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Implications du plasmalemme et de la paroi dans la croissance 
des cellules v6g6tales 
pa r  JEAN-CLAUDE ROLAND el; PAUL-t~MILE P1LET, Labora to i re  de Cy~cologie exp~rimentale ,  ENS,  
24, rue Lhomond ,  F-75231 Par i s  (France),  e t  I n s t i t u t  de Biotogie et  de  Physio logie  v6g6l;ales, 
Univers i t6  de Lausanne ,  Place de la Riponne,  CH-1005 Lausanne  (Suisse). 

La cellule v6g6tale se trouve dans une situation 
paradoxale avec son enveloppe squelettique qui dolt 
en assurer le soutien sans s 'opposer aux &hanges ni 
A sa croissance. Celle-ci, en gdn6ral, est consid6rable; 
une cellule m6rist6matique (Figure 1) par exemple, 
durant sa diff6renciation, augmente tr~s significative- 
ment  sa surface. Cette paroi qui, dans les tissus, 
associe les cellules entre elles - ce qui n 'est  pas sans 
poser des probl~mes d'harmonisation de croissance - 
est solidaire du cytoplasme par l 'interm6diaire du 
plasmalemme (Figure 2). E t  c'est pr6cisdment au 
niveau de cette membrane plasmique que se situent 
los contr61es indispensables/~ la r~gulationde l 'extension 
cellulaire. La compr6hension de ces m6caniques 
impliqne, ~t la fois, la connaissance de l 'ultrastructure, 
de l 'organisation mol6culaire, de l'extensibilit6 de la 
paroi et l 'analyse des signaux et des 6v~nements 
biochimiques qui d6clenchent e t  conditionnent la 
croissance. 

1. Ultras~ructure 

C'est la charpente fibrilIaire qui a d 'abord retenu 
l 'at tention car elle constitue l'616ment r6sistant (la 
cellulose a une r6sistance A la traction comparable 

l 'acier pour une section 6gale) et est accessible facile- 
ment ~ une 6tude morphologique par  ombrage (Figure 
3). L'architecture de chaque territoire de paroi a 6t6 
ainsi ~tudi6e pour los diff6rents types cellulaires et son 
6volution a pu ~tre suivie dans l 'espace et dans le 
temps. 

Les parois secondaires, qui se d6posent apr6s la 
croissance des organes, montrent  ainsi une ultra- 
structure tr6s d6finie: la texture des fibrilles qu'elles 
renferment est typiquement  parall61e et l 'orientation 
de ces fibrilles par rapport  A l 'axe cellulaire est sp6ci- 
fique. Peu ou pas remani6 apr~s tour 61aboration, 
l 'agencement des strates successives traduit  directe- 
ment  une activit6 morphog6n6tique tr6s pr6cise de la 
cellnle qui les prodnit. Les patois primaires, au 
contraire, sont mises en place pendant la croissance 
des organes et subissent un remaniement et un re- 
modelage parfois consid6rable. Les 6tudes effectu6es 
en microscopie 61ectronique aprbs ombrage de la 
charpente cellulosique ont conduit ~ admettre  une 
~texture dispers6e~>, c'est-A-dire sans ordre apparent,  
pour ces patois primaires. D@os~es avec une orienta- 
tion quelconque, en g6n6ral inclin6e par  rapport  A 
l 'axe cellulaire, cos fibrilles sont redress6es et la t rame 
qu'elles constituent est 6tirfie et distendue au fur et 
mesure que la cellule s'accrolt en surface tandis que de 

Fig. t. Croissance d'une cellule v6g@tale. Los deux cellules, prises avar~t (A) et aprgs (I3) l'extension, appartiennent all cylindre central d'une 
racine de P i s u m .  La  croissance y est polaris6e: les patois transversales (p') sont peu modifi~es alors que los parois longitudinales (p) s'ae- 
croissent consid@rablement. L'appareil vacuolaire (v) augmente fortement de volume; 11: noyau. • 
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nouvelles fibrilles sont 61abordes sur la face interne de 
la paroi. Cette conception classiquement admise et 
connue sous le nom de <~multinet growths>l, ~ qui fait 
ainsi intervenir un 6tirement assez passif et d6sordonn6, 
demande quelques am4nagements. A la lumi6re des 
r6sultats fournis actuelIement par des techniques 
d'observation plus fines et moins drastiques que l'om- 
brage, par exemple la cytochimie ultrastructurale et 
la cryo-ultramicrotomie, il apparalt que les parois 
primaires out une architecture beaucoup plus d4finie 
que ce que l'on avait pu penser. La plus grande pattie, 
en effet, est form6e de strates de fibrilles ordonn6es et 
parall61es, ayant une orientation spdcifique qui est 
longtemps conserv~e pendant la croissance. Ceci sup- 
pose la raise en jeu de mfcanismes d'harmonisation de 
eroissance tr6s pr6cis et coordonfs, et non un simple 
6tirement. Celui-ci ne parait intervenir, en faR, que 
dans les r6gions les plus anciennes, quasi sc6nescentes, 
de la paroi primaire; il semble correspondre ~ une 
alt6ration irrgversible des propri6t6s structurales et 
m6caniques de ces territoires. On sait que les fibrilles 
telles qu'elles apparaissent apr6s ombrage correspon- 
dent, en fair, ~ des faisceaux de fibrilles 61~mentaires a 
ou protofibrilles 4 distinctes, d'une trentaine d'Ang- 
strSms de diam~tre (Figure 4). Malgr6 des recherches 
nombreuses, l'aceord n'est pas encore complet sur 
la fa~on dont les chaines osidiques sont disposdes 

