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Le phototropisme et les deux modes de la photor6ception 
Par G. VI :xuo  ~, Strasbourg 

Les animaux infdrieurs, comme les plantes, sont at- 
tirds ou repouss6s par la lumi6re, suivant les circons- 
tances. La lami~re exerce sur les uns et sur les autres 
une double action : elle les oriente vers la direction d'oh 
etle dmane, ou en sens oppos6, et ellc les fait progresser 
ou pousser dans l 'une ou l 'autre de ces directions. De- 
puts J. LoEt~ e, on donne Aces  ph6nom6nes le nora 
g6n6ral "de <,phototropisme~, en ajoutant que celui-ci 
est ~positif~) ou (~n(~gatif~) suivan{ le sens du mouvement 
(vers la source lumineuse ou vcrs l'ombre), 

Dans cet article, il sera surtout question du photo- 
tropisme animal, mats nous ferons aussi 6tat de r6sul- 
tats r6cents obtenus clans les recherches sur le photo- 
tropisme v6gStal, pour mieux mettre en 6vidence cer- 
tains caract6res g,~n6raux du phototropisme qui ont 
6chapp6 longtemps aux investigations des physio- 
logistes. 

Le phototropisme animal prdsente un caract6re fon- 
damental qu'avait  parfaitement reconnu LOEB: c'est 
une r6action (dmp6rieuse, ou ,forc6e~, d6ctench~e et 
entretenue par l 'excitant lumineux. Un animal photo- 
tropique positif va d 'autant  plus rapidement et d'au- 
rant plus droit vers ta lumibre que celle-ci est plusintense. 

Avec S. O. MAST ~, on peut distinguer dans le com- 
portement phototropique deux types de r6actions: 
a) les rdactions photokindtiques, qui sont des r@onses 

des variations d'intensit6 de l 'excitant, ind6pendantes 
de ta vitesse avec laquelle se produisent ces vaidations, 
et qui affectent seulement la rapidit6 de ta locomotion : 
celle-ci varie, d 'une manibre tout  k fait g6n6rale, pro- 
portionnelle-ment au logarithme de t'intensit6 lumi- 
neuse; b) les rdactions-chocs (shock reactions), qui sont 
aussi des r@onses ~ des variations d'intensit6 de l'ex- 
citant, mats qui d@endent 5 la fois de la vitesse et de 
la grandeur de ces variations. De telles r6actions com- 
mandent l 'orientation de l 'animal dans le champ tumi- 
neux, Ie d6tournant de r6gions peu 6clairges clans le 
cas du phototropisme positif, de r6gions trop 6clair6es 
dans le cas du phototropisme n6gatif. 

Le sens du phototropisme d@end de la mani6re dont 
l'animal supporte la lumi6re d'exp6rience dans des con- 

1 Facult~ des sciences de l 'Universit6 de Strasbourg. 
2 j .  I.o~B, Der Heliotropismus der Tiere usw. (Wiirzburg 1890). 

S. O. NIAST, Motor responses to light ill the invertebrate  an- 
imals, in:  Biological effects of radiations, 17 (New York and London, 
ma6). 
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ditions donn6es. Le phototropisme n(,gatif se mani- 
feste, en effet, en g6n~ral chez les animaux qni sup- 
portent tr~s real l 'action de la lumi~re (a'nimaux luci- 
fuges); le phototropisme positif chez les animaux qui 
la supportent bien, mOme si son intensit5 est forte 
(animaux lucicoles); chez tes animaux de type inter- 
mddiaire (comme les Daphnies), on observe une alter- 
nance de phases positives et n6gatives, alternanee plus 
ou moins r6guli~re, qui tient h l '6tat physiologique de 
ces animaux, et dont les pdriodes varient avec l'inten- 
sitt~ de la lumi~re ~. D'une maniSre g6ndrale, on peut 
donc dire que le sens du phototropisme d@end de la 
,capacit6 photopathique,~ de l 'animal par rapport h ta 
lumi6re d'exp~rience, le terme <~photopathie,~ aya~t  6t6 
prdcis6ment congu pour grouper les r5actions qui d6- 
pendent de la mani~re dont l 'animal supporte la lu- 
miSre. 

Les faits fondamentaux que nous venons d'exposer 
peuvent ~tre 6tablis h I'aide d'exp6riences faites avec 
de la lumi~re blanche, dont on fait varier l'intensit6, ou 
avec des lumi~res compos~es des m~mes radiations et 
qui ne different entre dies que par leurs degr6s d'inten- 
sit6. Les r~sultats de ces expdriences sont relativement 
faciles h interpr6ter. Aussi beaucoup de ces fairs sont- 
ils connus depuis assez longtemps. 

Les exp6riences faites avec des lumi6res monochro- 
matiques, institu6es pour savoir comment varient les 
r~actions phototropiques en fonction de la longueur 
d'onde des radiations, sont au contraire difficiles ~t in- 
terpr6ter. Dans de telles exp6riences, on doit, cela va 
presque sans dire, op6rer avec des radiations mono- 
chromatiques dont on a mesur6 on mieux 6galls6 l'6ner- 
gie qu'elles transportent.  Cette condition fondamentale 
n'a pas touiours 6t~ observ6e par les auteurs, d'oh une 
premiSre difficultd pour l ' interpr6tation des r6sultats 
obtenus. Mats cette premiere difficult6 6cart6e, il en 
reste d'autres qui tiennent au fait que les variations 
des r6actions en fonction des tongueurs d'onde se pr6- 
sentent tr~s diff6remment selon que l'on s'adresse ~ tel 
ou tel aspect r~actionnel du comportement phototro- 
pique, et h telle ou telle esp~ce animale. 

Et  cependant l 'exp6rimentation avec des lumi~res 
monochromatiques est absolument n~cessaire pour r6- 

1 G. VIAUD, Recherches exp~rimentales sur lc phototropisme de.~ 
Daphnies (Strasbourg-Paris 193g). 
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soudre le probl~me, particuli~rement difficile, de la d6- 
termination des niveaux d'absorption de la lumi~re, 
c'est-5.-dire connMtre les organes photor&epteurs en 
jeu dans les r~actions phototropiques. 

