites sur le coton (102). Plus recem-
ment sur les tiges d'Osier (Salix), un traitement ä l'HM (0,1—0,3%)
eut pour effet d'entrainer, d'une maniere exuberante, le developpement
des bourgeons lateraux. On pourrait admettre que l'HM neutralise l'acti-
vite des auxines (V. plus loin) elaborees par le bourgeon terminal et que
celles-ci perdraient la faculte d'inhiber le developpement des bourgeons
axillaires; mais d'autres interpretations sont possibles, surtout si Ton
songe que les processus de dormance de ces bourgeons ne sont pas neces-
sairement places sous la controle des auxines. II faudrait admettre
Faction directe de l'HM sur les bourgeons axillaires eux-memes (101).
Des resultats identiques ont ete obtenus sur des plantes de betterave
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(108) et du Rubus (110). Cependant, il faut signaler que I'acceleration
des bourgeons lateraux n'est pas toujours la consequence d'un traitement
ä l'HM; dans le cas du tabac par exemple, I'HM entraine aussi bien l'inhi-
bition des bourgeons apicaux que celle des bourgeons axillaires, avec
evidemment un effet superieur chez les premiers (157).

F l e u r s e t f l o r a i s o n . L'application d'HM sur les feuilles du
Lactuca sativa peut avoir lorsque la plante est jeune des effets stimu-
lants sur la floraison (7, 22). Mais ces observations ne sont pas genera-
les et il convient de relever que la plupart des experiences dans ce
domaine ont mis en evidence le role nettement inhibiteur de l'HM sur la
floraison. Ainsi des plantes de tomate, croissant dans un milieu de Knop
-j- HM (62,5 ä 1000 ppm) ont montre un net retard dans le developpe-
ment des boutons floraux; des resultats annalogues ont ete obtenus par
aspersion des feuilles (HM 125 ppm ä 2000) (9). Pour des plantes de
tabac, un traitement de 100 ppm retarde la floraison de 7,3 j . , de 200 ppm
de 8,7 j . , de 400 ppm de 10,7 j . et pour 800 ppm, la floraison est totale-
ment inhibee (23), des resultats semblables ont ete obtenus sur le coton
(42). L'action freinatrice de l'HM sur la formation des fleurs a ete
retrouvee sur un grand nombre de vegetaux, signalons brievement le
nom de quelques plantes sur lesquelles porterent ces experiences: cacao
(140), canne ä sucre (16), cerisier (166), coton (42, 102), Chrysantheme
(88, 145), epinard (77), fraisier (169), framboisier (84, 85, 110, 166,
169), Gingko (109), haricot (69). laitue (91), lis (157), mais (114),
orge (88), pecher (166), pomme de terre (187), pommier (166, 169),
raisin (169), soya (88), tabac (88, 114, 125, 159), tomate (187), xan-
thium (114). Kelevons encore que l'application de l'HM (375 ä 6000 ppm)
sur des plantes de pommes de terre a des consequences differentes sur
la formation des tubercules suivant que le traitement a lieu avant,
pendant ou apres la floraison; plus il est tardif, meilleur est le rende-
ment qui diminue d'ailleurs avec l'augmentation de la cone, de l'HM
(34). La chute des petales du Magnolia (67) est retardee en meme temps
que la floraison. Dans une autre serie d'experiences, citons les observa-
tions qui ont mis en evidence le role de l'HM comme sterilisant. L'appli-
cation d'HM (250 ä 500 ppm) peut entrainer une sterilite temporaire du
Citrullus (138). La sterilite male des epis de mais est obtenue par trai-
tement des feuilles ä l'HM (35, 117), le pollen se forme avec difficulte
(83), mais celui qui a pu etre analyse microscopiquement ne parait pas
etre malforme (45), ce qui n'est pas le cas pour le pollen de Triticum
(73). On doit signaler finalement que bien souvent le nombre et la taille
des grains de pollen de plantes traitees (le ble par exemple) diminue
au fur et ä mesure qu'augmente la cone. d'HM (74).

F r u i t e t f r u c t i f i c a t i o n . Sur quelques arbres ornemen-
taux, dont le Ginkgo (18), des experiences ont montre que l'HM pro-
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voquait nettement Tinhibition de la formation des fruits. Des resultats
identiques sont obtenus sur le coton (42) et sur diverses plantes comme
le framboisier, le mürier et le pommier (48). Pour certaines varietes
d'orange, l'HM (500 et 1000 ppm), applique sur l'arbre pendant la florai-
son, a pour effet d'augmenter le nombre des fruits dont la taille par
contre est sensiblement diminuee (43). Pourtant, sur le millet, le nombre
des grames recoltees apres un traitement ä l'HM decroit avec leur taille
d'autant plus fortement que la concentration de l'HM augmente (46),
de semblables observations ont ete faites sur YAsclepias (68), le haricot
(69), le coton (102), le cacao (140) et le pommier (147, 148). L'action
de l'HM sur le retard de la maturation des fruits a ete signale sur le
pommier, le raisin, le fraisier et le framboisier (169, 170).

Q u e l q u e s p r o p r i e t e s p r a t i q u e s . En analysant l'action
de l'HM sur la croissance des racines et des tiges, sur le developpement
des feuilles, des fleurs et des fruits, nous avons dejä rencontre quelques
applications pratiques possibles. Les grandes institutions de recherches
agronomiques ont, depuis quelques annees, applique, un certain nombre
des proprietes precedemment relevees. II en est d'autres encore que nous
nous proposons de resumer tres brievement maintenant.

C o n s e r v a t i o n des p o m m e s de t e r r e : avant l'encavage,
un traitement de pomme de terre par le triethanolamine d'HM (3%) a
pour effet d'inhiber fortement la formation des germes alors que le sei
de Na de l'HM (0,2%) empeche tout developpement des moisissures
(25). Un traitement des feuilles de la plante par de l'HM (0,2—0,4%)
retarde tres fortement le developpement des germes (50). La perte de
poids des tubercules est ainsi considerablement diminuee (cone, maxi-
mum active: 1250 ppm), celle des germes formes aussi evidemment
(cone, maximum active 5000 ppm) (51). Relevons qu'un simple trempage
des tubercules dans des solutions d'HM ne suffit pas ä bioquer la ger-
mination, ce qui voudrait dire que la penetration de cette substance
est lente et que son effet est essentiellement metabolique (107). Cette
action inhibitrice de l'HM a ete etudiee dans de nombreuses et differen-
tes conditions d'experiences (100, 176). Signaions pour terminer une
methode simple et ingenieuse qui consiste ä introduire dans les tuber-
cules un cure-dents impregne d'HM, le developpement des germes est
rapidement stoppe (122).

