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(LAUSANNE, SUISSE)

Analyse biocinétique et croissance des tissus
végétaux
PAR

Pavr-EmiLe PILET

Laboratoire de Physiologie végétale (Université de Lausanne)

Introduction.

Les recherches de Henryl, de MicuaeLis?2 et de LINEWEAVER 3
(v. BraDERGROEN, 1955) ont ouvert i I’enzymologie des perspectives
nouvelles. En effet, ces travaux ont permis la mise au point de
nouvelles méthodes d’analyse trés commodes et basées essentielle-
ment sur la cinétique méme des réactions enzymatiques.

Dés 1952, BonNER et certains de ses collaborateurs ¢+ empruntérent
les types d’équations biocinétiques proposées pour rendre compte de
Pactivité des enzymes et les adaptérent & 1’étude de la croissance
des tissus végétaux. Les publications de Bonner et FostEr (1955 et
1956) donnérent lieu & une premiére série de commentaires de la
part de BeEnNeET-CLARK (1956). En 1959, Ricarp et JuLIEN reprennent
le probleme, en le posant sur des bases un peu différentes, et sont
amenés a proposer une nouvelle équation cinétique qui, a leur avis,
exprime mieux les variations de croissance induites par un composé
auxinique. En 1961, PiLer et Lawmpsipis consacrent deux notes & ces
questions; ils reldvent certains inconvénients que présentent les équa-
tions de BonNER et proposent des formules nouvelles qui permettent,
en outre, de tenir compte du catabolisme in vivo des auxines em-.
ployées. Ces équations sont d’ailleurs reprises et discutées dans le
travail de these que M. Lampsiis a préparé dans notre laboratoire
(Lampsiis, 1961). Mentionnons enfin le chapitre (p. 252 a 258) que
nous avons consacré & ces problémes dans notre ouvrage sur les
Phytohormones (Pmwer, 1961 a). ‘

Nous nous proposons, dans cette publication, de résumer trés
sommairement les diverses conceptions développées jusqu’a ce jour
relativement & D'expression biocinétique de la croissance, puis d’en

1 V. Henry. — Theése Fac. Sc. Univ. Paris, 1903.

2 L. MicHAELIS et M. L. MENTEN. — Biochem. Z. 49, 333, 1913.

8 H. LINEWEAVER et D. Burgk, — J. Amer. Chem. Soc. 56, 638, 1934.

4 11 s’agit surtout de travaux publiés par Bosner et FosTeR, BonNER et
McRAE ; voir sous BoNNER, FosTER et McRAE.
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discuter la signification et de faire, 3 leur propos, quelques remar-
ques critiques.

Les équations fondamentales.

Ces équations sont dues, avant tout, aux recherches de BonnNEr
(1949), McRaE et Bonner (1952 et 1953), Foster, McRAE et BonNER
(1952), McRag, Foster et Bonner (1953), Bonner et Foster (1955
et 1956). Nous allons les discuter bridvement.

Désignons 5 par S le composé auxinique considéré et par E le
récepteur biologique, nous pouvons écrire, en nous inspirant des
équations cinétiques concernant l’activité enzymatique :

k, s
= ES —— E -4 CROISSANCE
k2

k., k, k; étant des constantes biocinétiques.

1) EL S=

Introduisons maintenant la notion de vitesse de réaction :
2) V1 — kl . [E] . [S] et V2 = k2 . [ES]

Comme la formation de ES se fait avec la méme vitesse que
la réapparition de E, on a:

3) v, == vy donc k; . [E] . [S] = k; . [ES]
ce qui donne Kg (analogue a la constante de MicHAELIS) :
. _ ks __ [E].[S]

v K= T TS

En admettant que le récepteur n’est pas complétement employé,
on a:

5) [e] = [ES] + [E]

nous pouvons donner alors & Kg une expression plus générale :

__ ([e] — [ES]) . (8]

6) Ks

[ES]
d’on :
el . [S]

On peut remarquer que k; est beaucoup plus grand que k, ce
qui nous permet de négliger la transformation ES E + S; on
peut alors écrire :

8) v = kg , [ES]

5 Pour faciliter la discussion, nous avons homogénéisé les divers symboles
employés par les auteurs cités. '
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ce qui donne, a partir de I’équation 7), I’équation suivante :