Si on passe en revue les r6sultats obtenus par les 
auteurs qui ont travaill6 en se pla~ant dans de bonnes 
conditions physiques, on s'aperqoit que l'on peut clas- 
ser sous quatre ~ p e s  principaux les courbes qui sym- 
bolisent l'efficacit6 de Faction des radiations lumi- 
neuses sur les r6actions phototropiques: 

1 ° Des courbes en cloche avec un  m a x i m u m  d a m  la 
rdgion moyenne du spectre visible (le plus souvent vers 

530-540 m/t, dans le vert). Ces courbes sont obtenues 
principalement par la mesure des r6actions d'orienta- 
tion chez des animaux inf6rieurs poss6dant des yeux 
ou des ocelles bien constitu&, dans un champ lumi- 
neux form6 de deux lumi~res se croisant sous un certain 
angle, Tune des lumi~res &ant de composition et d'in- 
tensit6 constantes et servant de base de comparaison, 
l 'autre, monochromatique, pouvant varier dans sa lon- 
gueur d'onde. L'exp6rience r6ussit particuli~rement 
bien avec des animaux qui suivent exactement la (doi 
des r&ultantes ~>, c'est-~-dire qui prennent une direction 
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Fig. 1. Effieaeit~ de l'aetion des radiations lumineuses snr les r6ac- 
tions d'orientation phototropique du Rotif&re Brachionus pala. Cette 
effieacit6 est mesur& par la tangente de l'angle d'orientation 0 
donn6e par la formule de J. BtJoER: tg 0 = I/I ' ,  oh I e s t  Fin- 
tensit6 de l'exeitation caus6e par ta lumi~re monochromatique d'ex- 
p6rienee, I '  l'intensit6 de l'exeitation due 5 ia lumi~re de eomparaison, 

les deux faiseeaux se eroisant A angle droit (G. VIAUD, 19,qlg). 

interm6diaire entre les rayons en faisceaux cylindriques 
~man~s des deux sources, direction faisant un angle 
d 'autant  plus aigu avec Fun des faisceaux que les 
rayons de celni-ci excitent davantage les animaux 
(fig. 1). C'est l 'orientation dite (~tropotactique~. 

20 Des courbes d'allure plus ou moins sigmo~de, avec 
un m a x i m u m  dans le violet, ou m~me dans le proche ultra- 
violet. Ces courbes sont obtenues, d'une mani&re tr~s 

g~n6rale, chez les animaux infdrieurs avec ou sans yeux, 
par la mesure de leurs r6aetions photokin&iques (vi- 
tesse de progression) dans des champs lumineux homo- 
g~nes tormds de radiations monochromatiques. Le fait 
remarquable de la progression particuli~rement rapide 
des animaux phototropiques positifs dans les courtes 
longueurs d'onde visibles a 6t6 signaI6 ~ maintes re- 
prises depuis LoEB (fig. 2). 
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Fig. ~. Effieacit6 de Faction des radiations lumineuses sur les r~ae- 
tions photokin~tiques du Cladoc~re Daphnia pulex. Cette efficacit6 
est mesur6e par la vitesse relative V de la progression des animaux 

vers la lumi~re (G. VIAVD, 1938). 

30 Des courbes qui sont presque les inverses des prd- 
cddentes, c'est-d-dire qui ont un m a x i m u m  clans le rouge 
ou t'orangd el une chute plus ou moins rapide vers le 
violet ou l'ultra-violet. Telles sont les courbes de l'((at- 
traction relatives) par les lumi~res spectrales des ani- 
maux lucifuges, c'est-~-dire le plus souvent n6gatifs. 
On les obtient, comme l'a fait V. GRABER 1 d~s 1884, 
en faisant la statistique des individus qui ((recherchent,) 
telle ou telte lumi~re et s 'y cantonnent, dans le cas o~ 
plusieurs lumi~res leur sont pr6sent6es simultan6ment 
(fig. 3). En 1938, j 'ai montr6 que tes animaux qui ne 
sont pe/s plus lucicoles que lucifuges, comme les 
Daphnies, se r@artissent dans des champs lumineux 
monochromatiques selon la m6me loi, c'est-A-dire que 
la majorit6 des individus des populations finit par  se 
stabiliser d 'autant  plus pros de la source que la longueur 
d'onde est plus grande, d 'autant  plus loin de la source 
que la longueur d'onde est plus courte. 

4 o Des courbes indiquant deux max ima  d'ef[icacitd, 
l 'un darts le vert ou le ]aune-vert, l' autre d a m  le violet ou 
le proche ullra-violet. Par exemple, les courbes du pou- 
voir attractif  relatif des radiations pour l'Abeille et la 
Drosophile (animaux tr~s lucicoles), publi6es par L. M. 
BERTHOLS en 1931--32 ~. Elles ont deux maxima, Fun 
dans la r6gion moyenne du spectre visible, l 'autre dans 
l'ultra-violet, ~ 365 m#. Elles ont 6±6 obtenues en fai- 

l V. GRABER, Grundlinien zur Erforschung des Helligkeits- und 
Farbensinnes der ~riere (Prag-ixdpzig 1884). 

2 L, M, BEIaTHOLV, J, Agrie, Res. 43, 703 (1931) ; Z. vergl. Physiol. 
18, 32 (1933). 
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sant la statistique des individus qui sont attir6s (orien- 
tation et photokin~se) par diverses radiations mono- 
chromatiques, ehacune de ces radiations dtant pr~sent6e 
aux animaux sous forme d'un faisceau horizontal cylin- 
drique qui est dirigd sur eux en m~me temps qu'un 
faisceau horizontal de lumi~re blanche venant d'une 
autre direction et servant de base de comparaison 
(fig. 4). L'orienta~ion est ici de type <(tdlotactique~ et 
ne donne pas l ieu/t  l'application de la doi des rfsul- 
tantes~). 
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Fig. 3. Efficacit6 de l 'aetion des radiations lumineuses sur les rdac- 
tions photopathiques du Lombric. Cette efficacit6 est mesurde par le 

pourcentage des individus reeherchant chaque radiation 
(V. GRABER, 1883}. 

