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Nouvelle théorie sur les lois
de croissance '

par

Basile LUYET

Docteur és sciences

(Communiqué en séance du 16 novembre 1925)

Parmi les conclusions auxquelles ont abouti les travaux des
biologistes qui se sont occupés des lois de croissance pendant ces
cinquante derni¢res années, il en est une qu'on peut considérer
comme définitivement établie : & savoir que les courbes de crois-
sance sont des courbes en S. Ce n’est plus actuellement une théorie,
c’est un fail.

Pour rendre compte de ce fail, plusieurs hypothéses ont été pro-
posées ; les unes ne sont que des comparaisons ou n‘ont qu’une
valeur descriptive (la théorie de la courbe exponentielle, celle des
intéréts composés, celle des dédoublements réguliers) ® ; les autres
ont une véritable valeur explicative et prétendent ramener les
phénoménes de croissance 4 des phénoménes physico-chimiques
connus (la théorie de Uéquilibre cellulaire, celle des réactions aulo-
catalytiques et celle du catalyseur dilué). La plus importante parmi
ces dernie¢res, celle aussi qui a eu le plus de succes, est la théorie
des réactions autocatalytiques d’apres laquelle, la cellule vivante
étant son propre catalyseur, la vitesse de croissance serait a chaque
instant proportionnelle & la fois 4 la quantité de substance déja
formée et a la concentration du milieu nutritif. Comme ces deux

! Parmi nos maitres de 'Université de Genéve plusieurs ont bien voulu s’'intéresser
au développement de cette théorie. Nous les en remercions tous vivement inais
nous réservons un hommage particulier de gratitude a M. le professeur Schidlof
dont la haute compétence dans le domaine des théories physiques nous a été plus
d'une fois fort précicuse.

*Pour la liste des théories sur la croissance Cf. notre < Apercu historique sur les
lois de croissance ».
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quantités varient en sens inverse, leur résultante est une courbe
en S. Cest la courbe classique de formule :

Q
log —————— = A (t-t.)
g Qg
Q = Quantité de matiére vivante produite a l'instant t.
Qm = Valeur maxima de cette quantité.
t. = Temps correspondant a Qum, divisé par deux.

A = Une constante.

Formulée avec cette précision mathématique, la théorie devient
des plus élégantes.

Mais en somme, M. Robertson, comme il le dit tres bien lui-
méme, n'a fait que transporter en biologie la formule des réactions
autocatalytiques, telle que les chimistes 'utilisent ! ; il est utile,
pensons-nous, de remonter plus haut et de voir dans quelle mesure
les principes sur lesquels les physico-chimistes s’appuient pour
¢tablir leur formule — les principes de la théorie cinétique —
s'appliquent au cas particulier des phénomenes vitaux.

I. Théorie électronique de la eroissance.

Lorsque des molécules de deux espéces différentes — que ce
soit deux gaz ou deux sels en dissolution — se trouvent en présence,
la vitesse de leur réaction est a chaque instant proportionnelle
au nombre de chocs intermoléculaires, ce sont, en effet, les chocs
qui déterminent les réactions ; le nombre de chocs, d’autre part,
est proportionnel au nombre de molécules contenues dans I'unité
de volume de I'espace considéré ; la vitesse des réactions est donc
proportionnelle & la concentration moléculaire des corps en présence:
c’est la loi de Uaction des masses.

Cette loi est-elle applicable au cas d’'une cellule vivante en
croissance ? Les deux substances réagissantes sont 1'élément
vivant et son milieu nutritif. Mais I’élément vivant — que ce soit
une micelle colloidale ou un granule de plus faible dimension tel

' Notre remarque sur la formule de Robertson ot nous disions que cet auteur a
«modifié » la formule des réactions autocatalytiques (Cf. Luyet Op. cit. p. 12 et thése

p. 26) a pu greter 4 confusion. Par « modifier » nous ne voulons pas dire qu'il change
les termes de la formule ou qu’il en introduit de nouveaux mais seulement qu’'en
assimilant complétement la croissance a une réaction autocatalytique, il préju e
nécessairement que la masse du catalyseur sera proportionnelle 4 la masse
corps résultant de la réaction comme dans une catalyse de substances mmera.les
On peut concevoir une autocatalyse dans laquelle le catalyseur se formera suivant
une autre loi. Faire intervenir cette loi ¢’est « particulariser » (plutdt que «<modifier»)
le principe géneéral.
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que celui dont on a ¢té conduit & admettre I'existence sous le nom
de biophore ou de bioplaste — I'élément vivant n’est plus com-
parable a la molécule d'un gaz ou d’un sel en dissolution. Il a une
dimension considérable proportionnellement & ces molécules et
on doit en tenir compte. Si 'on désigne par r le rayon du granule
vivant qu’on suppose immobile dans un milieu contenant par
unité de volume n molécules de diametre négligeable se déplacant
dans toutes les directions possibles avec une vitesse ¢, le nombre N
de chocs que subit le granule pendant I'unité de temps sera

N = Knxr2ne.