9) ky . [e]

g s I |
Ks
T

Si [S] augmente, on voit que v tend vers une valeur limite que.
nous appellerons V (vitesse maximale); dans ces conditions on doit
admettre que la totalité du récepteur est saturée par les auxines
et forme le complexe ES, donc que [e] = [ES]. On peut alors

exprimer v en fonction de V, et nous trouvons :

v

10) s s i
| s
1+ s

On exprime le plus souvent :

a) les variations de 1/v en fonction de 1/[S]; alors I'équation
10) devient :

1 Ks 1 1

1 — [ _—

N v Vv [S] t Vv

b) les variations de v en fonction de v/[S]; alors I’équation 10)
devient :
12) p= —Kg o

[S]

Pour - rendre compte de Dinhibition qui se poursuit lorsqu’on
utilise des concentrations auxiniques élevées (v. Pmwer, 1961; p. 256-
258; fig. 105 et 107), BonnEr a été amené 3 adopter la théorie de
fixation des auxines a4 un substrat (récepteur) oun interviendraient
deux points d’attache, théorie présentée essentiellement par Hansca,
Muir et MEerzEnBERG (1950 et 1951) et par Mumr et Hanscm (1953
et 1955) (v. Pmwer, 1961a; p. 242 a 244 ; 258 ; 260). Chaque
molécule de récepteur (ou substrat E) est donc capable (conditions
d’équilibre et d’activité maximale) de fixer deux molécules de com-
posés auxiniques (S; et S;) et '’équation 1) devient :

4+ Vv

13) E 4+ 28 /== E §;5,
et par suite I'équation 11) devient :
t_Ks 1 1
14 v V [S] \Y
ou
2

~ Ks + [S]2
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BonNEr et ses coll. n’acceptent toutefois pas cette équation qui ré-
sulte directement des calculs de la cinétique classique et proposent
’équation suivante, d’ailleurs trés voisine de la précédente :

ou C est une constante

16) L V.18 -
Ks + [8] + *¢

Les recherches de BenNer-Crark (7956).

Cet auteur n’accepte les équations de BonnEr qu’en faisant un
certain nombre de réserves. Il remarque d’abord que I’utilisation
des méthodes d’analyse cinétique pour rendre compte de la crois-
sance est discutable; en effet, ces phénomenes sont la résultante
d’'un grand nombre de processus trés complexes et c’est simplifier
considérablement le probléme que de vouloir le ramener & quel-
ques équations élémentaires. D’autre part, la conception de BonnNEr
ne permet pas, selon BeEnNeET-CLArk, de tenir compte des réactions
de diffusion que HousLey et Coll. (1954) ont mises en évidence.

Enfin, BenNer-Crark et Kerrorp (1954) n’obtiennent pas les
mémes résultats expérimentaux que BonnNEr; il ne saurait donc y
avoir similitude dans les équations proposées. Pour BenneT-CLARK,
la vitesse initiale (en présence de fortes concentrations d’auxines)
est limitée; en d’autres termes, la courbe de la vitesse, en fonc-
tion de la concentration, est une hyperbole et sa courbe réciproque,
une droite. BoNNER proposait des courbes différentes. Pour BenwET-
Crark (1956, p. 312), l’inhibition auxinique aurait une autre origine
que celle postulée par BonNER :

« The inhibitions which develop at high auxin concentration are
due to secondary destruction of part of the cell mechanism rather
then to a competitive attachment to one of the postulated pair of
auxin attracting centres. The lack of reversibility following injury
due to high auxin concentration is consistent with this view. »

Les recherches de Ricarp et JuLmen (7959).

Pour ces auteurs, un certain nombre de faits expérimentaux ne
sont pas susceptibles d’étre expliqués par la théorie de BonnEr.
Tout d’abord, la constante de dissociation (v. Pi.Er et ArmaNAsiA-
pis-MErcanTON, 1959) du complexe auxine-substrat, calculée a par-
tir de considérations cinétiques, varie avec 1’dge des plantules et
la position des segments prélevés le long de l’axe de lorgane (ici
la coléoptile). Sous la forme proposée par BonnNEr et ses coll, cette
théorie ne tient pas compte de ces modifications. Ricarp et JuLIEN
présentent une autre critique, que nous développerons plus loin.
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Les équations cinétiques de BonnNer se basent sur ’existence d’une
auxine qui est l'auxine externe (et que nous appellerons substance,
de croissance exogene). Il est évident que les tissus traités con-
tiennent des composés auxiniques chimiquement distincts de la sub-
stance de croissance employée.