A partir de 1938, 5. la suite de rues travaux sur les 
Daphnies, j 'ai fimis l'hypothfise que toutes ces courbes 
pouvaient ~tre interprdtdes de la fa~on suivante, 5. l'aide 
d'un petit hombre de principes: 

I ° Les courbes du premier type traduisent la sensibi- 
litd des photor&epteurs visuels dans les diverses radia- 
tions spectrales. Elles sont, en effet, tr~s semblables 

celles de la sensibilit6 des c6nes et des b~tonnets de la 
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Fig. 4. Efficacit6 de l 'action des radiations lumillcuses stir les r6ac- 
tions phototropiques (orientation et  photokin6se) de I'Abeille domes- 
tique. Cette efiicaeit6 est mesurde par le nombre d ' individus se 
dirigeant vers les radiations monohhromatiques lorsqu'ils sont sti- 
mulds h la /ois par l 'une ou l 'atttre de ces radiations et par  de la 

lumi6re blanche (L. M. BERTHOt, I,', 19al). 

r6tine des Vertdbrds supdrieurs et aux courbes de la 
sensibilitd des organes oculaires des animaux inf~rieurs 
dont on a pu dtudier les perceptions visuelles. Le fair 
que les courbes de ce type sont toujours obtenues dans 
les r6actions d'orientation axiale phototropique des 
animaux oculds montre que l'oeil est surtout, et peut- 
~tre exclusivement chez la plupart des Inf6rieurs, un 
appareil sensoriel destin6 5. orienter t'animal dans la 
lumi6re. 

20 Les courbes du deuxi~me type seraient des courbes 
de la sensibilitd dire dermatoptique. C'dtait d~j~ l'id~e 
de V. GRABER. Depuis, nombre d'auteurs ont signal6 
le r6Ie important de la sensibilitd des tdguments cutan6s 
ou de divers tissus du corps 5. la lumi&re dans le photo- 
tropisme. Mais aucun, 5. ma eonnaissance, n 'a syst6- 
matiquement mis en avant, comme GRABER, cette 
hypoth~se que c'est le sens dermatoptique qui fair pro- 
gresser l'animal vers la lumi~re. 

Mes analyses expfrimentales du phototropisme des 
Daphnies (1932-38) 1 du phototropisme des Rotif~res 
(1939-43) 2, du phototropisme des Planaires (encore 
inddites), m'ont montrd que chez tous ces animaux les 
impulsions motrices positives (photokinfise) d@endent 
de l'excitation photique de r~cepteurs tout 5. fait dif- 
fdrents des appareils oeulaires. En effet, les vitesses 
positives de ces animaux dans les diverses radiations 
spectrales varient selon les courbes du deuxi~me type 
(tandis qu e la prdcision de l'orientation chez tes ani- 
maux ocul6s varie suivant les courbes du premier type) ; 
et, d 'autre part, les animaux privds d 'yeux (soit nor- 
matement soit autrement), mais qui n'en sont pas 
moins phototropiques positifs, se comportent dans 
leurs rdactions photokinftiques (et aussi dans leurs 
rdactions d'orientation) en lumi~res monochromatiques 
suivant les courbes du deuxifime type. 

On peut donc en conclure, a) que c'est le sens der- 
matoptique (ou un sens analogue) qui constitue le 
niveau d'absorption de la lumi~re d'oh partent les in- 
citations motrices qui font progresser les animaux vers 
la lumi~re; b) que c'est le sens dermatoptique qui joue 
le r61e fondamental dans le phototropisme positif, puis- 
qu'il suffit seul ~ assurer ce comportement, les appareils 
oculaires ne servant, quand ils existent, qu'h orienter 
axialement l'animal avec plus ou moins de prdcision 
dans les faisceaux lumineux. 

30 Les courbes du troisi~me type traduiraient les 
variations de la ~<capacit6 photopathique~> de nom- 
breux animaux dans tes radiations monochromatiques 
d'Sgale 6nergie. En rbgle gdnfrale, on peut poser qu'un 
animal supporte d 'autant  moins bien et moins long- 
temps une tumi~re que celle-ci l'excil~e davantage. Les 
animaux, eomme le Lombric, qui supportent mal la 
lumibre en gSndral, et dont Ies r6actions phototropiques 
ddpendent surtout ou exclusivement des excitations du 
sens dermatoptique, seront fortement incommodfs par 

1 G. VXA~D, op. t i t .  
2 G. VIAUD, Bull. Biol, 74, ~EJ (19.t0) ; 77, 6~, °'~4 (19.13). 
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les radiations violettes et ultraviolettes et rechercheront 
au contraire les radiations rouges ou orang6es qui n 'ex- 
citent que faiblement leurs t6guments cutan6s. Les 
courbes de la r~partition statistique de ces animaux 
dans les lumiSres spectrales seront done A peu pros les 
inverses des courbes du deuxi~me type. I1 en sera en- 
core relativement de m~me pour les Daphnies, les- 
quelles supportent beaucoup mieux que tes Lombrics 
les lumi8res ~ courtes longueurs d'onde, mais ne sup- 
portent  bien et longtemps que les radiations de la 
moiti6 du spectre visible situ6e du c6t6 du rouge. 