(La formule n’est pas sensiblement modifiée si les granules sont
supposés animes de mouvements produisant des déplacements
relativement faibles tels que les mouvements browniens.)

Fig. 1. — Représentation théorique d'un ensemble de molécules en
réaction et d’'un granule en croissance. Rapport des diameétres
de ces eléments: lso

Chaque molécule frappant I'¢lément vivant sera incorporée a
celui-ci et contribuera a le faire grossir. LLe nombre de chocs
¢tant proportionnel a la surface du granule, le grossissement sera
lui-méme proportionnel a cette surface.

Sous l'action de quelle force les molécules de la solution nutritive
s’'incorporeront-elles au granule vivant ? En appliquant les théories
électroniques, nous pouvons concevoir les choses de la facon sui-
vante : on sait que dans une sphére conductrice les ¢électrons
sautent facilement d’une molécule a I'autre et qu’ainsi, de proche
en proche a partir du centre, chaque molécule recoit le nombre
d’électrons qui lui convient et rentre a I'é¢tat neutre ; seules les
molécules de la surface restent électrisées. D’autre part, de 'avis
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de tous les biochimistes, les molécules de la matiere vivante —
nos granules — sont extraordinairement complexes et leur poids
moléculaire est exceptionnellement éleve, ce qui veut dire qu'une
molécule contient un nombre considérable d’¢lectrons et de nu-
cléons. Ces éléments sont disposés pour chaque espéce suivant une
symétrie particulicre. l.es molécules du milieu nutritif devront
perdre leur symeétrie pour prendre celle du granule qui les incorpore.
De plus, le rapport entre le nombre de nucléons et d’électrons
chez le granule n’étant pas le méme que le rapport correspondant
chez la molécule nutritive (elle est, en effet, ionis¢ée puisqu’elle
esl en dissolution), chaque apport nouveau sera la cause d’un
déséquilibre électrique, tantot positif, tantot négatif, a la surface
du granule. Ce déséquilibre étant produit par les chocs, et le nom-
bre de chocs étant, comme nous I'avons vu, proportionnel a la
surface de I'élément en croissance, le nombre de centres ¢lectrises
sera lui-méme proportionnel a cette méme quantité. La formule
donnée précedemment ne doit done pas étre modifiée du fait que
le granule est ionisé.

Quand I'élément vivant atteint un certain volume, il doit néces-
sairement se fragmenter; le seul moyen d’expliquer son augmenta-
tion en nombre est, en effet, de supposer une division, & moins qu'on
admette des générations spontanées. Chaque partie continuerait
a s’accroitre suivant la méme loi que le tout. Un granule qui aurait
un millimicron carré de surface croitrait, par exemple, jusqu’a
atteindre un volume double, & ce moment, il se fragmenterait en
deux, la surface totale passerait brusquement a la valeur de 2
millimicrons carrés ; le méme phénomene continuant & se produire
a intervalles de temps réguliers, la surface croitrait comme les
nombres 1, 2, 4, 8, etc., c’est-a-dire en progression géométrique
pendant que le temps augmenterait en progression arithmétique.
L’augmentation de la surface totale, cette surface étant prise
immeédiatement apres les fragmentations successives, sera exprimée,
en fonction du temps, par la relation :

S = S,ekt

S étant la surface au temps t, S, la surface initiale et k une cons-
tante. Etant donné le nombre considérable de granules et 'irrégu-
larité du temps de fragmentation, on n’enregistrera que des valeurs
moyennes, les variations brusques de la surface ne seront pas



(5)  B. LUYET. NOUVELLE THEORIE SUR LES LOIS DE CROISSANCE 307

perceptibles. Remarquons que, la masse se divisant quand son
volume devient double, la surface prise aux points indiqués aug-
mentera comme le volume, et que la formule précédente pourra
étre remplacée par la suivante :

Q - Qoekt
Q et Q. ¢tant les volumes ou les masses au temps t et au temps o.
Comme la plupart des théories sur les lois de croissance, notre
« théorie électronique » se réduit encore a cette forme simple, repré-
sentée par la courbe exponentielle.

A e A T8

Fig. 2. — Représentation graphique de l'augmentation au voiume
(courbe continue) et de la surface (courbe en escalier) d’un gra-
nule dont la vitesse de croissance en masse serait a chaque
instant proportionnelle a4 la surface, et qui se fragmenterait
quand son volume serait devenu double.

