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(LAUSANNE, SUISSE)

L'importance de l'eau
dans les réactions anaboliques et cataboliques

des cellules végétales

Paul-Emile PILET

Laboratoire de biologie et de physiologie végétales
Université de Lausanne

« La vie est inséparable de l'eau : l'être vivant est
finalement une parcelle d'hydrosphère développée, modifiée,

adaptée, conditionnée, individualisée. L'eau, dans
l'organisme, n'est pas seulement partie de l'être vivant,
elle est, physico-chimiquement parlant, l'être vivant. »

Ch. Benezech (1962).

Introduction

L'eau intervient dans d'innombrables processus biologiques dont la
cellule végétale est le siège. Mais c'est évidemment au niveau du
métabolisme que son rôle apparaît le plus nettement.

A titre d'exemple, et sans entrer dans trop de détails, nous essayerons
de résumer d'une façon élémentaire quelques-unes des conceptions
actuelles relatives aux réactions métaboliques fondamentales. On peut
distinguer, parmi ces processus, les quatre phénomènes suivants :

métabolisme

-anabolisme -
formation
des réserves

-catabolisme -
dégradation
des réserves

chimiosynthèse (1)

photosynthèse (2)

respiration (3)

fermentation (4)

Les réactions biologiques obéissent aux lois générales de la conservation

de la masse et de l'énergie. Soit une réaction :

A + B Z^ZZ± M + N (1)

A et B étant les produits initiaux, M et N les produits finaux.
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A peut être, par exemple, un composé X—Y et B de l'eau. Une telle
réaction, très fréquente, s'écrira alors :

X—Y + H—OH X—H + Y—OH (2)

En revenant à l'équation (1), la constante d'équilibre K. se définit
ainsi :

k [M] ¦[N] n.K TXRbT (3)

où le signe [] désigne la concentration.
De telles réactions s'accompagnent de variation de l'énergie libre du

système. Or, l'énergie libre dépend du contenu en chaleur (H), de la
température (T) et de la variation d'entropie (AS) :

F H—TAS (4)

On peut montrer que la variation de cette énergie libre dépend
également de la constante K (3) :

AF —RTlnK (4 bis)

R étant la constante des gaz parfaits.
Dans le cas d'une réaction exergonique, il y a diminution de l'énergie

libre :

K > 1 ; AF < 0

Dans le cas d'une réaction endergonique :

K < 1 ; AF > 0

Pour en revenir aux deux types de réactions métaboliques, on pense
aujourd'hui que ces processus peuvent être très schématiquement
caractérisés :

par la dégradation de l'eau, pour l'anabolisme,
par la synthèse de l'eau, pour le catabolisme.

2. Processus anaboliques

2.1 Généralités

Les réactions anaboliques peuvent être illustrées par deux séries de

phénomènes :

a) la chimiosynthèse au cours de laquelle des micro-organismes se

procurent de l'énergie — par des réactions chimiques endogènes — pour
fabriquer les réserves ;

b) la photosynthèse au cours de laquelle les cellules les plus diverses,
grâce à des pigments photorécepteurs (par exemple les chlorophylles)
captent l'énergie lumineuse pour faire la synthèse de leurs réserves.
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2.2 La chimiosynthèse
Ces réactions se déroulent le plus souvent selon deux processus

distincts :

la phase en aérobiose qui correspond à la formation d'eau avec libé¬
ration d'énergie et fixation d'oxygène ;

la phase en anaérobiose qui se réalise grâce à l'énergie précédente et

qui, tout en assurant la fixation de gaz carbonique, permet la
synthèse des réserves.

Aérobiose
1

-v2A + H202A-_H2+-02
Donneur

H2 + W
Energie

Anaérobiose
2 H2 + C02 + W > [CHOH] + H20

(5)

(6)

Ainsi qu'on peut le voir, ces deux systèmes réactionnels sont dépendants

l'un de l'autre et l'hydrogène libéré par le processus aérobie servira
à la réalisation des réactions anaérobies.