40 Les courbes du quatri~me type sont 6videmment 
des combinaisons de celles des deux premiers types:  
le premier max imum correspond assez bien au maxi- 
mum de la sensibilit6 des r6cepteurs visuels, le deu- 
xi~me au max imum de la sensibilit6 du sens dermatop- 
tique (ee qui nous donne une indication sur sa position 
dans l'6chelle des radiations). Ces courbes, qui sont 
des courbes statistiques indiquant le pouvoir at t ract i f  
des radiations spectrales, ne peuvent 8tre raises en 
6vidence que chez les animaux ocul6s et tr~s lucicoles, 
comme l'Abeille et la Drosophile. On comprend en 
effet que, si ces animaux supportent  6galement bien 
toutes les radiations depuis le rouge jusqu'~ l 'ultra- 
violet vo is in  de ~ 365 m#  (l'exp6rience le prouve), 
n6anmoins ils sont at t i rfs  au max imum par les lon- 
gueurs d 'onde qui exercent sur eux la plus forte action 
orientante ou la plus forte action photokin6tique, c 'est- 
~t-dire qui agissent au maximum sur leurs yeux et sur 
leur sens dermatoptique.  

Toutes les recherches exp6rimentales faites sur des 
animaux phototropiques avec des radiations mono- 
chromatiques d'6gale ~nergie ont donn~ des courbes 
d'(~efficacit6~> de l 'action de ces radiations qui appar-  
tiennent ~ l 'un ou I 'autre des quatre types que nous 
venons de d6crire. Nous pensons donc pouvoir conclure 
que l 'on peut expliquer toutes les modalit6s du photo- 
tropisme animal en lumi~res monochromatiques en 
faisant appel £ deux types de photor6ception : la photo- 
rdception visudle, dont la sensibilit6 est ~ son maximum 
entre 500 et 550 m/, environ, et la photordception der- 
matoptique dont la sensibilit5 maxima se trouve vers 
les ondes courtes, et tr~s probablement  dans le proche 
ultra-violet, aux environs de 365 m/~. 

Les faits que nous venons d'exposer nous conduisent 
h. pr6eiser la notion de sens dermatoptique.  MaIgr6 les 
t ravaux  assez nombreux qui ont 6t6 eonsacr~s h cette 
question depuis les premieres observations, dues 
G. POUCHET (1872) ~, ce sens est encore mal connu et 
la notion que s 'en font les physiologistes est real dfi- 
finie. Beaucoup englobent indiff6remment sous ce nora 
ta photor6ception des t6guments cutan6s et celle des 
rdcepteurs sp6cialis~s 6pars dans la peau et localis6s, 
bien qu'ils ne soient pas toujours net tement  diff6ren- 

1 D'aprbs E. JOURDAN, L e s s e n s  chez los animaux inf6rieurs 
(Paris 1889), p. 220. 

ci~s morphologiquement. Mais de tels r~cepteurs sont 
au moins physiologiquement diffdrenci6s, c'est-A-dire 
contiennent des pigments sensibilisateurs sp~ciaux, qui 
se manifestent par une sensibilit6 aux lumifires spec- 
trales tout A fait difffirente de celle que nous avons 
donn~e comme type de la sensibilit6 dermatoptique.  
Ainsi, il existe dans te siphon de la Mye deux esp~ces 
de photor6cepteurs difffrenci6s, les uns qui com- 
mandent  les r6actions A l 'obscuration, les autres les 
r~actions ~ l '6clairement (qui ne sont d'ailteurs ni Ies 
unes ni les autres des r6actions phototropiques);  les 
premiers de ces r6cepteurs ont leur max imum de sensi- 
bilit6 vers 500 ml, (S. HF.CH'r, 1920) 1, les seconds vers 
580 m/., (KOLLER et v. STUDNITZ, 1934) 2. Semblables 
faits ont 6t6. trouv6s par UNTEUTSCH 3 chez le Lombric 
en 1937. Mais la morphotogie de ces r6cepteurs nous 
est inconnue. 

Nous pensons qu'il  convient, pour clarifier la notion 
de sens dermatoptique,  d 'en exclure tousles  r6cepteurs 
photiques d6j~ diff6renci6s, m6me s'ils sont tr6s rudi- 
mentaires et morphologiquement indistincts, ou pres- 
que indistincts, si leur pr6sence cependant est signal6e 
par une sensibilit6 aux lumiSres spectrales appartenant  
au type visuel (maximum dans la r6gion moyenne du 
spectre dit visible), ce qui d6montre qu'ils poss~dent 
des pigments sensibilisateurs sp6ciaux. A notre avis 
donc, le terme de sens dermatoptique doit exclusive- 
ment  ddsigner la r6ception photique de t~guments ou 
d 'autres tissus indiff~renci~s quant ~ la photor~ception 
et sensibles au maximum aux ondes courtes du spectre 
visible ou ~. celles du proche ultra-violet. Cette aecep- 
tion est d'ailleurs la plus conforme au sens premier 
donn5 par  les anciens auteurs (GRABER en particulier). 

Sur un point pr6cis nous avons pu ddmontrer ex- 
pfirimentalement la liaison que nous indiquons entre 
les trois notions de: sensibilit6 de <~type dermatoptique,~ 
- photor~ception de tissus indifffirencids quant  g Ia 
photordception - rdactions photokin6tiques. I1 s 'agit 
de la couronne eiliaire locomotrice des Rotif~res, dont 
nous avons montr6 que les cils ont des ba t tements  d 'au- 
tant  plus grands que ta lumi~re excitatrice est plus in- 
tense ou que ses radiations sont plus courtes (clans le 
spectre visible). Or, la lumi6re, dans ce cas, n 'agi t  pas 
sur les effecteurs par  l ' intermddiaire d'organes sen- 
soriels sp~cialis6s et du systeme nerveux, car celui-ci 
n 'a  qu 'une action inhibitrice sur le mouvement  ciliaire ; 
elle agit donc directement sur ta cellule cili6e, qui est 
ainsi ~ la fois photor6.ceptrice et effectrice. D 'aut re  
part,  l'ocelle c6r6bral des RotifSres (Brachions en par- 
ticulier) a une sensibilit6 de <~type visueb~ (maximum 
vers 530--540 m/,) et commande exclusivement des 
r6actions d'orientation (ceil de <~sens lumineux~), comme 
nous l 'avons dit plus haut. La vitesse de d6placement 
du Rotif~re, mesur6e sur l 'axe rectiligne central de sa 