dans ces protofibrilles a. Le constituant fibrillaire 
le plus caractfristique est la cellulose mais d'autres 
compos6s, en particulier des h4micelluloses, peu- 
vent exister sous un aspect comparable; de sorte que 
la caract4risation d'une Iibrille implique simulta- 
n6ment des donn6es morphologiques, chimiques et 
cristallographiques (degr6 de cristallinit6). I1 faut 
souligner que, pour les parois primaires, ces trois 
param6tres ne sont r4unis qu'exceptionnellement. 
Les 6tudes de diffraction aux rayons X reposent 
essentiellement sur l 'examen de parois secondaires de 
sorte que le degr6 de cristallinit6 des fibrilles 616men- 
taires dans les parois en eroissance demeure conjec- 
tural. 

Notons que le poids mol4culaire de la cellulose et, par 
cons6quent, la longueur des chalnes dans ees parois 
parait g6ndtiquement contr616. I1 varie avec l'6tat de 
diff6renciation cellulaire et le stade de croissance 6. Les 
parois primaires sont en g6n6ral minces (quelques 

1 A. L. Houw~Nx et P. A. ROELOFSEN, Aeta  bot .  neerl. 3, 385 (1954). - 
P. O. ROELOESEN, The Plant Cell Wall (Borntr~ger,  Berl in 1959). 

2 p. E. PILET, Les Patois cellulaires (Doin, Par is  1971). 
3 I<. M~3HLETHALER, Beih. Zn. Schweiz. Forstver .  30, 55 (1960). 
4 R. ST. J. MANLEu Nature ,  Loud. d99~, 1155 (1964). 
5 K. NfO~LETHALER, J. Polym. Sei. 28, 305 (1969). 
6 In'. S. SPENCER et G. A. ~/[ACLACHLAN, P l an t  Physiol .  d9, 58 (1972). 

Fig. 2. Aspect du cortex d'une cellule en croissanee, in, mitochondrie; p, paroi; pI, plasmalemme; pe, pSriplasme; ps, plasmodesme; re, 
reticulum endoplasmique. Noter en B) la texture finement fibrillaire de la paroi et les nombreuses intereonneetions qui unissent plasmalemme 
et paroi. A) • 000; B) • 
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dixi6mes de ~zm); n6anmoins, il est frdquent qu'on 
puisse y reconnaltre plusieurs strates de fibrilles (4 ou 5 
dans les parenchymes; jusqu'& 30 dans le collenchyme). 

Si ces fibrilles conf6rent aux parois une forte 
r6sistance aux tractions, les substances de fond qui les 
enrobent et constituent la matrice paridtale, sont 
responsables des propri6t6s plastiques et extensibles 
des parois primaires. I1 existe une s6gr6gation topo- 
graphique dans la r@artition des composants ma- 
triciels: une partie est localis6e dans les strates 
fibrillaires elles-m~mes, une autre forme des feuillets 
d@ourvus de fibrilles qui alternent avec les pr6c6dents L 
Les observations en cryo-ultramicrotomie8 permettent 
l 'examen en place de la charpente de la paroi et 
r6v[lent que dans les r6gions en croissance (m~me les 
plus denses en fibrilles), le volume interfibritlaire est 
toujours sup6rieur au volume fibrillaire (Figure 4). 
Cette matrice est composde en majeure partie de 
polysaccharides auxquels s'ajoutent des prot6ines ou 
des chaines glycopeptidiques et des 616ments min6raux 
eomme le calcium qui a la propri6t6 dc ponter des 
chaines pectiniques aux niveaux des fonctions carbo- 
xyles (Figure 5A). Dans le collenchyme par exenlple 
l'61imination d'une fraction de calcium li6 & la paroi 
(6% du calcium cellulaire total) correspond ~ la raise 
en solution de 74% du poids frais et du 18% du poids 
sec des polysaccharides o. 

2. Structure motdculaire 

La connaissance des unitds de structure de la matrice 
a longtemps 6t6 limit6e car il est difficile de rompre 
aux fins d'analyse l'6difice complexe qu'elles r6alisent 
in situ. 