2.3 La photosynthèse
Pendant longtemps, on a admis les équations suivantes :

CO, H20 -> CHOH + O,

6 CHOH C6H1206

n C6H1206 ->[(C6H1206)"-(n-l)H20]

(7)

(8)

(9)
-(n—I)H,0

Ces équations, initialement dues à von Bayer, mais complétées par
divers auteurs, avaient l'avantage de mettre en évidence l'absorption de

gaz carbonique, le dégagement d'oxygène, la formation de glucides et
surtout la participation de l'eau. Mais on croyait aussi que l'oxygène
provenait du C02 et que le premier glucide apparu était, par conséquent,
un hydrate de carbone (fig. 1 A).

: h - o - h ;

1

c(hoh) + 02

L

CfHOH) + 02 + H20

A

Fig. 1. — Intervention de l'eau dans les processus photosynthétiques
A. Réaction ne faisant pas intervenir la photolyse de l'eau.
B. Réaction de Van Niel et de Ruben. L'oxygène dégagé provient de l'eau qui

se décompose sous l'action de la lumière.
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En fait, l'emploi d'oxygène marqué (180) devait révéler (Ruben) que
l'oxygène qui se dégage au cours de la photosynthèse ne provient pas du

gaz carbonique, mais de l'eau (fig. 1 B). Sous l'action de la lumière, il y
aurait donc décomposition de l'eau et ce processus de photolyse apparaît
de plus en plus comme un des phénomènes les plus importants de la

photosynthèse.
Avec l'emploi de composés radioactifs, on s'est rapidement rendu

compte que la photosynthèse correspondait à deux étapes fondamentalement

distinctes :

une phase à la lumière qui groupe les réactions photochimiques et

qu'on a baptisée phase de Hill ;

une phase à l'obscurité qui comprend toutes les réactions sombres et

qu'on appelle parfois phase de Blackman.

REACTIONS I REACTIONS SOMBRES

PH0T0CHIMI0.UES I

t [h] _! fc. i RH L». [chou] + H20 + < R

iR

e, HjO

[0H]
<R'

*¦ °2 2 HjO + i R'

Fig. 2. — Les deux phases des réactions photosynthétiques
Phase 1 : réactions photochimiques (de Hill)

photolyse de l'eau.
Phase 2 : réactions sombres (de Blackman)

absorption du C02 (utilisation des (H)
production du 02 (utilisation des (OH)

Sans entrer dans plus de détails (fig. 2), et en adoptant le schéma de

Van Niel (1949), on peut montrer que :

les réactions photochimiques comprennent exclusivement la photolyse
de l'eau, processus réalisé grâce à l'intervention de la lumière que peuvent
fixer des pigments photorécepteurs et auxquels participent divers
systèmes enzymatiques ;

les réactions sombres correspondent à l'utilisation et à la transformation

des produits de la photolyse de l'eau (H) et (OH)
Les (H), en présence de récepteurs (R), vont former un complexe qui,

à la suite d'une absorption de C02, va se dégrader et assurer la formation
d'une part d'un glucide élémentaire, d'autre part d'eau avec régénération
du récepteur initial. Ainsi, cette première réaction de la phase obscure

correspond à la fixation de gaz carbonique.



L IMPORTANCE DE L EAU 525

Les (OH), en présence également d'un récepteur (R'), donnent un
complexe qui, en se décomposant, libère de l'eau et de l'oxygène avec
reformation du récepteur. Donc, cette seconde réaction de la phase
obscure correspond à la libération d'oxygène.

3. Processus cataboliques
3.1 Généralités

Très schématiquement, les processus cataboliques correspondent à

la dégradation des réserves cellulaires, c'est-à-dire à la transformation
d'un substrat réduit en substrat oxydé avec libération de C02. Ces

processus ne sont évidemment possibles que grâce à un transfert d'hydrogène.