Pour éviter I'erreur commise par BoONNER, ces auteurs proposent
de généraliser & n auxines cette théorie cinétique. En appelant A, ,
la substance de croissance (pour eux auxine externe) et A;, A, ... A,.
les n auxines naturelles; en désignant d’autre part le substrat par
s6 et par G,, G, ... C, les fractions de croissance contrdlées par
les diverses auxines, on peut écrire :

k., k
17) A, +s—= A,.s — (,
k_.
ky A
18) A1+s‘—_> Ai.s _— C]
k_1
. k(n)
19) Ap + s=—= A, .s — (G,
‘ k_,

S’inspirant des recherches de Brices?, Ricarp et Jurien démon-
trent que la vitesse de croissance v due a lauxine externe (par
ex. de l'acide B-indolyl-acétique : ABIA) en fonction de la concen-
tration, est donnée par I’équation :

I T — « NN [ W— Al
Ko, + [Ae] + Ko, . £ . *=

i=1 K a;

V., étant la vitesse maximale due 4 I’ABIA et les constantes® cor~
respondant aux valeurs suivantes :

= - k
21) K., = _el_‘_‘}‘_
e
8 Ricarp et Jurien utilisent le symbole S; nous le remplacerons par s pour
éviter une confusion.
7 G. E. Briges et J. B. S. HALDANE. — Biochem. J. 19, 338, 1925.

8 11 convient de remarquer, avec Ricarp et JuLien d’ailleurs, que ces cons-
tantes ne sont en fait pas de vraies constantes de dissociation au sens que
I'entendent MicHAELIS et MENTEN (v. nole 2) puisqu’elles ne sont pas définies
par le rapport de deux constantes de vitesse.
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- . |4
22) Koy == k_l_ki__
1
_ @)
23) K, = 2205

Dans l’équation 20) seul [A,] varie; la courbe donnant 1/v en
fonction de 1/[A.] est donc une droite dont la pente serait :

K.,

24) tga = —
)  tga V.

ou K,;e =f,,e (1 ‘I‘_% . @)

i=l K“i

Ainsi, la constante apparente de dissociation du complexe ABIA -
substrat est égale au produit de la vraie constante de dissociation
par un facteur qui rend compte de I’activité biologique des auxines
endogenes différentes de 1I’ABIA exogene.

Si Pon accepte la théorie de Ricarp et JurLiEn, nous devons tou-
tefois faire 3 son propos, quelques remarques :

1) dans cette nouvelle équation il n’est tenu aucun compte des
variations de la concentration en auxines endogénes qui, comme on
’a montré & plusieurs reprises (PiLer, 1951 a et b; 19533), varie
trés nettement avec I’dge des tissus considérés;

2) d’autre part, ces auteurs font une hypothése qui est loin
d’étre confirmée aujourd’hui (v. Pmwer, 1961, p. 258-262); ils sup-
posent en effet, que chacune des auxines distinctes et endogenes
(Ae, Ay ... A,) se fixe de la méme facon et sur un substrat identi-
que. Si I'on admet, ce qui est probable, que les «attaches» & un
substrat, qui n’est pas nécessairement toujours le méme, différent
suivant les composés en présence, les équations de Ricarp et JuLien
ne traduisent qu’imparfaitement le phénomene.

Les conceptions de Pmwer et Lampsiis (1961 a et b).

Dans une premiére note, nous avons tout d’abord montré que
I’équation fondamentale de BonNer (équat. 16) se rapprochait de
celle qui caractérise l'inhibition compétitive d’un systéme enzymati-
que 9; en effet, si 'on appelle I Pinhibiteur et K la vitesse awec
laquelle il se fixerait sur P’enzyme, nous aurions :

1 _ Ks aeEy 1o, 1
2) T_V(“FKI)‘ 5 TV

® V. G. S. EabiE, Science 116, 688, 1952.
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En remplagant I par S et en posant K;/Ks = C, on obtient :

. V . [S]
20) "= K + 5] + B¢
C

Une telle équation montre nettement que c’est le substrat S qui
est lc vrai responsable de Pinhibition de la croissance. Et 13, nous
revenons a lhypothése de BENNET-CLARK, discutée plus haut. Tout
en admettant, comme point de départ, I’équation 11, cet auteur es-
time que Dinhibition due a de fortes concentrations d’auxines est
causée par une destruction du récepteur. Ceci étant, comment expli-
quer certaines levées d’inhibition auxinique observées par divers
chercheurs (par ex. JereBzorr-QuiNtIN, 1959) ?