Avec le d6veloppement de m6thodes m6nag6es de 
fractionnement et l 'introduction de techniques sen- 
sines comrne la chromatographie en phase gazeuse, les 
caract6res et le mode d'agencement de ces unit6s a pu 
progresser rapidement. Toutes les donn6es actuetles 
convergent pour montrer que: 1. une structure 
constante des chalnes principales formant les <~6pines 
dorsales~> de la matrice, pour lesquelles seules des 
variations de d6tails sont d6tectables; 2. de grandes 
variations dans le oombre, ta nature des motifs et des 
liaisons constituant les chalnes lat6rales m. Ainsi pour 
les pectines du ciment intercellulaire et qui impr6gnent 
la paroi primaire, si les polygalacturonates sont 
exceptionnels, on trouve pratiquement constamment 

7 j .  C. ROLAND, J.  Microsc. 5, 323 (1966). 
3. C. ROLAND, ]3. VIAN et M. RouoI~R, C. r. Aead. Sci., Par is  275, 
2223 (1972). - B. VIAl ,  Th6se, Universi t6 de Par is  (1974). 
J .  C. ROLAND et 1YL BESSOL~S, C.r. Acad. Sci., Par is  267, 589 (1968). 

10 G. O. ASl'INALL, Polysaccharides (Pergamon Press,  Oxford 1970). - 
G. O. ASPI~ALL, 7. A. MOLLOY et J. W. T. CRAm, 3. Biochem. 47, 
1063 (1969). 

Fig. 3. Tex tu re  des fibrilles cellulosiques (ombrage m6tal l ique) dans  une paroi  en croissance. On dis t ingue  une por t ion de 3 s t rafes  f ibri l laircs 
concentriques.  • 100000. 
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Fig. 4. Fibrilfe et espace interfibrillaire. Des sections ultrafines de 
paroi primaire ont 6t4 r6alis6es par cong4lation et color6es I16gative- 
merit de fagon ~ montrer e~* place les protofibrilles. A) x 70000; 
B) x 600000, 

i o  / ~ o o o o o ,  

Fig. 5. Organisatiorl mol6culaire d'une paroi primaire. A) Adapt6 de~; 
B) d'apr~s 12. 1, Cha~ne polygalaeturonique; 2. Fibrille cellulosique; 
3. Radical carboxylique 6ventuellement m6thylfi; 4. Radical 
carboxylique pontfi par du Calcium; 5. Cae+; 6. Galaetane et arabi- 
rtane; 7. Arabinogalaetane; 8. Xyloglucane; 9. Rhamnogalacturo- 
nane; 10. Prot6ine; 11. T6tra-arabinoside li6 k de l 'hydroxyproline; 
12. S6rine; 1 + 6 + 9 .  Composfs pectiques, 

des chaines principales constitu6es par la rdpdtition 
de quelques motifs acide-galacturonique (Gu) li6s en 
1-4 et alternant avec des motifs de rhamnose (Rh) 
li~s en 1-2, liaison qui introduit un @16ment de torsion 
dans les chaines et une configuration en zig-zag: 

. . . .  Gu--(1--~4) - -Gu- -  (1-~4) - -Ou ( l--~2)--Rh--  (1-->-4)--Ou . . . .  

Pour les h6micelluloses, les chaines les plus frf- 
quemment rencontr6es sont par exemple des axes des 
xyloses (Xy) sur lesquels se greffent des motifs d'ara- 
binose (Ar): 

. . . .  Xy--(1-->-4)--Xy--(1--~4)- Xy--(1--~4)--Xy--(1-->-4) . . . .  

+ + 
1 1 

7 T 
Ar Ar 

Les arabinogalactanes sont un exemple de mol6cules 
tr6s ramififes oh l'axe est une chaine de galactose (Ga) 
unie en 1-3 et branch6e en 1-6; il porte de courtes 
chaines lat6rales (R) riches en arabinose: 

. . . .  Ga--(t-->-3)~Ga--(l-->-3)--Ga--(1--->3)--C a--(l--~3) . . . .  

6 6 6 6 
+ + r + 
1 1 1 1 

T T T T 
|  Oa  | Ga  

1 I 

+ + 
1 1 

T 
Ga Ga 

L'ensemble des unit6s polysaccharidiques forme un 
r6seau hautement structur6 qui peut 4tre consid6r6 
comme une (~supermacromol6cule~> enveloppant la 
cellule. Dans la fermeture de ce r6seau, il est actuelle- 
ment admis que des prot6ines de structure (ou ~exten- 
sine}>) jouent un r61e essentie111. Elles sont Iorm6es de 
polypeptides contenant de la s&ine (Ser) et de la 
Lysine (Lys). Elles sont surtout caract6ris6es par leur 
richesse en hydroxyproline (HO-Pro) et par 1curs 
liaisons covalentes avec les polysaccharides de la 
matrJce. Le point d 'attache principal entre l'extensine 
et ces polysaccharides (probabtement des arabino- 
galactanes) parait ~tre assur6 par la galactose (Ga) et 
par la liaison hydroxyle de la s6rine. Les hydroxy- 
prolines portent de courtes ramifications t6tra- 
arabinosiques (Ar)l formant un manchon de stabilisa- 
tion de la chaine polypeptidique: 