1 S. HECIIT, J, Gcn. Physiol,'3, 1 (1920-21). 
2 E. KOLL~R ct E. v, STVONITZ, Z. vergl. Physiol. ~'0, 3~8 (1934). 
a W. UNTI.:UTSClr, Zool, Jb. Physiol. 58, 69 (1937). ' 
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trajectoire h~licoidale quand il va vers la lumi~re, est 
la lois fonction des r6actions photokin~tiques des 

cellules cili6es locomotrices qui font varier la vitesse 
de nage de l'animal, et de la prdcision de l'orientation 
de son corps dans le champ lumineux qui fait varlet 
le diam~tre des spires: dans le spectre, elte crolt forte- 
ment du rouge jusqu'aux environs de 530-540 rake, 
puis de lh d6croit vers le violet, off elle est cependant 
nettement plus grande que dans le rouge. Mais la 
vitesse de nage vraie du Rotif~re (mesur6e le long de 
sa trajectoire h61icoidale) est seulement fonction de 
l'amplitude des battements des cils locomoteurs et 
crolt du rouge au violet (fig. 5). Enfin, nous avons pu 
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Fig. 5. Photokin~se et orientation phototropique chez Brachionus 
pala. - 1. Nage h61icoidale du Brachion; A axe dc nage ou axe de 
l'h~Uce; a axe longitudinal  du corps du Brachion dont l 'inctinaison 
sur l 'axe A d6finit h chaque ins tant  l 'orientat ion de l 'animal dans 
le champ lumineux (les rayons sont parall~les h l 'axe A et de sens 
oppos6). - 2. Trajectoires d4crites par  le m~me individu dons trois 
radiations diff~rentes (580, 540 et  450 m/~) darts des temps 6gaux 
(6 seeondes). Remarquer l 'a l iongement des spires darts la radiation 
540 m/* et la vitesse r6elle du Brachion (d'apr~s la longueur du t ra je t  
h4~icoi'daI) qui est plus grande darts la radiat ion 450 mt~ que dans les 

deux autres (G. V~hu~, 1940). 

montrer aussi qu'un certain hombre de cellules cili6es 
tr~s diverses (ciliature du pharynx de la Grenouille, du 
manteau des Lamellibranches) pr~sentent le m~me type 
de sensibilitd ~ la lumiSre que les cellules cili~es loco- 
motrices des Rotif~res et les m~mes r6actions photo- 
kin~tiquesL De teUes observations nous paraissent 
mettre bien en 6vidence les caract~res de la sensibilit6 
dermatoptique et son r61e principal dans le comporte- 
ment phototropique. 

Ainsi d~fini, le sens dermatoptique s'identifie, par 
ses caract~res physico-chimiques, k la sensibilitd pho- 
tique du protoplasme quelconque, ou ~dncolore~. Mais 
il poss~de aussi des caract~res proprement physio- 
logiques qui en font un v6ritable sens, susceptible de 
diriger des r~actions. En effet, ii commande ~ des 

G, V~AVD, Bull. Biol. 77, 224 (1943). 

mouvements d6termin~s, qui manifestent l'existence 
de liaisons sensori-motrices, celles qui Iorment la base 
du comportement phototropique: c'est la ~photo- 
kin~se positive,> des animaux inf6fieurs. 

Un animal inf~rieur phototropique est excit6 sur une 
partie plus ou moins grande de la surface de son corps 
par la lumi~re qui le baigne; ces excitations multiples 
suffisent k d6terminer des rSactions ]ocomotrices pola- 
ris~es qui le font aller vers la source lumineuse. Par 
exemple, des Daphnies aveugl~es exp~rimentalement 
(H. SCHULZ, 1928) 1 vont vers la lumi~re en d~crivant 
des traiectoires plus ou moins compliqu~es parce que 
leurs mouvements de nage sont beaucoup plus rapides 
quand les rayons frappent direetement la r~gion an- 
t~ro-ventrale de leur corps que torsqu'ils atteignent 
directement toute autre r~gion. Si l'animal poss~de des 
yeux, ceux-ci ne paraissent gu~re servir qu'h lui donner, 
de surcroit, une orientation axiale plus precise dans le 
champ lumineux. Ainsi, da  Daphnie maintient, grace 

son 0ell compos6, sa direction vers la lumi~re, quand 
sa sensibilit6 dermatoptique la fait se inouvoir vers 
celle-cb~ (G. VIAUD, 1938) 2. 

Bref, l'essentiel du comportement phototropique des 
animaux inf6rieurs repose sur une fonction sensori- 
motrice fondamentale (photokin~se positive), like ~ la 
photor~ception dermatoptique; la photor6ception vi- 
suelle ne joue dans ce comportement qu'un r61e secon- 
daire 3, , 

Le phototropisme et le phototactisme des V~g~taux 
pr6sentent les caract~res essentiels du phototropisme 
animal: r~actions d'orientation et de croissance ou 
m~me de locomotion (par exemple chez les Algues 
mobiles) d6clench~es et entretenues par l'excitant lumi- 
neux. Elles sont d'autant plus amples et rapides que 
Faction de la lumi~re est plus forte, la grandeur de la 
r~action 6tant proportionnelle au logarithme de i'in- 
tensit~ lumineuse. Comme la plupart des animaux, les 
V6g6taux pr6sentent des alternances de phototropisme 
(ou de phototactisme) positif et de phototropisme n6- 
gatif, si Ia lumi~re est suffisamment intense et si son 
action se prolonge assez longtemps. La manibre dont 
le v6g6tal supporte la lumi~re (photopathie) est donc 
le facteur d6terminant du sens des r6actions, comme 
chez l'animal. 