C o n s e r v a t i o n des b u l b e s d 'o ignon: la germination
des oignons, conserves en cave est freinee par un traitement au trietha-
nolamine d'HM (3%) (25). L'arret de la germination des bulbes d'Al-
lium cepa par traitement de l'HM a ete egalement obtenu avec d'autres
techniques que nous ne croyons pas utile de citer ici (81, 176, 177, 178).

L u t t e c o n t r e l e s m a u v a i s e s h e r b e s : de nombreux
travaux ont porte sur l'action herbicide de l'HM (99, 149, 163). L'HM
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(2000 ppm) entraine la destruction des plantes d'orge de deux semaines,
alors que d'autres plantes resistent comme le coton (29) ou les arbres
fruitiers (31). Cette propriete herbicide de l'HM est nettement depen-
dante de la nature chimique et physique des sols traites (98).

R e s i s t a n c e a u x b a s s e s t e m p e r a t u r e s : sur les fram-
boisiers, l'aspersion de 750 ppm d'HM (aerosol) parait favoriser la
resistance de ces plantes au froid (110), des observations identiques ont
ete faites pour des plantes du Citrus (141).

C u l t u r e s de t i s s u s in v i t r o . L'emploi des cultures de
tissus, pour l'etude des proprietes de l'HM s'est montre tres utile et de
nombreux resultats, specialement relatifs ä Faction de cette substance
sur le metabolisme, ont pu etre obtenus, nous les analyserons plus loin
et nous nous attacherons ici ä examiner seulement l'action de l'HM sur
la croissance des cultures in v i t r o.

Sur les cultures de tissus de Parthenocissus et d'Helianthus, l'HM
n'a pas favorise la formation de cals (9, 11); un traitement, par l'HM,
de cultures de tissus provenant de racines du Cichorium qui peuvent
proliferer sans ABIA, entraine l'arret total du developpement. Pour les
tissus de tubercules d'Helianthus, la proliferation induite par l'ABIA
(10-5) est complement stoppee par l'HM (10~6 ä 10-4) (12). Dans le
cas des tissus de carotte, plus sensibles que ceux d'endive, l'HM est
nettement un inhibiteur de proliferation doue d'une faible toxicite (52).
Sur les cultures de tissus de topinambour, l'HM provoque la deshydrata-
tion des cellules; ä faibles doses eile renforce Faction stimulante de
l'ABIA, alors qu'ä fortes cone, ces substances sont antagonistes. Les
neoformations produites par l'ABIA -j- HM sont plus abondantes qu'avec
l'ABIA seul (53) . . sur les memes cultures et sur celles d'hybrides de
soleil et de topinambour, l'HM ä faibles cone, ne modifie pas les proces-
sus d'histogenese provoques par l'ABIA, alors qu'ä fortes doses, l'HM
agit sur la structure des tissus, se comportant dans une certaine mesure
comme la colchicine (54). Sur les tissus de carotte, l'HM accroit leur
teneur en saccharose, sans modifier la formation d'amidon ou d'holosides
hydro-solubles autres que ce glucide (55). Des experiences sur des cul-
tures de Crown-gall semblent montrer que l'HM demeure sans action
(87). Les variations du metabolisme des glucides sur les cultures de tis-
sus liberien de carotte (128, 130) et de topinambour (129, 131) sous
Faction de l'HM, seront examinees plus loin. Signalons encore, sans
entrer dans le detail, les recherches faites sur les cultures de Crown-gall
de scorsonere (92) ou l'HM inhibe d'autant plus le developpement (des
10—7) que sa concentration est plus forte et sur les topinambour (93, 94)
ou il est montre que l'HM n'agit pas sur la teneur en auxines des tissus
traites.
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P l a n t e s i n f e r i e u r e s . Compares aux travaux portant sur les
plantes superieures (Phanerogames), les recherches qui ont trait aux
vegetaux inferieurs sont relativement peu abondantes. Signalons les
essais entrepris sur Spirodela polyrrhiza, cultive dans l'eau -f- HM
(125 ppm ä 2000) et qui ont montre que l'HM n'entrainait pas de modi-
fications importantes dans la croissance; les frondes cependant furent
reduites de V3 ä V4 (9). Une serie d'experiences sur une filicinee, Gym-
nogramme (150) doivent etre mentionnees, elles ont permis bien mettre
en evidence le role de l'HM sur la germination des spores (152), sur le
developpement (151), la morphologie (153) et la sexualite (154) des
prothalles. Sur les champignons, les recherches sont encore moins nom-
breuses. L'HM applique sous forme de sei de Na (0,2%) stoppe comple-
tement, tout developpement des moisissures qui ont l'habitude de se
former sur les pommes de terre conservees en cave (25). L'HM reduit
la croissance ä'Allomyces javanicus (phase sporophytique) sur milieu
synthetique liquide, des la cone. 10~3. Un petit nombre de zygotes ger-
ment encore en presence de 5 . 10—3 M, mais leur croissance mycelienne
est totalement inhibee; l'adjonction simultanee d'une dose favorable
d'ABIA (5 . 10—5 M) n'a pas attenue la toxicite d'une conc. demi-lethale
d'HM (2,5 . 10-3 M) (160). Sur les bacteries du sol, on doit mentionner
quelques recherches interessantes. Si l'HM ne semble pas avoir d'action
sur le developpement de VAzotobacter, bacterie fixatrice d'N, ä 3 . 10—8

et 3 . 10~7, cette substance accelere la croissance du Cytophaga Hut-
chinsoni, cultive sur plaques de silico-gel; 3 . 10—4 entraine alors une
forte inhibition (33). Le Rhizobium parait etre un des microorganismes
du sol le plus sensible ä l'action de l'HM (diethanolamine), l'inhibition
commengant ä 280 ppm, alors que pour d'autres bacteries il faut utiliser
au moins 1000 ppm pour freiner leur croissance (121).

T r o u b l e s m o r p h o l o g i q u e s . Si l'HM entraine presque
toujours une inhibition de croissance, il etait interessant de savoir dans
quelle mesure son action portait sur la structure des organes traites, un
certain nombre de publications, que nous allons passer en revue, ont ete
consacrees ä ce sujet.