1.1 D. T. A. LA~IPORT, An. Rev. Plant Physiol, 21, 235 (1970). - in 
Protoplastes et ]usion de cellules somatiques vdgdtales; Colin. int. 
CNRS, Versailles, 1972 (INRA, Paris 1973), pp. 27-31. 
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Les patois de cellules d'Acer, cultiv6es in vitro 
constituent le mat6riel le mieux connu biochimi- 
quement ~~ Elles sont constitudes par un nombre 
limit6 d'unit6s structurales t2 : arabinane ramifi6 
(10%), galactane (8%), protdines (10%), h6tra- 
arabinoside Iix~ /~ l 'hydroxyproline (9%), chaines 
pectiques (16%), xyloglucane (21%) et arabinoga- 
lactane (2%). La cellulose est estim6e ~ 21%. Le 
xyloglucane parait avoir un rSle particulier; form6e par 
la r@6tition de 4 motifs de glucose unis en 1-4 dont 
trois portent sur leur carbone 6 un motif de xylose, son 
extr6mit6 r6ductrice est li6e aux chaines lat6rales de 
pectines. Elle est par ailleurs unie aux fibrilles de 
cellulose par de multiples liaisons hydrog~ne. Une 
chaine de pectines est ainsi associ6e ~ plusieurs 
fibrilles de cellulose, alors qu'une fibrille de cellulose 
est unie ~ plusieurs chaines de pectines. A partir de ces 
donn6es, une reconstitution de l'organisation mold- 

culaire du r~seau paridtal a pu ~tre tent6e qui semble 
pouvoir s'appliquer ~ quelques modifications de d~tail 
pros, aux parois primaires en g~ndral (Figure 5B). 

On remarquera que, s i c e  rdseau est d~fini dans 
l'espace, un rel~chement permettant  la croissance peut 
intervenir principalement de deux far 1. par la 
rupture de liaisons covalentes ~ diffO'ents niveaux 
(par ex. entre rhamno-galacturonane et glycopeptides) 
qui pourrait ~tre provoqu6e par des hydrolases 
sp6cifiques; 2. par rupture de liaisons hydrog~ne 
(influenc6e par exemple par des variations de pH: voir 
plus loins) entre la cellulose et les xyloglucanes qui 
glisseraient alors le long de la fibrille comme un 
curseur. 

3. Mise en place des constituants 

L'61aboration des unit6s de la paroi a lieu dans 
certains compartiments membranaires du cytoplasme. 
Bien que le reticulmn endoplasmique puisse ~tre 
impliqu6 directement darts la formation de certains 
compos6s particuliers comme la callose ~4, la synthhse 
se produit darts la trhs grande majorit6 des cas au 
niveau de l'appareil de Golgi et du plasmalemme. 
L'activit6 biochimique des structures membranaires 
et particulaires isoldes a permis d'analyser les ~tapes 
de cette synth~se in vitro ~ et la cytochimie ultra- 
structurale montre les sites de migration, tes caract~res 
et l%volution au sein m~me de la cellule (Figures 6 
et 7). 

Les constituants de la matrice sor t  form,s dans les 
d6riv6s golgiens, les dldments fibrillaires comme la 
cellulose plut6t en surface cellulaire, mais la limite 

Fig.  6. Aspec t  d ' u n  d i e tyosome  apr~s d6 tec t ion  des po lysaccha r ides .  
d, d i e t y o s o m e ;  in, m i t o c h o n d r i a ;  p,  pa ro i ;  pl, p l a sma le lnme ;  
vg,  v~sicule golgienne.  • 26000.  

1~ p .  ALBERSH~I~, W. D. BAUER, K. KEEGSTRA et K. W. TALMADGE, 
in Biogenesis o/ Plant Cell Wall Polysaccharides (Academic  Press,  
New Y o r k  1973), pp.  17-147.  - K. KEEGSTRA, K.  W, TALMADGE, 
W. D. BAUER et  P. ALBERSHEIM, P l a n t  Physiol .  57, ]88  (1973). 

la 1Vs F. ~-Lv]~ATIt c t  D. H.  NORTHCOTE, Biochem.  J .  725, 953 (1971). 
~ A. M. CAT~SSON, J .  Microsc. t6, 95 (1973). - K.  E s a o ,  The Phloem 

(Bornt r~ger ,  Ber l in  1969). 
x5 Biochemistry of the Glycosidic Linkage, P A A S  Syrup.  2, (Eds. R. 

PIRAS et  H.  G. PoxT i s ;  A c a d e m i c  Press,  New Y o r k  1972). 
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entre les deux n'est pas tranch6e. En fait, l 'apport de 
nouveaux mat6riaux & la paroi, (polysaccharides divers 
surtout, mais aussi protfines de structure et au moins 
certaines enzymes, cations susceptibles de ponter les 
pectines, etc) s'int6gre dans un processu8 homog~ne de 
l'activit6 cellulaire: il s'agit d'une vole sp6cialisge du 
syst6me membranaire du cytoplasmel" ; la vole 
exo6~tair e. 