D’autre part, le probleme de I’antagonisme et du synergisme bio-
chimiques entre auxines (PiLer et coll., 1959; Pmwer, 1961 a, p. 357
a'379) ne peut guére étre traduit par de telles équations.

Il faut done, pour lever ces difficultés, supposer que le substrat
est lui-méme la source de ces facteurs d’inhibition. A ce propos,
il est soutenable d’admettre que les composés auxiniques, qui su-
bissent une dégradation in vive par voie enzymatique (v. PiLET,
1961 a, p. 301 & 356), forment des substances inhibitrices. Cette hy-
pothése est plausible puisque certains auteurs (Ray, 1956 et 1958;
Goopn et Coll.,, 1956; Kraemsr, 1960; Pmer, 1957, 1960 a et b;
Pier et Lercm, 1960) ont montré que dans des tissus, préalable-
ment traités par I’ABIA, apparaissaient, par dégradation catabolique
de cette substance, de nombreux composés.

On peut alors proposer le schéma suivant :

27) E 4 S==ES —— E 4- CROISSANCE + P 4 Q 4 ......

P . Q ... I étant des produits résultant du catabolisme de I’ABIA
(donc de S) et I pouvant étre considéré, en outre, comme un inhi-
biteur. Ceci nous a alors amenés & définir la vitesse réelle de la
croissance (v,) qui caractérise la « dualité » des processus relatifs a

a) laction stimulante de S ou de P, Q ... (vg);

b) Tlaction inhibitrice de I (vp),
cette vitesse réelle étant définie comme suit :

28) v, = Vg — V|
d’od
Ve . 'KI == KS
“ \ Ki . Ks

[S] + —['S—]“—+KI+KS
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11 est facile de constater que v, est d’autant plus grand que la
différence (Kj — Kg) est plus élevée, en d’autres termes que I’af-
finité de l'inhibiteur pour son substrat est plus faible. Lorsque K;j
est égal a Kg, la croissance est évidemment nulle; K, doit donc étre
toujours supérieur & Ks. En dérivant I’équation 29) on obtient la
valeur de S pour une vitesse réelle v, maximale, que nous désigne-
rons par Sy, (vex: vitesse maximale expérimentale) :

30) Svex - \/KS . KI

et S pour la vitesse maximale théorique (Vr) sera alors:

- (WVKs . x)*

Ki — Ks

31) Svp = Sv,,

Dans une seconde note, nous avons développé cette hypothése
en modifiant d’abord la présentation de I'équation 29) :
Yy 1 1
32 _— = —
) \ Ks 11 Ki |
(8] ]

Comme on P’a dit plus haut, plusieurs voies de dégradation de
P’ABIA sont possibles, ce qui nous permet d’envisager un certain
nombre de catégories d’inhibiteurs et de généraliser notre équation :

33)

voie 1 B 4. S == ES —— CROISSANCE - E - A, 4 ...... 4 Ty
voie 2 E 4~ S == ES — CROISSANCE 4 E |- A, - ...... S
voie n E 4 S == ES — CROISSANCE - E 1 A, + ...... 41,

nous aurons alors :

TSNS W W U S S S
v Ks 4" oy 2oy n
[S] _[8] [S] [S]

1l est clair que si Ki augmente, Pinhibition est réduite et la
fraction correspondante tend vers 0. Si (n — 1) des inhibiteurs

postulés sont inactifs, I’équation générale devient alors :

34 vy 1 . l
) V——_IS_S_ 1 n.KIn

[S] [S]

+ n
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Une telle équation montre que :

a) plus n est grand (donc plus nombreux seront les inhibiteurs
endogénes), plus une concentration élevée d’auxines exogénes est
capable de stimuler la croissance,

b) la croissance n’est donc ainsi jamais totalement inhibée.