A n a t o m i e : des racines du Lens, traitees par de la lanoline
enrichie d'HM, ont montre, sous la region d'application, un etranglement
cause vraissemblablement par la deshydratation des tissus et une cour-
bure apparaissait. II convient de relever aussi que, sur le meme materiel,
l'acceleration de la rhizogenese et la formation plus abondante des poils
absorbants, pour certaines concentrations et pour des racines d'un äge
determine, modifiaient Failure generale des racines traitees (136). Sur
des plantes de coton, de betterave et de tomate, un traitement ä l'HM
(0,4%) entrainait presque toujours des malformations foliaires com-
parables ä celles obtenues par application du 2,4 D (128).
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H i s t o l o g i e : si, pour certains chercheurs, un traitement ä l'HM
n'entraine pas de modifications dans la structure des tissus (119) et
sur la proliferation cellulaire de cultures de tissus de Parthenocissus,
Cichorium et Helianthus (11), sur les tissus tumoraux du Rumex (120)
et sur les tiges du Phaseolus (162), la plupart des observations indiquent
que l'HM entrainent des troubles histologiques d'importance. Sur les
tiges de tomate, de tournesol, de Rudbeckia, et de haricot, de nombreux
essais ont ete faits et ont mis en evidence Faction tres nette de l'HM
sur la structure des tissus traites. Retenons brievement que l'HM ralen-
tit tres fortement la formation du bois secondaire, et que si ce corps
n'agit pas sur les dimensions des cellules epidermiques et vasculaires,
il entraine l'allongement des cellules du parenchyme cortical (65). Sur
le Phaseolus, 1'application d'HM a pour consequence le developpernent
exagere de la zone d'abcission du petiole, accelerant ainsi la chute des
feuilles (162). Dans les tiges et les feuilles du Lilium, on peut observer
la destruction du phloeme ä la suite d'applications d'HM,, les cellules
sont, de plus, generalement aggrandies et les espaces intercellulaires
augmentent de dimensions (156). Cette necrose des tissus liberiens
peut etre egalement relevee dans les tissus du Brassica, de l'orge et du
haricot (30). Mais si, sur les tiges du Lilium, l'HM assure l'apparition
de cellules geantes (156), qu'on retrouve dans les tiges de coton (102)
et les cultures de tissus in v i t r o de rhizome de topinambour (54),
dans les tiges de tomate, le phenomene inverse a ete observe puisqu'un
traitement ä l'HM a pour consequence d'inhiber l'accroissenient diame-
tral des cellules medullaires (65). L'action inhibitrice de l'HM sur l'acti-
vite des assises generatrices a ete signalee particulierement en ce qui
concerne le phellogene, et par suite la formation de liege (137). (V. ä
ce propos la note page 288). L'etude histologique des racines du Lens,
traitees par une päte de lanoline enrichie d'HM devait permettre les
conclusions suivantes: l'augmentation des tissus suberifies en presence
d'HM parait plutot due ä la lanoline, mais l'HM provoque une legere
augmentation de la cuticule, ainsi qu'une faible activation du pericycle,
ce qui a pour consequence, suivant l'äge des racines traitees, la duree
de 1'application et la cone, utilisee, la formation legerement acceleree des
racines laterales (136). Cette action de l'HM sur 1'assise generatrice
des radicelles a ete egalement relevee sur les racines du Lupinus (9),
alors que sur celles du Pisum et du Triticum, il y aurait plutot inhibition
pericyclique (119). L'application d'HM, sur les racines du Lens a de
plus pour effet de deshydrater les tissus (136). L'etude de la structure
des tissus cultives in v i t r o de rhizomes de topinambour, et d'hybrides
de soleil et de topinambour en presence d'ABIA et d'HM permet de pre-
ciser qu'ä des concentrations de l'ordre de 10—8 ä 10—6, l'HM ne modifie
pas les phenomenes d'histogenese provoques par TAB I A. A plus fortes
doses, (10—5), l'HM manifeste une certaine activite en modifiant la
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structure des neoformations. Associe ä FABIA (10—6), l'HM (IO-3) pro-
voque la formation de cellules geantes, de ja rencontrees dans les tissus
de plantes traitees par aspersion de leurs feuilles. Les troubles histolo-
giques resultant de Faction de l'HM sont, pour les cultures de tissus
precedemment citees, comparables ä ceux que produit la colchicine (54).

Sur les racines du Lens, traitees par l'HM au moment de leur ger-
mination sur papier filtre, on pourra relever encore certains troubles
histologiques caracteristiques et qui dependent essentiellement de l'äge
et de la cone. Pour 1. 10—4 M, les poles de bois ont une differenciation
plus accusee que les temoins, pour 2,4.10—4 M, le pericycle est legere-
ment active et les cadres endodermiques de Caspary sont plus volumi-
neux, avec 3,7 .10—4 M, les lacunes ont tendance ä se substituer aux
faisceaux vasculaires et la moelle commence ä se lignif ier (105).