Au cours de cette vole, unf lux  de membrane (Figure 8) 
6difie les dietyosomes d'oh se dftachent les v6sicules 
dans lesquelles se concentrent les pr6curseurs qui 
seront dgvers6s dans le p6riplasme. Le f a r  le plus 
marquant de cette 4volution est une r6organisation de 
la structure et de la composition de la membrane 
des v4sicules de concentration qui, progressivement, 
change de composition et devient analogue au plasma- 
lemme avec lequel elle est destinfie k fusionner 17. On 
remarquera ainsi que les deux constituants caract6- 
ristiques de la surface cellulaire v4g6tale: le plasma- 
lemme et la paroi, sont mis en place au cours du m~me 
processus secr6toire; ils forment une unitd ontogd- 
nique 18. Le remaniement membranaire est corrfilatif 
de l'aeqnisition ou de l'activation des enzymes de 

polymfrisation des polysaccharides. Ces synth6tases 
construisent les chaines principales osidiques. Elles 
sont snsceptibles d'agir sur un pool de substrats dont 
l'uridine diphosphoglucose (UDP glucose) forme la 
plaque tournante, Ce dernier, en effet, peut donner 
naissance par isom6risation ou d6shydrogdnation 
I 'UDP galactose ou ~ I 'UDP acide galacturonique et 
apr6s dgcarboxylation, ~t I 'UDP xylose et ~ I'UDP ara- 
binose, pr6curseurs respectivement des pectines et des 
pentosanes de la matrice. Parmi les autres mgtabolites 
interm6diaires de ces synth6ses il faut citer le myo- 
inositol et le GDP glucose, pr6curseurs possibles, Fun 
des pectines et l 'autre de la cellulose. De far sub- 
sfquente, d'autres syst6mes enzymatiques intervien- 
nent pour assurer les modifications des chaines 
form6es: branchements lat6raux, m4thylation des 

26 D. J.  MORRE et H. H. MOLLENHAUER et C. E. BRACKER, in Origin 
and Continuity of Cells Organelles (Springer Verlag, Berl in  1971), 
pp.  82 126. - D. J. MORRE et H. H. MOLLENHAU~R, in  Dynamics of 
Plant Ultrastructure (Ed. A. W. ROBARDS, McGraw Hill ,  New York,  
sous press@ 

17 B. VIAN et J.  C. ROLAND, J. Microsc. 13, 119 (1972). 
ls j .  C. ROLAND, Int .  Rev. Cytol. 36, 45 (1973), 

Fig. 7. D6tai l  de v4sicules golgiennes (vg) apr6s d6tect ion des polysaccharides.  Des pr6curseurs  de paroi  y sont en eours d'61aboration. I ls  
forment  un  nodule  de plus en plus dense au centre de chaque v6sicule. Le nodule  se prolonge pa r  des 616ments fi l iformes r ayonnan t s  qui 
6mergent  de la membrane  de la  v6sicule oh se t rouvera ien t  les synth6tases  (fl6che); d, d ic tyosome;  m, mi tochondr ie ;  re, r e t i cu lum endoplas-  
mique;  t, tonoplas te ;  v, vacuole.  • 80000. 
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pectines, etc.~t L'origine des glycoprot4ines com- 
mence seulement g 6tre connue. La partie peptidique 
est synth6tisde dans le cytoplasme au nivean des 
polysomes. Elle renferme alors de la proline mais le 
constituant caract4ristique, l 'hydroxyproline, est ab- 

o q) | 

(2~: . . . . .  -) @ (- ""  ~'-" - ". ~ ' . " ~  

| | 

Fig. 8. F lux  membrana i re .  I .  V~sicule cy top lasmique  (v4sicule de 
t ransi t ion)  d6r ivan t  du r e t i eu lum endoplasmique.  2. Fusion des  
v6sicules. 3. Format ion  d 'un  saccule d ic tyosomique.  4. Emiss ion  
d 'une  v6sicule golgienne. 5. Format ion  d 'une  v4sicule de concentra-  
tion. 6. Synth6tases .  7. Pr6curseur  osidique. 8. Polysacchar ide.  
9. Polypept ide .  10. GlycoprotNne.  11. Membrane  transform6e.  
12. P lasmalemme.  13. Exocyte .  14. Fibri l les  eellulosiques. 15. Pdl-i- 
plasme. 16. Paroi.  