Ce transfert est réalisé par une chaîne de composés de plus en plus
riches en énergie. Parallèlement, l'oxygène est absorbé et, en se combinant

à l'hydrogène transporté, permettra la synthèse de l'eau (fig. 3).

SUBSTRAT

REOUIT Z

<_ H

SUBSTRAT

OXYDÉ

TRANSPORTEURS

CO, H,0

Fig. 3. — Représentation schématique des réactions respiratoires
Les transporteurs, en assurant le transfert de l'hydrogène, gagnent de l'énergie. Le
gaz carbonique provient du substrat oxydé et l'eau qui se forme résulte de la fixation

de l'oxygène activé sur l'hydrogène.

Une étape essentielle est l'activation de cet oxygène. Dans la plupart
des cellules, c'est la cytochrome-oxydase qui est responsable de cette
réaction :

1/2 Og-f- 2W-Fe2+ >-02- + 2W-Fe3+ (10)
Cytochrome-

oxydase

Le transfert de l'hydrogène est assuré par une série de composés
parmi lesquels il convient de signaler :

le DPN (diphosphopyridine-nucléotide)
le FAD (flavine-adénine-diphosphate)

et les cytochromes (qu'on représente schématiquement par l'abréviation
Cyt.Fe3+ ou Cyt.Fe2+ suivant qu'ils sont à l'état oxydé ou réduit).

33 68-316
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L'intervention de ces divers composés énergétiquement actifs se fait
dans un ordre donné, en rapport avec leur potentiel d'oxydo-réduction
(E'o) :

E'„ en volts
(pH: 7; 30°C)

DPN DPN-H + H* — 0,30

FAD FADH2 — 0,10

2 Cyt. b (Fe3+) 2 Cyt • b (Fe2+) 0,00

2Cyt.c(Fe3+) 2Cytc(Fe2+) + 0,25

>
2Cyt.a(Fe3+) 2Cyta(Fe2+)

<
+ 0,30

0 0 + 0,80

Enfin, la molécule d'eau peut se former par union de l'hydrogène
provenant du FAD avec l'oxygène électro-actif:

FADH2 y FAD + H2 (11)

H2 + 0~~ H20 (12)

3.2 Respiration
Sans entrer dans trop de détails, nous nous bornerons à l'examen de

la dégradation des glucides et nous distinguerons trois phases importantes

:

Polyholoside

j Phase 1 j
Holoside i Anaérobiose

| Phase 2

Pyruvate
\, Phase 3 Aérobiose

co2

La phase 1 conduit, en l'absence d'oxygène, d'un polyholoside à un
holoside (par exemple un hexose) ; les systèmes enzymatiques engagés
dans ces réactions sont de nature hydrolasique :

[(C6H1206)n - (n - 1 H20] nC6H1206 (13)
+ (n-l)H20

La phase 2 va assurer, toujours en l'absence d'oxygène, la transformation

de cet hexose en pyruvate. Cette phase est essentielle et on l'a
appelée la desmolyse. Les réactions qui la caractérisent peuvent être fort
différentes et on connaît aujourd'hui plusieurs voies qui assurent la
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genèse du pyruvate. L'une d'elles, la plus fréquente — et dont nous
parlerons sommairement ici — est la glycolyse.

Glucose

\ Hexokinase

Glucose-6-phosphate
(Ester de Robison)

\ h Phosphohexo-isomérase

Fructose-6-phosphate
(Ester de Neuberg)

\ Phosphofructokinase

Fructose-1 -6-diphosphate
(Ester de Harden-Young)

\ f- Aldolase

Phosphodihydroxy-acétone ±^ 3-phosphoglycéraldéhyde

\ Y Phosphoglycéraldéhyde déshydrogénase
1 -3-diphosphoglycérate

\ y Phosphophérase

3-phosphoglycérate

\ y Mutase

2-phosphoglycérate

\ y Enolase

Phospho-énolpyruvate

^ Acide pyruvique-kinase

Pyruvate

Comme on le voit (fig. 4), ces réactions contribuent à réduire de

moitié une chaîne hexacarbonée.