C y t o l o g i e : Faction de l'HM sur le noyau et les mitoses a ete
etudiee avec soin et le role antimitotique et radiomimetique de cet
inhibiteur tres souvent signale (1). Son action directe sur les mitoses a
ete mise en evidence sur les racines du Vicia Faba qui, plongees dans
une solution d'HM (0,0005 M) ä 12—14° C, durant 24 h. n'ont montre
aucune mitose pendant 2 jours. Pour des cone, plus faibles, la division
cellulaire n'est pas stoppee, mais il y a rupture de chromosomes, pheno-
mene cependant pas general (il n'a pas ete observe sur Rhoeo discolor,
Muscaria plumosus, et Scilla sibirica). L'HM agirait sur Fheterochroma-
tine et non, comme beaucoup de substances antimitotiques sur Feuchro-
matine (32). Sur les racines d'Allium, l'HM se comporte comme un
inhibiteur de Fentree en mitose, sans causer des troubles mitoclasiques
(36). Le role de l'HM ne consiste pas dans le blocage du metabolisme
des aeides nucleiques par substitution du barbiturique ä Furacile car
sur des plantules de Pisum et des racines d'Allium, Faddition d'uracile
n'attenue pas Faction mito-depressive de l'HM, comme le fait le barbital
(37). Ainsi, toujours sur les racines d'Allium, l'HM n'entraine pas une
inhibition preprophasique mais provoque une diminution progressive
du nombre des mitoses. Les proprietes des divers stades de la division
cellulaire ne sont jamais changees de fagon notable, cependant, dans
certains cas, la proportion des telophases est legerement modifiee (38).
L'HM, qui, ainsi qu'on vient de le voir, est nettement antimitotique ne
se comporte pas de la meme fagon, ä concentrations äquivalentes, sur
les meristemes de bourgeon apical et sur celui de la racine du Pisum;
le meristeme radiculaire etant apparemment plus sensible (27), Rele-
vons aussi, pour les racines d'Allium, que l'HM entraine ä la fois une
inhibition de la division cellulaire et de l'elongation, alors qu'ä faibles
concentrations, seule Finhibition mitotique demeure (63). Des resultats
differents ont ete obtenus sur les prothalles du Gymnogramme et il a
ete montre que l'HM, ä des concentrations inferieures ä 1. 10—5, n'agit
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ni sur Pelongation, ni sur Pactivite mitotique. Entre 10—5 et 5.10—5,
Pelongation est inhibee, mais la frequence des mitoses est encore nor-
male, ä 10—4, Pelongation est toujours ralentie et la division des cellules
est freinee (152). Sur les racines du Lens, il devait etre montre que
Pinhibition mitotique due ä PHM est d'autant plus forte que la cone, est
plus elevee; Paction freinatrice de PHM est persistante. Cet inhibiteur
ne joue pas seulement un role dans Pentree des cellules meristematiques
en division, mais aussi dans la duree de leur cinese (105). Plus parti-
culierement, Petude des variations de Pindex mitotique (nombre de
cineses/1000 cellules) de tissus meristematiques des racines du Lens,
devait montrer que le nombre des mitoses diminue d'autant plus forte-
ment que la concentration est legerement plus elevee (inhibition de 50%
pour 2,4 . 10—4 M) (106, 135). Signalons pour terminer que Paction anti-
mitotique mise en evidence sur les bourgeons apicaux des plantes du
Phaseolus, permet non seulement de comprendre Paction inhibitrice de
PHM sur la croissance des tiges, mais encore son role dans la levee de la
dominance apicale (V. plus haut) (64).

T e n e u r en a u x i n e s . Pour expliquer Paction inhibitrice de
PHM sur la croissance, il etait normal de rechercher les relations qui
pouvaient bien exister entre cette substance et les hormones de crois-
sance, facteurs responsables de la croissance des tissus vegetaux. On
imagina d'abord qu'il y avait entre PHM et PABIA un antagonisme
physiologique (98), et que PHM devait etre considere comme une anti-
auxine (97). L'inhibition par PHM ne saurait etre expliquee pas Peven-
tuelle combinaison de ce corps avec les auxines (un melange d'HM et
d'ABIA, a une vitesse de diffusion qui reste egale ä celle de PABIA
seul), mais par son action probable sur Poxydation de PABIA (1).
Des experiences montrerent en effet, sur des tissus de tiges du Pisum,
que PHM faciliterait la destruction des auxines en agissant sur les
systemes auxines-oxydasiques, le maximum d'oxydation aurait lieu ä
34° C et pour un pH de 5,6. L'intensite des phenomenes oxydatifs serait
doublee pour 1.25.10—3 M et la lumiere accelererait cette inactivation (4).
II est interessant de relever que la scopoletine agit exactement en sens
inverse (2). Or si PHM, pour reprendre les recherches citees sur son
eventuelle propriete d'activer les systemes enzymatiques assurant la
degradation des auxines, agissait sur le metabolisme hormonal, un trai-
tement par cet inhibiteur devrait avoir pour consequence immediate de
causer la diminution de la teneur en auxines des tissus. Sur des cultures
de Crown-gall de scorsonere (92) et sur des cultures de tissus de topi-
nambour cultives in v i t r o (93, 94), d'une part, dans les meristemes
de racines du Lens (132, 133, 135) et sur des plantules de Pisum (3),
d'autre part, il devait etre demontre que Papplication d'HM ne modifie
en rien la teneur en auxines des tissus traites. Ajoutons que si un trai-
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tement ä l'ABIA ou au DL-tryptophane assure une elevation de la teneur
en auxines des meristemes radiculaires du Lens, l'application supplemen-
taire d'HM ne change pas l'etat auxinique des tissus, autrement dit
l'augmentation de la cone, en hormones est encore assuree (135). Ces
remarques, sont, nous semble-t-il, essentielles, car il etait facile d'attri-
buer ä l'HM, inhibiteur de croissance typique, un role sur les auxines
et d'expliquer l'arret de developpement resultant de l'application de cette
substance, par une diminution de la teneur en hormones. Les observa-
tions precedemment citees sont caracteristiques ä cet egard et si Ton
peut envisager tout de meme que l'HM peut agir d'une f agon indirecte sur
le mecanisme d'action des auxines, en exerc.ant son action non pas sur
les auxines proprement dites, mais sur les substances qui en derivent.
(94), il faut chercher ailleurs, et particulierement dans les varia-
tions du metabolisme, les perturbations internes qui decoulent de l'appli-
cation de l'HM.