Fig. 9. I n t e rven t ion  possible de glycoIipide comme in te rm4dia i re  
r~giant  la s~quence de polysacehar ide  des parois  (Adapt6 de 22). 
t .  P l a sma lemme  on membrane  restruetur6e.  2. Phosplnolipide. 
3. GlycosyI-transf4rase.  4. Motif l ipidique.  5. E tapes  de synth~se de 
l 'ol igoside 6. 7. Trans i t  vers la paroi.  

sent de ces chaines. Cette hydroxyproline est formde 
ultdrieurement ~ partir de la proline peptidique par 
action d'hydroxylase soluble. Une glycosylation inter- 
vient alors par addition d'arabinoses sur les hydroxy- 
prolines. Cette r6action est due ~ l'action d'une UDP- 
arabinosyl-transf6rase partieulaire qui est vraisem- 
blablement li4e aux membranes du flux exocytaire et 
intervient dans le compartiment golgien. D'autres 
glycosylations doivent se produire, en particulier 
l 'addition de galactose sur la sdrine mais ni leur site, 
ni leur mdcanisme ne sont actuellement connus. 
L'ensemble des processus de syntb6se des glycopro- 
t6ines est rapide puisqu'apr~s fourniture de pr4cur- 
seurs radioactifs & des disques de carotte, les chalnes 
peptidiques sont form4es en 3 rain au niveau des ribo- 
somes, l 'hydroxylation de la proline et ]a glycosylation 
demandent quelques minutes suppl4mentaires et 7 
10 rain plus tard des glycoprot4ines de haut poids 
mol6culaire (200000) sont d6eelables dans la paroi 2~ 
L'ensemble des r4actions se produit de fa~on hi6rar- 
chisde et coordonnde et une partie des enzymes 
mises en jeu est sans doute intdgr& dans les mem- 
branes restructur4es sous forme de complexe multi- 
enzymatiques. II est vraisemblable que les diff6rentes 
unit4s de la matriee constituges par la r6pdtition de 
sfiquences sp6cifiques (arabinane, xyloglucane, t4tra- 
arabinoside) sont synth4tisdes s@ardment et unies en- 
suite. L'intervention de glycolipides transitoires retient 
actuellement l 'attention des chercheurs 21. Ces com- 
pos4s peuvent, par leur solubilit6, faciliter aux prdcur- 
seurs la traversde des membranes. En m6me temps, 
ils vont intervenir - comme maillons interm6diaires 
- pour rdgler la formation en s6quences; par exemple 
la synth~se des parois bact&iennes e2. (Figure 9). 

Les facteurs responsables de l'assemblage des unit~s 
de structure sont encore mal pr4eisds. Des mol4cules 
branchdes existent dans les vdsicules de concentration 
du eytoplasme, mais la fermeture compl6te dn r~.seau 
n'a lieu qu'au niveau du p4riplasme et de la paroi. 
L'4tude des protoplastes et des cellules plasmolys4es 
rdv~le que la pression de turgeseence (voir plus loin) 
est n4cessaire pour l'4dification d'une paroi & texture 
normale en favorisant la rencontre et le tassement 
dans le p4riplasme des pr4curseurs secrdt4s par le 
cytoplasme% 

i9 Biogenesis o] Plant Cell Wall Polysaccharides (Ed. F. LoEwus ;  
Academic  Press, New York 1973). 

20 M. J. CHRISPELS, Plan t  Physiol .  44, 1187 (1969). - D. SADAVA et 
M. J. CttRISPELS, Biochim. biophys.  Ac ta  227, 278 (1971). - A. L. 
KARR, P lan t  Physiol .  50, 275 (1972). 

2i C. L. WILLEMEZ, 13iochem. biophys.  Res. Commun.  dO, 636 (1970). 
H. KAuss,  Fedn. Eur .  Biochem. Soe. Let t .  5, 81 (1969). 

23 L. I. ROTHFIELD, Structure and Fu*~ctiou oJ Biological Membrane 
(Academic Press, New York 1971). - L. I. TOT~FIXLD et  D. Ro~rEo, 
Baet.  Rev.  35, 14 (1971). 

2a R. PRAT et J.  C. ROI~AND, C. r. Acad. Sci., Paris  273, 165 (1971). 
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Fig. 10. Al longement  d 'un  cyIindre sous l 'effet  d 'une  t rac t ion  tempo- 
raire  e t  p e r m e t t a a t  de d4finir  r e spee t ivement  DT, D P  et  DE. 
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Fig. 11. D6format ion to ta le  (DT) re la t ive  (%) en fonction de la  
tension (kg]mm ~) de collocytes de p~tiole de C61eri~a; D E  et DP, 
domaine  respec t ivement  des d~formations ~last iques et  plast iques.  
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Fig. 12. A) D6format ion p las t ique  (DP en unit6s arbi traires)  et  
croissance (ZIL en ram/5 h) de segments  eol~optilaires d'Avena en 
pr6sence d ' A I A  & diff6rentes concent ra t ions  (en ~.g/ml) ~6. B) et C) 
Dfiformation (ca cruZ/dyne • 10") ~last ique (DE) et  p las t ique  (DP) 
de col~optiles d'Avena,  en prgsenee ( + )  ou non(- - )  d ' A t A  (10 rag/l) 
et  en fonction du  temps  (en min)2~. 

4. Extensibi l i td  

La croissance de la cellule se fait en plusieurs &apes 
d6pendantes 24 et susceptibles d'interf6rer: augmenta- 
tion de l 'extensibili td des parois, 616ration de l 'absorp- 
tion osmotique de l 'eau qui amhne la cellule dans un 
&at de turgescence et remaniements (restructuration et 
syntheses nouveltes) des consti tuants de ces parois. 