Ces faits sont bien connus des physiologistes de la vie 
v~g6tale. Mais il enest  d'autres, d'acquisition r6cente, 

1 H. SC~ULZ, Z. vergl. Physiol. 7, 488 (1928); p. 531 en parti-  
culler. 

2 G. VratrD, op. cir., p. 155. - Voir aussi: Id.. Le Phototropisme 
animal. E x p o ~  critique des probltmes et des th6ories (Strasbourg- 
Paris 1938), p. 122 et suivantes, 

3 Une pat t ie  des distinctions que nous faisons iei entre les deux 
modes de la photor~ception a 6t6 vue par E. MERKER, Die Licht- 
empfindlichkeit  und der Lichtslnn der Tiere, Naturwiss. ~8 (1940), 
p, 623-628, - L a .  Lichtempfindliehkeit,,, c'est la sensibilit6 du proto- 
plasme ou sensibilit6 dermatoptique, le ~Lichtsinn,,, c'est le sens 
visuel. Nous pensons que la sensibilit~ dermatoptique n'est  pas seule- 
ment une .Empfindlichkeit*, mais qu'elle est au~ i  un ,~ Sinn~ c'est- 
t~-dire donne un ~sens~ h des r6aetions, 
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sur lesquels l 'a t tention n 'a  pas encore 6t6 suffisamment 
at t i r fe ;  nous voulons parler de d6couvertes r6centes 
sur la sensibilit~ phototropique des V6g6taux aux radia- 
tions lumineuses monochromatiques. La comparaison 
de ces faits avec ceux que nous venons d'exposer tou- 
chant le phototropisme animal nous parai t  8tre d'un 
grand int6r6t. 
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Fig. 6. Efficacit~ de l'action des radiations hlmineuses sur les rdac- 
tions phototactiques de Flagell6s: I Eudorina, I I  Volvox, I I I  Chilo- 
monas. Efficacit6 symbolis6e par des hombres proportionnels aux 
valeurs inverses des intensit6s des seuils n6c~saires pour d~clencher 

les r6aetions (A. L1JNTZ, 1931). 

On savai t  depuis longtemps que la sensibilit6 photo- 
tropique des V6g6taux a un max imum situ6 dans le 
spectre aux environs de 500 m/~. BLAAUW l 'avai t  mon- 
tr6 pour les col6optiles d'Avoine, S. O. MAST pour 
route une s6rie de Flagell6s Verts, PRINGSHEIM pour 
les sporangiophores de Phycomyces ~, etc. 

Mais les r6actions phototropiques des V6g6taux 
peuvent  aussi met tre  en 6vidence un autre type de 
sensibilit6 photique, qui n 'a t te in t  son max imum que 
dans l 'extr6me violet, et plus probablement m6me dans 
le proche ultra-violet, vers 365 m/~. Telle est la courbe 

1 Voir par exemple: E. NUERNBERGK, Phototropismus und 
Phototaxis bei Pflanzen, Hb. norm. u. pathol. Physiol. 12, 36 (1929). 

de la sensibilit6 phototactique de Chilomonas (Flagell6 
incolore) donn6e par A. LUNTZ 1 en 1931, ou encore celle 
de la sensibilit~ phototropique des parties inf6rieures 
de la col6optile de l 'Avoine d6couverte parCH. HAlO z 
en 1934. LUNTZ, dans son travail,  oppose le photo- 
tactisme des Chilomonas incolores/~ celui des Flagell6s 
Verts Euglena et Volvox dont le maximum de sensibilit6 
est aux environs de 490 m/~. De mSme HAm oppose la 
sensibilit6 phototropique de la pointe des col6optiles 
d'Avoine ~ celle de la partie des m8mes coI6optiles 
situ6e presque imm6diatement en dessous (~ quelques 
millim&tres seulement): la pointe des col6optiles est 
surtout sensible aux radiations voisines de 480 mt,, 
tandis que les tissus situ6s au-dessous sont plus sen- 
sibles aux radiations de 400 m/~ qu'~ routes les autres 
radiations visibles (fig. 7). - HAIG n ' a  pas exp6riment6 
darts l 'ultra-violet. 

I1 existe donc sfirement chez les V6g6taux fix6s ou 
mobiles, comme chez les Animaux, deux types de sen- 
sibilit6 photique qui se manifestent dans les r6actions 
phototropiques: le premier caract6ris6 par  une courbe 
qui a son max imum dans la partie moyenne du spectre 
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Fig. 7. Efficaeit~ de Faction des radiations lumineuses stir les r6ac- 
tions phototropiques de la col6optile d'Avoine. En eereIes noirs, les 
r6ponses de la pointe de la col6optile; en cercles blanes, eelles de la 
base de la eol6op tile. E ffieaeit6 symbolis6e par les logarithmes de l'~ner- 
gie relative n6eessaire pour d6cleneher Ies r6aetions (CH. HAm, 1934). 

visible (reals dans des radiations plus courtes pour les 
V6g6taux que pour les Animaux), le deuxi~me carac- 
t6ris6 par  une autre courbe qui a son maximum pro- 
bable vers 365 m]~ dans le proche ultra-violet, comme 
pour les Animaux. 

E. BONNI~C ~, qui passe en revue en 1939 les t ravaux 
r6cents sur le phototropisme v6g6tal, en tire les con- 
clusions suivantes: la courbe de sensibilit6 du premier 
type  (maximum vers 500 m]~) coincide ~ peu pros avec 
la courbe d 'absorption des radiations par le carotene fl, 

1 A. LUNTZ, Z. vergl. Physiol. 14, (1931); p. 85 en partieulier. 
2 CH. HAIG, Proc. Nat. Acad. Sci. (U.S.A.) 20, 476 (1934). 
a E. BONNING, Physiologie des Wachstums und der Bewegungen 

(Berlin 1939), p. 175. 
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pigment sensibilisateur qui semble bien 6tre, pour les 
V6g6taux, l'analogue du pourpre r6tinien et des autres 
pigments carot6niques des photor6cepteurs visuels des 

/ 
/ 

/ 

I 2 a 

Fig. 8. ~Yeux~, rudimentaires. 1 ,,o~il de earotbne~> de ]a col6optile 
d'Avoine (en gris6) ; 2 ~ceil de carotene* du sporangiophore de Pilo- 
boh~s kleini i  (Mucorin6es), avee indication de la marehe des rayons 
lumineux at te ignant  le carotene; dans le sporangiophore, qui joue le 
r61e d'une lentille, les rayons se concentrent en certains points de la 
r6gion du carotene (en gris6); le sporange (en noir) joue le r61e d 'un 
6cran opaque. (Ces deux dessins d'apr~s E. ]30~i~e . ,  1989.) - 8 
ocelle c6r6bral de Brachionus pala, avec indication du champ visuel 
approximatif de cet ~oeil de direction, ou ,*de sens lumineux* 

(G. VXAUO). 