HM et s u b s t a n c e s de c r o i s s a n c e . L'etude des reactions
de croissance d'un tissus traite simultanement par l'HM et des substan-
ces de croissance, peut nous apporter quelques renseignements sur les
rapports qui lient cet inhibiteur avec des agents du developpement.
L'antagonisme physiologique, dejä signale plus haut, a ete mis en evi-
dence pour l'ABIA, le 2,4-D et l'acide naphtalene acetique avec l'HM (1).
Ces memes proprietes ont ete signalees sur les cultures de tissus de
topinambour ou il fut demontre que, aux cone. d'ABIA inferieures ou
egales ä 10—5, 1'addition d'HM se traduit par une inhibition de crois-
sance d'autant plus aceentuee que la dose ajoutee est plus elevee. Aux
tres fortes concentrations d'ABIA (10—4), l'HM diminue la toxicite de
cette substance. Ces observations (94) confirment les resultats obtenus
sur des tissus identiques et oü il avait ete trouve que l'HM, a faibles
doses, renforce l'action stimulante de l'ABIA, et ä fortes cone, devient
antagoniste (53), et celles portant sur la culture de tissus de tubercules
d'Helianthus oü la proliferation cellulaire, induite par 10—5 d'ABIA,
etait completement stoppee par l'HM (10—6 ä 10—4) (12). Sur les tissus
de topinambour, l'HM provoque une inhibition de l'action stimulante du
2,4-D et de l'acide naphtoxyacetique sans que la teneur en auxines des,
tissus traites ne soit influencee (94). Sur les racines du Lens, l'inhibi-
tion de croissance causee par l'application de l'HM ou de l'ABIA
augmente si la cone, de ces substances et si Tage des racines traitees
augmentent. D'autre part Tinhibition provoquee par un double traite-
ment d'HM et d'ABIA est plus forte que celle qui resultait de l'applica-
tion d'une de ces substances ä concentrations äquivalentes (135). Ces
observations sont done en accord avec celles portant sur l'action de
l'ABIA sur les cultures de tissus (94), mais s'opposent aux recherches
concernant l'action de l'HM sur les racines principales du Lupinus qui
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indiquent que l'HM peut attenuer l'action inhibitrice de fortes cone.
d'ABIA (13). D'ailleurs l'action inhibitrice de l'HM et de l'ABIA a
ete egalement signalee sur d'autres racines (82) et sur celles du Pisum
il a ete observe que l'inhibition due ä l'HM peut etre levee partiellement
par FABIA (142). Relevons encore que si l'ABIA inhibe la formation
de radicelles de pointes de carotte sectionnees longitudinalement et cul-
tivees aseptiquement (cone, des 5 .10—5 M), cette inhibition peut etre
levee d'autant plus fortement que la cone. d'HM, appliquee en meme
temps que l'ABIA est plus elevee (134). Sur des cultures de carotte in
v i t r o , un certain nombre d'essais furent tentes dans le but de savoir
si les proprietes de l'HM etaient liees ä la fonction hydrazide. A cet
effet le groupe acide d'une substance de croissance, l'acide a-naphtyl-ace-
tique, fut remplace par le groupe hydrazide. Les resultats montrerent
qu'on ne peut en aucun cas attribuer les proprietes particulieres de l'HM
ä la fonction hydrazide elle-meme puisque le produit ainsi forme conser-
vait encore toutes les proprietes de l'acide a-naphtyl-acetique (14)1).
Signalons, pour terminer qu'un melange d'HM et de 2,4-D conserve les
proprietes simultanees des deux substances, puisqu'il entraine un retard
dans la maturite (HM) et dans la chute des fruits (2,4-D) (147, 148).

HM et p r e c u r s e u r s a u x i n i q u e s . L'etude de Faction
combinee de l'HM et de precurseurs auxiniques devait apporter quelques
donnees interessantes relativement aux relations possibles entre cet
inhibiteur et le metabolisme biochimique de l'ABIA. Sur des tissus de
topinambour cultives in v i t r o , l'application de tryptophane (10—4),
parallelement ä l'HM (de 10"° ä 10—4) a ete faite, mais aucune mesure
relative a la croissance des cultures n'a ete malheureusement donnee.
Retenons de ces essais que la production d'auxines par les tissus n'est
pas modifiee par l'HM (93, 94). Sur les racines du Lens, il convient de
relever qu'un traitement ä l'HM seul entraine une inhibition toujours
superieure ä celle que produit le DL-tryptophane ä cone, äquivalentes.
L'inhibition provoquee par un double traitement de DL-tryptophane et
d'ABIA est plus forte que celle qui resultait d'une application d'une de
ces substances seule. II convient de remarquer qu'un traitement au DL-
tryptophane entraine une legere augmentation de la teneur en auxines
des tissus meristematiques; cet accroissement n'est pas modifie par
l'HM (135).

T e n e u r en eau. L'action de l'HM sur la teneur en eau des
tissus a ete mise en evidence sur des cultures de tissus de topinambour;

1) Dans un travail general sur le role des hydrazides sur l'histogenese
de certains arbres forestiers (C. Jacquiot, C. R. Acad. Sc, 256, 958, 1953),
des conclusions differentes sont tirees et il est observe que la fonction hydra-
zide empeche d'une fac.on constante, et ceci pour de nombreuses substances,
toute differenciation assurant la formation d'assises generatrices.
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pour une concentration de 10~l d'HM, le rapport entre le poids frais et
le poids sec est de 4,0, pour 10—5 on trouve 4,21 alors que les temoins
donnent un rapport qui oscille entre 5,63 et 6,26. L'HM entraine done
une deshydratation appreciable des tissus (53). L'HM provoquerait aussi
une diminution du poids total des tissus, plus par une perte d'eau que
par un ralentissement de leur croissance (96). Sur des plantes de tomate,
il a ete observe que si l'HM entrainait une forte perte d'eau des tissus
de la tige, dans les racines on devait relever une legere hydratation
(59). Pourtant, ä la suite d'application de lanoline enrichie d'HM, les
tissus des racines du Lens montraient, dans la zone traitee, une nette
deshydratation (136). Signalons. encore que la nebulisation d'HM (0,2%)
des feuilles de betterave 20 j . avant la recolte des tubercules, avait pour
effet (les observations sont faites 40 j . apres la recolte) d'assurer la
deshydratation des tubercules, alors qu'un meme traitement, quelques
heures avant la recolte, demeurait sans effet (24).

M e t a b o l i s m e g l u c i d i q u e . Si l'activite photosynthetique
de plantes traitees par l'HM ne parait pas modifiee par cet inhibiteur
(par. ex. betterave, 44) bien que cette substance agisse sur la genese
des chlorophylles (V. plus loin), les reserves glucidiques (oses et osides)
subissent souvent d'importantes modifications et les travaux qui suivent
rendent compte des resultats, souvent contradictoires, obtenus. Relevons
tout d'abord que l'HM assure une diminution du transport descendant
des glucides dans les vaisseaux liberiens (56). La teneur en saccharose
de tubercules de betterave est nettement reduite 40 j . apres la recolte
lorsque les feuilles des plantes ont recu, 20 j . avant, 0,2% d'HM (24,
26, 164). Cependant dans d'autres conditions d'experiences et de con-
servation, les tubercules ont montre une legere augmentation de leur
teneur en saccharose (108, 137) sans presenter aucun changement dans
leur cone, en sucres reducteurs (40). Sur la pomme de terre, l'aspersion
des feuilles par 1000 ä 2500 ppm d'HM n'a pas entraine de modifications
dans la teneur en sucres reducteurs (72) alors que pour l'oignon, ceux-ci
paraissent devenir plus abondants (123), ce qui est aussi le cas pour
les plantes de tabac (126). Les divergences presentees, surtout en ce qui
concerne les changements dans le taux en saccharose, qui ne semble pas
modifie, pour certains auteurs (155,174) pourraient s'expliquer d'une part
par le fait que les conditions d'experience et de culture sont souvent bien
differentes et d'autre part par les modifications importantes que subis-
sent les reserves de saccharose dans les tissus temoins, Des tubercules
non traites perdent du saccharose et l'HM, suivant sa concentration em-
pecherait plus ou moins ces degradations (175). Ainsi, on peut l'imaginer,
suivant l'importance de l'action de l'HM, il y en aurait plus, autant ou
moins. Sur des cultures de tissus in v i t r o de carotte, l'HM provoque
aussi une augmentation du taux en saccharose qui cependant diminue