T0 fi
ATP

ADP

ATP (|
U

o
o

AOP

*D

AOP

f-Ffti
I ATP

O PHOSPHATE

Fig. 4. — Première phase des réactions respiratoires

Ces processus correspondent à la desmolyse (cas particulier : glycolyse). Seuls quelques
composés ont été retenus : 1. glucose ; 2. glucose 6-phosphate ou fructose 6-phos-
phate ; 3. fructose 1-6-diphosphate ; 4. phosphodihydroxy-acétone et 3-phosphogIy-

céraldéhyde ; 5. pyruvate.
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La phase 3 correspond à la dégradation du pyruvate en présence
d'oxygène ; on a appelé cet ensemble de réactions les oxydations respiratoires.

Elles débutent par la transformation d'une molécule de pyruvate
en acétyl-coenzyme A et d'une autre molécule de pyruvate en oxalo-
acétate. Ces deux composés se combinent pour former une molécule de

citrate :

CH3—CO—COOH + H—SA >¦ C02 + CH3—CO—SA (14)
Acide pyruvique Coenzyme A Acetyl—Co A

CH3—CO—COOH + C02 >- CH2—COOH (15)

CO—COOH
Acide oxalo-acétique

H20
CH3—CO—SA + CH2—COOH >- CH2—COOH + H—SA (16)

I I

CO—COOH HOC—COOH

CH2—COOH
Acide citrique

Avec la molécule de citrate, le cycle citrique ou cycle de Krebs
commence :

citrate >- Cis-aconitate >• iso-citrate >- oxalo-succinate
—2H j —C02

a-céto-glutarate
H20 j—C02

oxalo-acétate < malate -i fumarate ¦< succinate
—2H +H20 —2H

On peut remarquer d'abord que ce cycle conduit, après perte de

C02, à la resynthèse d'une molécule d'oxalo-acétate (fig. 5). D'autre
part, l'hydrogène libéré se fixe sur de l'oxygène ; le cycle citrique est
bien un cycle aérobie.

3.3 Fermentation

Comme on l'avait indiqué pour les processus généraux qui permettaient

de caractériser le catabolisme (voir fig. 3), on peut remarquer que
dans la fermentation le substrat récepteur est de nature strictement
organique. Il n'est plus question — du moins dans les cas les plus typiques —
de synthèse de l'eau.

Etant données la structure du cycle et la présence d'une chaîne de

transporteurs très réduite, on a parlé parfois d'un shunt fermentatif
(fig. 6).
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3.4 Respiration et fermentation

Depuis les recherches de Pasteur, mais plus récemment à la suite de

travaux de physiologistes et de biochimistes contemporains, on s'est
rendu compte qu'il pouvait y avoir antagonisme entre respiration et
fermentation. Si nous nous bornons à l'examen du catabolisme du glucose,
on peut noter que la voie de transformation en anaérobiose, qui conduit
du glucose à l'acide pyruvique (desmolyse), est commune à la respiration
et à la fermentation. Par contre, l'acide pyruvique formé peut, dans le
cas de la respiration, se dégrader en aérobiose et dans celui de la fermen-

i
PYRUVATE • # #

1

0 £ ACFTYl-C"*

¦ <

\ \^ Ä^* OXALO-SUCCINATE

• • • •
MALATE T

•y __^\ ^^* °< - CET06LUTARATE

•SUCCINE TE

Fig. 5. — Deuxième phase des réactions respiratoires.

Ces processus correspondent aux oxydations respiratoires. Seuls quelques composés
ont été retenus qui marquent les étapes essentielles du cycle citrique

ou cvcle de Krebs.

SUBSTRAT

REDUIT

SUBSTRAT

OXYDE

"* 2 [H] * ^M2~--

B-H2

C0-

DESHYDROGENASE

I
I

A

Fig. 6. — Représentation schématique des réactions fermentaires.