Animaux. De fait, la col6optile d'Avoine pr6sente ~t sa 
pointe un v6ritable ~o~ib>, c'est-~t-dire une r6gion o~ se 
trouve localis6e une forte concentration de carotene fl; 
de ra6me, _Pilobolus a, dans ses sporangiophores, des 
localisations de carotene fl en des points particu]i~re- 
ment favorables A Faction 
directrice des rayons lumi- 
neux; il est vraisemblable 
que c'est le carot6ne fl qui 
est le pigment sensibilisa- 
teur du stigma des Flagel- 
16s Verts, etc. Quant ~ la 
courbe du deuxi&me type 
(maximum vers 365 mr) ,  
elle ne peut ~tre, dit BON- 
~IN~, que celle du proto- 
plasme incolore, non-diff6- 
renci6 quant ~ la photor6- 
ception. 

I1 y a donc chez les V6- 
g6taux une sensibilit6 pri- 
mitive du protoplasme ~ la 
lumi~re qui se manifeste 
par des r6actions phototro- 
piques. A cette sensibilit6 
protoplasmique vient s'a- 
jouter, chez beaucoup de 
V6g6taux, mais non chez 
tous, la sensibilit6 plus fine 
et plus pr6cise des localisa- 

tions charg6es de carotene ft. Le plus souvent les r6ac- 
tions tropiques des V6g6taux ~ la lumi~re sont la r6- 
sultante des r6actions partielles de croissance ou de 
locomotion et d'orientation dues aux excitations du 
protoplasme incolore et des <~yeux de carotSne~>. 

Ainsi les recherches exp6rimentales sur le photo- 
tropisme v6g6tal et le phototropisme animal en lu- 
mitres monochromatiques ont abouti k des conclusions 
presque identiques touchant la nature des organes r6- 
cepteurs en jeu et leurs fonctions <~sensori-motrices,>. 
]1 semble bien clue le protoplasme poss~de partout,  chez 
les 6tres inf6rieurs au moins, Animaux et V6g6taux, la 
m~me fonction phototropique primitive;/~ cette photo- 
r6ception fondamentale, vient s 'ajouter,  chez les V6g6- 
taux, la photor6ception des <,yeux de carotenes> et chez 
les Animaux la photor~ception visuelle (fig. 8). 

Nous pouvons alors esquisser l'6volution g6n6rale de 
la photor6ception de la mani~re suivante: a) photo- 
r6ception protoplasmique primitive, ~. laquelle est li6e 
comme fonction sensori-motrice la photokin~se posi- 
tive ~ (sensibilit6 de type dermatoptique chez les Ani- 
maux, sensibilit6 du protoplasme incolore chez les 
V6g6taux); b) photor6ception par r6cepteurs plus ou 
moins diff6renci6s, charg6s de pigments sensibilisateurs 
(carotene fl des V6g6taux, pigments d'origine caro- 
t6nique chez les Animaux), ayant  surtout, au moins 

1 Nous assimilons ici volontairement la courbure phototropique 
positive des Plantes et la photokin~se positive des V6g6taux mobiles 
et des Animaux. Ce sont des r6actions tout h ~ait semblables, en 
effet, par leurs aspects ein6tiques, sauf un, qui tient h c e  que la 
premiere est le fait d'organismes fix6s et  la seconde le fait d'or- 
ganismes libres: elles ob6issent Pune et  l 'autre aux m6mes lois g6n6- 
rales, comme il a 6t6 dit  plus haut. 
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Fig. 9. Evolut ion de la photor6ception - s.d. courbe de la sensibilit6 dermatoptique compos6e d'apr~s 
les donn6es de plusieurs auteurs (V. GRA~ER, A. LvnTZ, CH. HATe., L. M. BERTHOLF et G. VIAUD); 
a courbe de la sensibilit6 visuelle ehez beaucoup d'Inf6rieurs (d'apr~s C. yon H~ss, G. VIAUD et de 
nombreux auteurs); b courbe de la sensibilit6 des bhtonnets r6tiniens de I 'Homme; c courbe de 
la sensibilit6 des c6nes r6tiniens de l 'Homme; v courbe de la sensibilit6 de l'~oeil de carotene,, de 
l 'Avoine (Cm Hme.); r . s . d ,  courbe de l ' intensit6 du rayonnement solaire direct (emprunt6e ~t 

F, VLf~s); r. c. b. courbe de l ' intensit6 du rayonnement du ciel bleu (F. VLg'S). 
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chez les Animaux inf6rieurs, une fonction d'orientation 
axiale dans le comportement  phototropique. I1 n 'est  
pas douteux qu'il  y air eu un progr~s dans le passage 
de l 'un ~t l 'autre de ces deux modes de photor6ception, 
progr~s marqu~ par  une meilleure utilisation de l'6ner- 
gie solaire: en effet, les rayons solaires qui t ransportent  
le plus d'6nergie ont des longueurs d 'onde voisines de 
650 m/, (lumi~re solaire directe) et de 450 m #  (lumi~re 
diffus6e par  le eiet bleu) ; le progrbs de la photor6cep- 
tion a consist6 dans un d@lacement du max imum de 
sensibilit6 des r6cepteurs, de la r~gion ultra-violette 5_ 
la r~gion moyenne du spectre visible, laquelle est en- 
cadrde par  les radiations group6es autour des ~ 650 et 
450 m/z (fig. 9). 