P h y t o n, Vol. 6. Fasc. 3—4. 1956. ]_9

©Verlag Ferdinand Berger & Söhne Ges.m.b.H., Horn, Austria, download unter www.biologiezentrum.at



290

avec l'elevation de la concentration (55). Des observations identiques
sont faites pour des feuilles de mais, avec la remarque supplementaire
que le dextrose ne subit pas de modifications (115). Dans le cas des
feuilles de coton traitees par l'HM (2400 ä 4800 ppm), on peut observer
une nette reduction des reserves glueidiques, due vraissemblablement au
derangement fonctionnel des vaisseaux liberiens, ä la suite de formation
de collapses (102). Cette etude permettrait de comprendre aussi pour-
quoi l'HM assure un ralentissement de la vitesse de la seve organique
(56). Des experiences interessantes ont ete faites avec precision sur
les tissus liberiens de racine de carotte cultives in v i t r o . A la suite
d'un traitement par l'HM, on peut relever d'abord une diminution de la
teneur en sucres totaux. L'HM, de plus, ne favorise la Synthese du
saccharose que pendant les 16 premiers jours; la production est ensuite
freinee, puis on assite ä une diminution de la teneur en saccharose, due
sans doute ä Faction proprement toxique de l'HM sur les mecanismes
enzymatiques. Cependant que la teneur en fructose qui augmente dans
les tissus temoins, reste constante dans les lots traites. A 10—3, l'HM
est nettement toxique et l'augmentation de la concentration en glucose
observee pour cette cone, resulterait de l'inhibition du tissu mort par
le liquide du milieu (128, 130),

Les resultats obtenus quant aux variations de la teneur en
amidon des tissus traites par l'HM sont plus constants et, dans
une certaine mesure, moins decevants que ceux qui porterent sur
l'effet de l'HM sur les reserves de saccharose. Sur les tiges de
choux et d'orge, l'application d'HM a pour effet d'augmenter le
poids sec des tissus apres 12 j . , avec une accumulation de polyholosides
et de fructosane. Si le 2,4-D stoppe partiellement l'effet de l'HM, cet
inhibiteur provoque avec le 2,4-D, sur Faxe hypocotile du haricot, une
nette augmentation du taux en amidon (30). Pourtant, sur des cultures
de tissus de carotte in v i t r o, si l'HM entraine l'accroissement de la
cone, en saccharose, il n'y a pas de formation supplementaire d'amidon, ni
de diholosides solubles, autres que le saccharose (55). Des observations
histochimiques sur les racines du Lens ont montre que si l'ABIA
entrainait une forte diminution du taux en amidon, un traitement ä
l'HM, au-contraire, paraissait accelerer 1'accumulation des reserves amy-
lacees (137). Sur la tomate et le haricot ages de 5 semaines, l'HM
(2000 ppm) est pulverise. Les plantes sont placees ä l'obscurite et on
peut observer que les feuilles traitees contiennent plus d'amidon que les
temoins; ä l'obscurite, les feuilles attachees ä la tige perdent plus rapi-
dement leur amidon si elles n'ont pas ete traitees ä l'HM, e'est l'inverse
pour les feuilles detachees. Dans une seconde serie d'experiences, des
haricots de 16 j . et des tomates de 60 j . sont places ä l'obscurite jusqu'ä
ce qu'ils n'aient plus d'amidon. La moitie des plantes sont alors traitees
par l'HM (2000 ppm) et restent 60 h. ä l'obscurite apres quelques jours,
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dans des conditions normales, on peut observer que toutes les plantes,
traitees ou temoins, sont egalement riches en amidon, d'oü Ton peut
conclure que l'HM ne bloque pas la Synthese de l'amidon, mais retarde
l'amylolyse (62). Signalons enfin, dans les feuilles du Pisum traitees
par de fortes cone. d'HM la presence de grosses inclusions cellulaires,
sans qu'on puisse preciser la nature chimique de ces reserves (probable-
ment des polyholosides autres que l'amidon), mais qui indique (V. plus
loin) que l'HM reduit les processus respiratoires (29). Pour terminer
cette etude de Faction de l'HM sur le metabolisme glucidique,
signalons les recherches portant sur l'inuline. Dans des tissus de topi-
nambour cultives in v i t r o , l'HM inhibe la synthese de l'inuline (129,
131), ces observations indiquent nettement l'action directe de cet inhi-
biteur sur les processus enzymatiques.

M e t a b o l i s m e a z o t e . A la recolte, des betteraves, traitees
15 j . avant par l'HM (aspersion foliaire) ont un taux en N aminique
legerement accru et ceci d'autant plus fortement que la cone, de l'HM
est plus elevee; apres quelques semaines de conservation, e'est l'inverse
qui se produit et les tubercules traites contiennent moins d'N que les
temoins (40). Des petioles d'Apium presentent une nette diminution
en composes azotes solubles lorsque les plantes, cultivees dans des sols
contenant 10, 20 et 75 ppm de nitrates sont traitees par de l'HM (100
ä 250 ppm (80). Sur des plantes de tabac, traitees par l'HM, les amides
sont plus abondantes et les reserves en proteines N moins nombreuses
que dans les temoins (126).

C h l o r o p h y l l e s . L'HM, applique sur des gazons, a pour effet
de les rendre chlorotiques; mais 6 semaines apres le traitement, les
chlorophylles sont totalement regenerees (41). Des observations iden-
tiques ont ete faites sur le petiole et les feuilles d'Apium (80) et sur les
feuilles de pomme de terre (86). Sur des plantes du Pisum, enfin, l'HM
agit sur la biosynthese des chlorophylles en freinant la formation de ces
pigments (taux d'inhibition de 50% pour 26 mg) (144) x).

C a r o t e n o i d e s . Un traitement par l'HM des feuilles de pomme
de terre, ne parait pas modifier l'accumulation des carotenoides dans
cette plante et particulierement dans les racines, par contre la teneur
en provitamine A est differente de celle des temoins (47). L'action de
l'HM sur la genese des carotenoides a ete toutefois nettement relevee
dans des observations sur les plantules du Pisum et il a ete demontre

*) Signalons encore une etude, lue en cours d'impression (R. BADKE,
Gartenwelt, 56, 11, 1956), dans laquelle il est cite des essais d'application
d'HM (1,5 kg/100 1) sur un gazon qui, 8. j . apres le traitement se colore en
vert fonce (resultats apparemment contradictoires); les feuilles du Trifolium
presentaient 13 j . apres le meme traitement une coloration brunätre.