Cet ensemble de réactions est souvent appelé le shunt fermentatif. L'hydrogène est
capté par des récepteurs A et B et le C02 qui se dégage provient du substrat oxydé.
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tation subir des transformations strictement anaérobies où il n'est plus
question de synthèse d'eau (fig. 7).

On a constaté alors que l'oxygène pouvait inhiber la phase anaérobie
de ces processus (du glucose à l'acide pyruvique). Ce phénomène — qu'on
a baptisé effet Pasteur-Meyerhof — correspond en quelque sorte à

l'inhibition de la glycolyse par la respiration.

0LUCOSE

ANAEROBIOSE

RESPIRATION

1

ACIDE PYRUVIO.UE

/
\
1

V

1

¦+. —S ^.

AEROBIOSE

FERMENTATION

ALCOOL + CO,

Fig. 7. — Schéma général relatif aux rapports entre respiration et fermentation.
Le glucose donne, en anaérobiose, de l'acide pyruvique et cette réaction concerne
aussi bien la respiration que la fermentation. L'acide pyruvique peut être dégradé

en présence d'oxygène (respiration) ou sans oxygène (fermentation).

Plus récemment, on a observé que le glucose pouvait inhiber la phase
aérobie (de l'acide pyruvique au C02). Dans ce cas, on parle de l'effet
Crabtree. Ce phénomène correspond en somme à l'inhibition de la
respiration par la glycolyse.

Aujourd'hui, on a démontré l'importance des phosphates dans de
tels processus. Ces phosphates seraient essentiellement formés par
l'ATP (adenosine triphosphate) qui donnerait ainsi de l'ADP (adenosine
diphosphate) et de l'énergie :

ATP > ADP - (P) + 12 Kcal (17)

Et l'on imagine le déroulement suivant des processus :

Pour l'effet Pasteur-Meyerhof :

a) il faut des (P) pour que les oxydations respiratoires aient lieu ;

b) si le taux en oxygène augmente, il est évident que les oxydations res¬

piratoires seront plus fortes et, par conséquent, que les besoins en (P)
seront plus élevés ;

c) mais, la glycolyse elle aussi exige des (P) ;

d) or, si les (P) sont « monopolisés » pour les oxydations respiratoires,
il n'en reste plus assez pour la réalisation de la glycolyse qui, par
conséquent, va diminuer.
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Pour l'effet Crab tree :

a) le glucose accélère les processus de glycolyse ;

b) il en résulte que les besoins en (P) augmentent ;

c) mais les oxydations respiratoires ne peuvent se dérouler sans (P) ;

d) par conséquent, le glucose va entraîner une réduction des oxydations
respiratoires au profit de la glycolyse.

4. Conclusion

D'une façon très générale, l'eau participe activement à tous les

processus métaboliques dont la cellule vivante est le siège.
Rappelons tout d'abord l'intervention de l'eau dans les réactions

contrôlées par des enzymes de nature hydrolasique. Schématiquement,
il est possible d'envisager la molécule d'eau comme un vecteur de
dégradation (catabolisme) ou de synthèse (anabolisme) :

catabolisme
AB + HOH ±z ; A—H + B—OH (18)

anabolisme

De plus, il convient de souligner la participation directe de l'eau à

certaines réactions métaboliques. La photosynthèse est un processus qui
débute par la photolyse de l'eau :

Photorécepteur
H20 (H) + (OH) (19)

hv

La respiration, au contraire, peut être caractérisée, dans une des

dernières étapes relatives à la dégradation des réserves, par la synthèse
de l'eau :

X H2 > 2 H+ + X (20)
déshydrogénase

1/2 0, y O2- (21)
cytochrome-oxydase

2H++02- y H20 (22)

Mais d'autres réactions biologiques encore — et elles sont
innombrables — ne peuvent se dérouler en l'absence d'eau. Ainsi se trouve
confirmée toujours davantage cette banale constatation : « Il n'y a pas
de vie possible sans eau. »
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