Du point de vue de la biologic g6nfrale, il nous parait  
int6ressant de souligner quelques caractbres de cette 
6volution (en dehors du caraet~re adaptat i f  d6j/t 
signaI6) : 

1 ° II est manifeste qu'elle ne s 'est  pas faite d 'une 
mani~re continue. Au moment  oh Ia sensibilit6 de type  
visuel est n6e, les substances photosensibles qui la 
caract~risent ont d@lac6 brusquement  et consid~rable- 
ment  vers la rdgion moyenne du spectre visible le 
max imum d'absorption de la lumi~re. 

20 Ces substances photosensibles sp6ciales ne se sont 
pas distribu6es n ' importe  off dans l 'organisme, mais 
elles se sont concentr~es en des points d6termin6s 
(pointe de la col6optile, ocelle c6phalique, etc.) qui 
jouent un r61e particuli~rement important  dans l 'orien- 
tation ~ la lumi~re. Autrement  dit, non seulement il y 
a eu apparit ion brusque de propri6t6s nouvelles, mais 
apparit ion simultan6e de propri6t6s compl6mentaires, 
morphologiques et physiologiques. 

30 Cette 6volution s 'est produite parallblement dans 
le r~gne animal et dans le rbgne v~gfital e t a  abouti/~ 
des r~sultats que l 'on jugera presque identiques si l 'on 
se borne £ les consid6rer sous leurs aspects fondamen- 
taux, tels qu'ils apparaissent dans les r6actions photo- 
tropiques. 

C'est pourquoi nous tenons/~ insister, en terminant,  
sur l'hypoth&se g6niale de l 'identit6 fonci~re du photo- 
tropisme animal et du phototropisme v~g6tal, sou- 
tenue par  J.  LOEB d&s 1890 dans son ouvrage: De~ 
Heliotropismus tier Thiere und seine (Jbereinstimmung 
mit dem Heliotropismus der P/lanzen. Nous voyons au- 
jourd'hui que cette identit6 repose principalement sur 
l 'existence d'une fonction sensori-motrice primitive, la 
photokin~se positive, life au protoplasme m~me, qui 
polarise les organismes et Ies porte vers la lumi~re; 
secondairemenL sur l 'existence de dispositifs d'orien- 
tation plus perfectionn~s, assez analogues morpho- 
logiquement de par t  et d 'aut re  et utilisant ~t pen pros 
les m~mes substances photosensibles. 

Zusammen/assung 
Der tierische Phototropismus h/ingt bekanntlich weit- 

gehend yon der \Vellenl'a.nge d~s beeinflussenden Lichts 
ab. W'ie der Verfasser nachweist, sind vier Haupttypen 
der ~Virksamkeitskurven monochromatischer Strahlen 
zu unterscheiden. Diese zeigen, dab es zwei grunds/itz- 
lich verschiedene Arten der Lichtrezeption bei Tieren 
gibt: 1.' die ,visuelle,~ Photorezeption und 2. die ,der- 
matoptische>~ Photorezeption. Die erstere ist auf Photo- 
rezeptoren zuriickzufiihren, die spezielle Substanzen mit 
einer maxirnalen Absorption zwischen etwa 500 und 
550 m/, besitzen (Beispiel: Sehpurpur). Die letztere be- 
ruht auf der Lichtempfindlichkeit des undifferenzierten 
und farblosen Protoplasmas, das vor allem auf die ultra- 
violetten Strahlen yon etwa 360 m# reagiert. Die 
,cvisuelle~ Photorezeption kommt haupts~chlich fiir die 
genaue phototropische Orientierung in Betracht. Die 
,dermatoptische~ Lichtrezeption ist vor allem fiir die 
<cpositive :Photokinesis~, d.h. fiir die lokomotorischen 
Bewegungen nach dem Licht bestimmend. -- 13ei den 
Pflanzen gibt es, nach neuen Arbeiten, ebenfalls zwei 
Arten der Photorezeption: Lichtrezeption dutch lokali- 
sierte rnit /5-Carotin beladene Rezeptoren, und ferner 
eine Photorezeption des farblosen Protoplasmas bei 
Pflanzen. Der Verfasser er6rtert den m6glichen Fort- 
schritt in der Entwicklung der Photorezeption: yon der 
primitiven photosensoriellen Funktion des Protoplasmas 
(bei Pflanze und Tier) bis zur Sehfunktion der Tiere und 
his zur besonderen Orientierungsfunktion der mit Caro- 
tin versehenen Organe der Pflanzen. 

Die modernen Methoden und Ergebnisse der Geophysik 
Von A. P R E Y  1, Wien 

Die Aufgabe der Geophysik besteht darin, die physi- 
kalischen Eigenschaffen der Erde, wie z. B. ihre Dichte, 
Temperatur ,  Elastizit/it, Viskosit~t, aus jenen Gr6Ben 
zu bestimmen, die wir an der Erdoberft/iche oder in der 
N/ihe derselben als Ausflul3 yon ihren inneren Eigen- 
schaften beobachten k6nnen, mit  anderen Worten, die 
Eigenschaften des Stoffes, aus welchem die Erde be- 
steht, festzustellen, auf Grund deren wir die Erschei- 

x Universitfit Wien. 

nungen, die wir all der Erdoberflf.che beobachten, 
erkl/iren. Dabei wollen wir zun/ichst festsetzen, dab 
die Erde m6glichst einfach aufgebaut ist und dab 
ihre Massen konzentrisch geschichtet sind. Erst  sp~iter 
wollen wir daran gehen, soweit es m6glich ist, Einzel- 
heiten tiber den B a u d e r  Erde abzuleiten. 

Die erste Erscheinung, die wir an der Erdoberfl/iche 
beobachten nnd die ihren Grund in den Verh~iltnissen 
in der Tiefe der Erde haben, ist ihre Figur, dann die 
Schwereerscheinungen, aber auch die Fortpflanzungs- 