19*
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que l'HM entraine un net ralentissement dans la biogenese des carote-
no'ides. II suffit de 12,4 mg pour causer une inhibition de 50% dans
l'elaboration de ces pigments, l'HM est done un anticarotinogene assez
actif, son effet sur les chlorophylles est plus faible (26 mg pour une
inhibition de 50% de la biosynthese (144).

A n t h o c y a n e s . L'aspersions des feuilles de tomates par l'HM
(2000 ppm) a souvent pour consequences l'apparition, dans les feuilles,
de grandes quantites d'anthocyanes (60). Des observations comparables
ont ete faites sur les plantules de Poa, Phaseolus et mais (11, 112).

S u b s t a n c e s m i n e r a l e s . Sur des plantes de tabac, traitees
par l'HM, le calcium et le magnesium sont plus abondants que dans les
tissus temoins, par contre le phosphore parait diminuer et les tissus non
traites en contiennent davantage (126). L'action de l'HM sur revolution
chimique des phosphates dans les tissus a ete mise en evidence sur les
racines du mais. Si l'HM entraine, pour un pH de 6, un ralentissement
de l'allongement des racines, cette inhibition peut etre levee par adjonc-
tion de KH2PO4, ce qui semble indiquer Faction de cette substance sur
les reserves en phosphore (20).

R e s p i r a t i o n . D'apres ce qui precede, on peut dejä dire que
l'HM, dont l'application entraine d'importantes modifications dans le
metabolisme des reserves, agit vraissemblablement sur l'amplitude des
echanges respiratoires. L'HM aurait un effet retardateur sur les proces-
sus respiratoires de petales de Magnolia (67) et sur les tissus de pomme
(147, 148). L'intensite des phenomenes respiratoires de cultures de
tissus in v i t r o d'Allium est fortement diminuee ä la suite de traite-
ments ä l'HM (78). L'adjonction de succinate augmente la respiration
de fragments de bulbes d'oignons häches, traites par de faibles doses
d'HM (500 ppm). Par contre si ces memes tissus ont ete traites par des
doses d'HM plus elevees (4000 ppm), l'application de succinate demeure
sans effet. (79). Une interessante etude portant sur le mais (A),
l'orge (B), le ble (C), l'avoine (D), le pois (E), le tournesol (F) et la
tomate (G) a permis de preciser le role de l'HM sur les processus
respiratoires. Pour un pH de 4, l'HM stimule l'absorption d'oxygene des
plantes A, E et F, alors qu'il entraine une nette diminution de cette
absorption chez les autres vegetaux precedement cites. Pour un pH de 6,
la respiration ne parait pas affectee. II convient de relever encore que
les racines des vegetaux B, C et D sont plus sensibles que celles des
autres (118). Ajoutons, pour appuyer cette discussion relative ä
l'action de l'HM sur la respiration, que des mesures thermoelectriques
ont montre, sur les racines de betterave, que les plantes traitees avaient
une temperature legerement inferieure (quelques degres en moins) ä
celles des temoins (173), ce qui voudrait bien dire que l'HM, ralentissant
les echanges respiratoires et par suite les degradations des reserves,
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joue un role direct sur la production d'energie des tissus vegetaux
traites.

A c t i v i t e e n z y m a t i q u e . L'action de l'HM sur le metabolisme
n'est possible que si cet inhibiteur joue un role dans l'activation ou
l'inactivation des processus enzymatiques in v ivo . Nous avons dejä
releve que si certains auteurs supposaient (1, 97, 98) ou observaient
(2, 4) une action de l'HM sur les auxines-oxydases et par suite sur la
teneur en auxines des tissus, d'autres montraient au-contraire, que cet
inhibiteur ne modifiait pas la concentration en hormones des tissus
traites et ne saurait par consequent agir sur les systemes enzymatiques
controlant le metabolisme biochimique des hormones de croissance (92,
93, 94, 132, 135). D'une fagon generate on trouve indique dans les
recherches relatives a l'action de l'HM sur l'activite enzymatique des
tissus, que cet inhibiteur presente un effet toxique sur tous les processus
enzymatiques et sur le cytoplasme (1). Sur des cultures de carotte in
vitro (128, 130) et sur celles de topinambour (129, 131), Faction de
l'HM sur les differents systemes enzymatiques reglant le metabolisme
des glucides est nettement demontree (V. plus haut). Pour des cultures
de tissus d'Allium, l'HM aurait pour effet d'inactiver totalement les
deshydrogenases et de diminuer parallelement les processus respiratoires
(78, 79). Cette inactivation des systemes deshydrogenasiques pourrait
etre partiellement supprimee par traitement ä l'ABIA (104, 105).