Pour d6finir l 'extensibili td et ses composantes 2, 
imaginons (Figure 10) un cylindre de masse (M) et de 
section (S), soumis & une force (traction) constante (F). 
La section est suppos& constante, malgr~ le <dluage~> 
qui - en compensation de l 'allongement - modifie son 
diam~tre. Sous l 'effet de F, le cylindre - de longueur 
initiale (Lo) s'allonge; & l'6quilibre, sa longueur 
vaudra L e. Si l 'on supprime F, le cylindre aura une 
longueur finale (Lf). Et  l 'on a: 

A L  = Le - -  Lo zJLF = Lf - -  Lo et  zJLE = zJL --  zJL,  

En ramenant  ~ L o : 

z J L  zJL~ A L E  + - -  
Lo Lo Lo 

DT = DP  + DE 

Et, en introduisant M e t  F: 

z J L •  zJLp • bI z J L ~ •  

L o •  -- L o •  + L o •  

DT, ddformation extensible totale; DP, d~formation 
plastique; DE, ddformation ~iastique. La tension 
correspond h 0 = F/S. 

De tr~s nombreuses courbes donnant DT en fonction 
de 0 ont ~t5 publi&s, la plupart sur des fragments 
d'organes, ce qui n 'est  pas sans poser un certain 
nombre de probl~mes, &ant  donn6 la grande hdt~ro- 
g5nitd des tissus sollicit~s. Au contraire, le collenchyme 25 
- composd de cellules toutes semblables - constitue un 
bon matfiriel pour fitudier DT au niveau cellulaire. La 
Figure 11 nous montre que iusqu'k 5 kg/mm 2, la paroi 
est sous le r~gime de la dfiformation ~lastique, au-delk, 
l'extensibilitd eat de nature plastique. 

I1 convient de noter que la croissance est en rapport  
direct avec les modifications de DP (Figure 12A). 
L'auxine - dont la propri&~ essentielle est pr&is~ment 
de stimuler l'ax~sis (allongement) - agit aussi sur DE, 
et ceci d'ailleurs plus rapidement qu'elle ne le f a r  
pour DP (Figure t2 B e t  C). 

2a p. j .  DAVIES, Bot. Rev. 39, 139 (1973). 
35 p. E. PILOT, iV[. J•CCARD et  R. MAGLIOCCO, C.r. Acad. Sci., Par is  

277, 1637 (1973). - P. E. PILOT et J. C. ROLAND, Plant .  Sei Let t .  2, 
203 (1974). 

26 R. CLELA~D, Ann. N. Y. Acad. Sei. USA, 7zM, 3 (1967). 
e7 y .  MASVnA, P l an t  Cell Physiol.  70, 1 (1969). 
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5. Turgescence 

La croissance n'est r6alisable que si la turgescence de 
la cellule est forte 2s. La vitesse d'allongement (v) peut 
6tre nulle alors que la pression de turgescence (P) reste 
encore appr6ciable. 

Diverses relations out 4t6 propos6es z" d'ofl l'on pent 
tirer, en premi6re approximation, que: 

V =  K . ( D P  + DE) • ( P - - P o )  = K . D T ( P - -  Po) 

On volt que Po correspond ~ P lorsque V e s t  nulle. 
Po est la pression de turgescence critique 24 en dessous 
de laquelle la croissance est nulle. I1 taut done, pour 
qu'il y air extension, que P soit plus grande qne Po. 
On comprendra ainsi (Figure 13) qn'k une m4me 
variation de turgeseence ( +  AP) correspondra une 
variation de croissance (AV) d 'autant  plus 61ev4e que 
DT est plus forte. 

En r6alit6, cette 6quation n'est pas k l'abri de 
certaines critiques 3~ li4es essentiellement an fait que 
DT et P peuvent varier ind6pendamment. 

Par ailleurs, on avait cru que l'absence d'extension - 
due k une incubation des cellules duns un milieu hyper- 
tonique (done pour lesquelles P est inf6rieure 5~ Po) - 
n'excluait pas le rel~chement des structures des parois 
(doosening~). Par cons4quent, des cellules temporaire- 
ment soumises ~ un traitement tel que leur P devienne 
inf6rieure k Po, devaient manifester une croissance 
plus forte d~s l ' instant off elles 6taient plac6es dans un 
milieu hypotonique a. Une telle croissance <~potentielle ~; 
(Figure 14) (<~stored growths>) n'a pas 6t6 confirm6e a2, 
mais l'on peut tirer un fair essentiel pour 1'analyse des 
modalit6s de la croissance des cellules, k savoir que 

v / 
2~ DT2 ~" 

Po~ Po 2 + a P  p 
L . . . .  -- . . . . . . . . . . . . . . .  

Fig. 13, Relatiou el~tre la vitesse de eroissanee (V) et ]a pression de 
turgescence (P) pour 2 types de parois (1 et 2). Po, pression de 
turgescenee critique; AP,  variation de pression de turgesoence; 
zJV variation de vitesse de croissanee; DT, d6formation extensible 
totale. 

l 'extension des parois ne peut 8tre dissoci6e du ret~che- 
ment m6me de leur structure. 