II. Facteurs de ralentissement.

Mais, on le sait, cette courbe est indéfiniment ascendante. Nous
n'avons pas parlé jusqu’ici des facteurs retardant la croissance.
Comme il existe des organismes — les organismes monocellulaires
— qui croissent et se fragmentent indéfiniment en suivant la loi
que nous venons de donner (du moins en premiére approximation),
les facteurs de ralentissement ne doivent pas se trouver dans
I’élément vivant primordial, ils doivent résulter de l'association
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de ces eléments. LLa présence de la membrane dans la cellule, le
voisinage génant des autres cellules chez les organismes supérieurs,
les produits toxiques excrétés et non expulsés, 'impossibilité pour
la solution nutritive d’atteindre tous les éléments vivants, 'action
des sécrétions internes, ete., sont autant de causes qui entrent en
jeu pour décharger le granule, pour augmenter la viscosité du
liquide dans lequel il nage et pour contribuer finalement & la for-
mation d’'un gel ou d’une floculation et déterminer la vieillesse
et la mort. L’influence combinée de ces nombreux facteurs peut
intervenir de plusieurs facons pour ralentir la croissance, on pourra
donc obtenir la courbe en S de tout autant de maniéres par la
simple addition des ordonnées de la courbe exponentielle de crois-
sance et de la courbe de ralentissement. Iin somme nous n’avons
que des données tres incertaines sur tous les facteurs que nous
venons d’énumérer et il serait bien difficile actuellement d’exprimer
leur action par des formules. M. Robertson ne fait entrer dans sa
formule qu'un seul «limiting factor », I'épuisement du milieu
nutritif, parce qu’il assimile complétement la croissance a une
réaction chimique ou la diminution de concentration est, en effet,
la seule cause de ralentissement. Notre but n’étant pas seulement
de fournir une expression commode des phénoménes, mais de
déméler les processus intimes des réactions vitales, nous ne donnerons
pas de formule définitive de croissance, contrairement a ce qu’ont
fait plusieurs auteurs (Robertson, Mitscherlich). Notre formule et
notre théorie n’expliquent que le mouvement ascendant des courbes.
de croissance. Les expérimentateurs, il est vrai, aiment a comparer
leurs résultats avec les courbes en S compléetes dites courbes théori-
ques ; la formule de Robertson, utilisée en France et dans les pays
de langue anglaise, et la formule de Mitscherlich, employée en
Allemagne et dans I'Europe du nord, conviennent assez générale-
ment a ce genre de comparaison et il n’y a pas utilit¢ d’en créer
de nouvelles.

IT1. Accord avee les faits.

Notre « théorie électronique » étant du domaine de la physico-
chimie, ne sera que difficilement vérifiable par les méthodes bio-
logiques ; pour l'instant, elle n’est encore qu'une vue de I'esprit.
Nous signalons cependant ici les faits et les théories avec lesquelles
elle est en accord.
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1. Elle aboutit & la formule générale des courbes exponentielles
auxquelles conduisent, plus ou moins directement, toutes les expli-
cations et les comparaisons qu’on a faites pour rendre compte de
la croissance . Elle arrive donc, en appliquant les théories modernes
sur la constitution de la matic¢re, & interpréter les résultats obtenus
par des considérations d'un tout autre ordre.

2. Elle s’accorde avec les théories colloidales en admettant des
granules, ¢électriquement chargés, doués du pouvoir de croissance,
floculant des qu’ils ont perdu leur charge électrique et qu’ils ne
peuvent plus se repousser mutuellement 2.

3. Elle permet d’expliquer a la fois la croissance indéfinie des
organismes inférieurs et I'arrét des multiplications cellulaires chez
les organismes plus compliqués. Elle établit donc le raccord entre
la théorie des dédoublements réquliers (Fauré-Fremiet) et les autres
théories. Peut-étre aussi la division cellulaire doit-elle s’expliquer
en partie par la répulsion ¢lectrique des granules devenus trop
nombreux et distendant la membrane de la cellule.

4. Enfin, il est un fait, facilement vérifiable, qui pourra confirmer
ou infirmer notre théorie, ¢’est celui de I'influence de la température.
LLa vitesse de croissance, si nos hypotheses sont conformes a la
réalité, doit étre lie a la température absolue par une relation
exponentielle. Les quelques résultats expérimentaux que nous
avons examinés concordent généralement avec les résultats prévus
mais ne nous permettent pas encore de conclure de facon certaine.
Il reste de ce coté bien des points a éclaireir.

'(‘f. Luyet. op. eit. o la plupart des théories sont ramenées a4 une expression
exponentielle.

*(Cf. Anguste Lumiére, Théorie colloidale de la biologie et de la pathologie.
Chez Chiron, Paris, 1922,
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