C o n s i d e r a t i o n s g e n e r a t e s

Ainsi les application de l'hydrazide maleique tant en Physiologie
vegetale que dans la pratique agricole sont innombrables, elles vont nous
permettre de resumer brievement quelques-unes des proprietes essen-
tielles de cette substance. Dans des conditions de culture determinees,
pour une temperature, une intensite d'eclairement, une humidity soig-
neusement precisees, une composition particuliere du milieu, un pH
donne (chacun de ces facteurs influenc.ant nettement le mode d'action
de l'HM), ce produit entraine generalement une reduction du pouvoir
germinatif des semences, un ralentissement de la croissance des racines
et des tiges, des deformations foliaires, un arret de developpement des
points vegetatifs, la diminution de la dominance apicale par supression
de l'activite des bourgeons terminaux, un retard dans la floraison et
dans la maturation des fruits. On s'est apergu, en outre, que plus la
concentration de cet inhibiteur augmente, plus le ralentissement de la
croissance etait important; encore fallait-il preciser tres exactement
la duree et le mode d'application, la nature et l'äge des organes traites.
L'action de l'HM sur la structure des tissus a ete etudiee avec soin: cet
inhibiteur se montre capable de modifier la forme, la taille et le nombre
de certaines cellules, alors que 1'etude cytologique proprement dite
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indiquait son role nettement antimitotique. Sachant que 1'HM agit
essentiellement sur la croissance des tissus, on devait tres vite considerer
cette substance qui, en inhibant le developpement, s'opposait ainsi aux
hormones de croissance, comme une anti-auxine. Pourtant, pour com-
prendre Faction de l'HM, il ne suffisait pas de dire qu'il y avait anta-
gonisme physiologique entre ce corps et les phytohormones, il fallait
trouver les relations qui liaient l'HM aux auxines. On supposa alors
que l'HM devait agir sur les processus d'oxydation des hormones de
croissance en accelerant leur decomposition par activation des systemes
auxines-oxydasiques. En fait, l'analyse de la teneur en hormones de
tissus traites par ce corps devait montrer que l'inhibition qui resultait
presque toujours d'un tel traitement n'etait accompagnee d'aucune modi-
fication de la concentration des auxines normalement presentes dans ces
tissus. II reste encore la possibility que l'HM peut agir non sur les
hormones elles- memes, mais sur les substances qui en derivent. La mise
en evidence du role direct de l'HM sur le metabolisme general des tissus
traites devait fournir de precieuses indications quant au mode d'action
de l'HM. L'HM provoque une deshydratation caracteristique des organes
ou tissus traites, des modifications importantes dans le metabolisme des
reserves glucidiques et azotees, l'inhibition de la biosynthese des chloro-
phylles et des caroteno'ides, un net ralentissement des processus respira-
toires et une diminution de l'activite d'un certain nombre de systemes
enzymatiques. C'est done en modifiant les reactions metaboliques des tis-
sus et en agissant peut-etre, mais indirectement sur les reactions bio-
chimiques qui contrölent la croissance, que l'HM peut bloquer les divi-
sions et elongation cellulaires et se comporter ainsi comme un inhibiteur
du developpement. Relevons toutefois que lorsqu'on s'adresse ä de jeunes
tissus, en utilisant des concentrations tres faibles, cet inhibiteur peut
stimuler au-contraire la croissance des organes traites. Ainsi l'analyse
du comportement de l'HM se complique singulierement et il est encore
premature, de vouloir donner une interpretation complete et definitive
qui permettrait de saisir le role de cette substance. C'est en perseverant
dans des recherches cytologiques et physiologiques d'une part, dans
l'analyse du metabolisme et dans l'etude des phenomenes auxiniques
d'autre part, qu'on arrivera ä mieux saisir le veritable mode d'action de
ce corps qui, en quelques annees, a suscite des experiences nombreuses
et interessantes et a permis d'obtenir des r&sultats souvent essentiels
non seulement pour la Physiologie vegetale mais aussi pour les sciences
agronomiques.

R e s u m e

L'analyse de pres de 200 publications relatives ä l'hydrazide malei-
que (HM) nous a permis de passer en revue et de discuter les proprietes
essentielles et le mode d'action de cet inhibiteur. Nous ne retiendrons,
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dans ce resume, que quelques-unes des observations generales precedem-
ment examinees. L'HM assure la reduction du % de germination des
semences, l'inhibition d'allongement des racines et des tiges, la levee de
la dominance apicale par arret de croissance des bourgeons terminaux,
le retard de la floraison et de la fructification. Cet inhibiteur entraine
une diminution de la proliferation des tissus cultives in v i t r o , ainsi
que du developpement de certains organismes inferieurs et provoque
d'importants troubles morphologiques, histologiques et cytologiques (sub-
stance antimitotique). Cependant sur des organes jeunes et pour de
faibles concentrations, l'HM peut entrainer une legere stimulation. Agis-
sant sur la croissance des tissus, l'HM ne cause pas toutefois une modi-
fication dans leur teneur en auxines, mais boulverse par contre leur
metabolisme. C'est ainsi que cet inhibiteur entraine une deshydratation
des organes, des modifications importantes dans l'accumulation et la
degradation des reserves glucidiques et azotees, un ralentissement dans
la biosynthese des chlorophylles et des carotenoides, une diminution
caracteristique dans l'intensite des processus respiratoires et, d'une
facon generale, la decroissance de l'activite des divers systemes enzy-
matiques.

Z u s a m m e n f a s s u n g

Die Besprechung von nahezu 200 Veröffentlichungen über Maleic-
hydrazid (MH) hat es ermöglicht, die wichtigsten Eigenschaften und
die Wirkungsweise dieses Hemmstoffes hervorzuheben. Wir halten in
dieser Zusammenfassung nur einige wichtige Befunde fest. MH setzt
die Keimungsprozente bei Samen herab, hemmt das Längenwachstum
von Wurzeln und Stengeln, hebt die apikale Dominanz auf durch Unter-
drückung des Spitzenwachstums, verzögert das Blühen und Fruchten.
Der Hemmstoff vermindert die Entwicklung von Gewebekulturen i n
v i t r o sowie von gewissen Mikroorganismen, er erzeugt bedeutende
morphologische, histologische und zytologische Störungen. Hingegen
kann MH bei sehr jungen Organen und in schwachen Konzentrationen
leicht fördernd wirken. Der Einfluß des MH auf das Wachstum der Ge-
webekulturen beruht nicht auf einer Änderung des Wuchsstoffgehaltes,
sondern auf einer völligen Störung des Stoffwechsels. Der Hemmstoff
bewirkt die Entquellung der Organe, starke Veränderungen in der Spei-
cherung und im Abbau der Kohlehydrat- und Eiweißreservestoffe, die
Verlangsamung der Biosynthese von Chlorophyllen und Carotinen, eine
charakteristische Verminderung der Intensität der Atmungsvorgänge
und — ganz allgemein -7- eine Abschwächung der Tätigkeit der Enzym-
systeme.

S u m m a r y

The analysis of about 200 publications dealing with maleic hydra-
zide (MH) has enabled us to review and discuss the essential properties
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and functioning of this inhibitor. In the present summary, we shall
only be concerned with some of the most general observations which
have already been discussed. MH ensures the reduction of the germina-
tion percentage of the seeds, the inhibition of root and stem growth,
the supression of apical dominance trough hinderance of terminal bud
growth, the delaying of the flowering and fructification processes. This
inhibitor causes a slackening in tissues proliferation when cultivated
i n v i t r o as well in the development of certain organisms of the lower
sort and provokes important morphological, histological and cytological
troubles (antimitotical substance). However, on younger organs and in
weak concentrations, MH may produce a slight stimulation. Acting on
the growth of tissues, MH does not entail a modification in their auxins
percentage but upsets altogether their metabolism. Thus does this inhi-
bitor produce a general dehydratation of the organs, notable changes in
the accumulation and degradation of glucidic and azotated stocks, a
slackening in chorophyll and carotenoid bio-synthesis, a characteristic
diminution of intensity in respiratory processes and, in a general way,
the decrease of the activity of several enzymatic systems.
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