Cette seconde remarque, qui rejoint les conceptions de BeNNET-
CLARrk, peut se justifier expérimentalement et nous avons montré,
sur des racines, qu’un traitement par I’ABIA n’entraine jamais une
inhibition compléte de I'allongement (PiLer, 1953 ; Pmer et Coll.,
1960). Si nous désignons par TR la variation de croissance du
lot traité et par TE celle du lot témoin, on ‘a:

| TR — TE
35) P = ——m— - 100

si Uinhibition était totale, TR vaudrait 0, donc p = — 100 %, or
p est toujours supérieur a3 — 100 oj. '

Discussion.

En examinant les diverses conceptions relatives aux équations
cinétiques de la croissance, nous avons déja relevé un certain nom-
bre de remarques et présenté quelques critiques qu’il n’est pas né-
cessaire de reprendre ici.

Rappelons cependant une objection, déja partiellement soulevée
par BENNET-Crark (1955) a propos des équations de BownNER, qui
nous parait d’une portée trds générale. Si 1’on examine les diverses
théories qui attribuent aux auxines un role dans la régulation de
la croissance, il est évident (PiLer, 1961c¢) que ces hormones in-
terviennent dans d’innombrables et complexes processus. On peut
se demander alors s’il est valable de ramener ces phénomenes a
quelques équations élémentaires qui traduisent déja assez incor-
rectement des réactions enzymatiques compliquées mais plus sim-
ples que celles qui correspondent a la croissance.

Une autre remarque doit étre faite qui n’est pas sans rappeler
une des critiques formulées par Ricarp et Junien (1959) a propos
des équations de BonneEr. Dans les équations biocinétiques initiales,
il est tenu compte uniquement de la substance exogeéne employée;
c’est évidemment oublier qu’il existe, dans les tissus, des auxines
et que ces composés ne sont pas nécessairement identiques a la
substance utilisée. Ricarp et JuLiEN ont proposé de tenir compte
de ces auxines, mais ils postulent que le substrat reste identique;
nous avons introduit un systéme d’inhibiteurs (PiLer et Lampsipis,
1961), mais la encore, nous n’avons pas envisagé la possibilité de
substrats différents et de composés auxiniques distincts Sans doute,

67-305 35
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ces équations ont-elles été proposées pour faciliter I'expression de
la croissance; des modifications, qui permettraient de tenir compte
de l'existence des diverses auxines, comme aussi d’éventuels récep-
teurs, les compliqueraient considérablement.

D’autre part, méme sans tenir compte de la nature chimique des
composés auxiniques endogénes, et en les ramenant tous (ce qu’on
fait par exemple au cours de mesures biologiques) a I'ABIA, on
consiate — et nous ’avons montré pour les racines du Lens (PiLer,
1951, 1953) — que la concentration en hormones change trés net-
tement en fonction de I’dge des organes considérés. En d’autres
termes, [l’état auzinique endogéne (Pier, 1960c et 1961b) doit
intervenir dans la croissance. Or, il n’est gudre possible d’en tenir
compte dans les équations cinétiques.

Enfin, il ne suffit pas de fournir & un organe des substances
de croissance, encore faut-il que ces composés pénéirent dans les
tissus et qu’ils soient transportés vers les zones d’allongement.
Comme nous l’avons souligné (Pmer, 1961 a, p. 267 a 276), les
conditions d’efficacité d’'un composé auxinique ne consistent pas
senlement dans la structure méme de sa molécule (conditions d’acti-
vité) mais dans un certain nombre de propriétés : pénétration plus
ou moins facile, transport plus ou moins rapide, etc....

Ainsi les équations biocinétiques, initialement établies pour I’a-
nalyse de D’activité enzymatique, doivent &tre considérées avant tout
comme un moyen commode d’aborder quelques aspects de la crois-
sance des tissus et des organes végétaux et d’en rendre compte.
Leur utilisation implique certaines réserves qu’il convient de faire
avant d’en discuter D’application. Ces équations, relativement sim-
ples malgré l’apparente complication de certaines d’entre elles, ne
permettront jamais d’envisager a la fois tous les facteurs — et
nous n’en connaitrons jamais que quelques-uns — qui interviennent
dans la régulation de la croissance; elles conserveront donc, malgré
les quelques corrections qu’on a pu faire, un caractére d’approxi-
mation qu’il est nécessaire de ne pas oublier.
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