6. Rel&hement de la trame moldcMaire 

Pour assurer le n6cessaire assouplissement de la 
paroi, la cellule dispose d'un certain nombre de 
r6actions. Disons d'abord quelques mots sur les effets 
du pH qui favorise d 'autant plus l'41ongation qu'il est 
plus bus, et ceci aussi bien en a6robiose (Figure 15A) 
qu'en ana6robiose (Figure 15B). 

D'autre part, I'AIA n'agit qu'en pr6sence d'oxyg~ne 
(Figure 15C) alors qu'en ana6robiose, l 'adjonction de 
nucl6osides triphosphates entralne une stimulation de 
la croissance (Figure 15 D). Ces observations ont conduit 

un sch6ma aa suggestif (Figure 16), dans lequel une 
ATPase - localis6e dans le plasmalemme - iouerait le 
r61e de pompe & protons, activ6e par l 'auxine et grace 
quoi des H + diffuseraient vers les parois, interagissant 
avec les enzymes responsables de la d6gradation de 
leurs constituants. Ces protons pourraient 6galement 
dissocier les liaisons acido-labiles a4 telles que les ponts 
glycosyl-uronides et xyloglucane-cellulose. Ajoutons - 
en confirmation avec le sch6ma pr6c6dent - que la 
fixation de I'AIA au niveau du plasmalemme a 6t6 
d4montr6e exp4rimentalement as. 

On ne salt que peu de choses sur l 'intervention des 
enzymes qui contr61ent l'extension des parois, inter- 

t / ~  j , ~ "  

/ / f f  

EXTENSION 
P<Po 

/ /  / / ~  P>Po , .C) ' "  ,@" / "; 

/~ ~ /  / /  

Fig. 14. Variation de l 'extension en fonction du temps et de la pression 
de turgescenee (P) de eeliules plac6es darts un  milieu hypotonique (1), 
isotonique temporairement  (2) puis replae6es dans un  milieu hyper-  
tonique avec (3) ou sans (4) *stored growth8. Seule la port ion (4) 
eat obtenue exp@imentalemeTlt (voir texte). 

28 j .  A. LOCK,ART, J.  theor. Biol. 8, 264 (1965). - H. BURSTR6M, 
Nature,  Lond. 234, 488 (1971). 

~9 p. B. GREEN, R. O. ]~RICKSON et J. BUGGY, Plant  Physiol. d7, 423 
(1971). 

a0 p. S. GRENETZ et A. LIST, J.  theor. Biol. 39, 29 (1973). 
al R. CLELAND et J.  BONNER, Plant  Physiol. 31,350 (1956). 
33 R. CLELAND et D. L. RArLE, Planta 706, 61 (1972). 
38 A. EAGER, H. MENZEL et A. KRAUSS, Planta 700, 47 (1971). 
84 D. L. R•YLE et R. CLELAND, Planta 104, 282 (1972). - R. CLELAND 

An. Rev. PlantP hysiol. 22, 197 (1971). 
as R. HERTEL, K. S. THOMSON et V. E. A. Russo ,  P lan ts  707, 325 

(1972). 
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vention que contestent certains auteursat Citons 
cependant l'existence, dans les parois, de f l - l , 4 -  

glucanases, capables de lyser les chalnes osidiques a~ et 
surtout celle des ~-l,3-glucanases (h6micellulases) qui 
peuvent intervenir au niveau de la matrice as. 

Ainsi, les effects du pH restent, pour le moment, le 
mode de r6gulation et de contr61e de la croissance le 
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Fig. 15. Croissance (en I0 2 Fro) de cylindres (1 era) de col6optile 
d'Avena en fonction du temps 33 et & 30~ A) A Pair et pour divers 
pH : 5,0 (1), 4,5 (2), 4,1 (3) et 3,7 (4). B) En pr6sence d'N 2 et pour les 
m4mes pH. C) A Fair et ~ pH de 5,0 (1), puis en pr6sence d'AIA 
10 p.M (2), sons l'effet de l'Ne (3) et & l'air de nouveau 40. D) A l'abri 
de Fair (N2) et en pr4sence de divers nucl6osides-triphosphates 
(2 raM): Ad6nosine-TP (2), Uridine-TP (3), Inosine-TP (4) et t6- 
moin (1). 

RESPIRATION --- ATP ADP 

@ X + * b ' - .  N N .  / AUXINE 

|  '%?H+ | .... i f  

Fig. 16. Sch6ma du fonetionnement de la pompe & proton 33. 1. paroi 
avec sa structure fibrillaire et ses sites enzymatiques; 2. plasmalelnme; 
3. cytoplasme; 4. ATPase inactive; 5. ATPase active; H + et X+, 
proton et cation respeetivement produits dans la paroi et darts le 
cytoplasme. 

mieux connu, bien que tous les chercheurs ne lui 
attribuent pas la m4me importance 24. I1 semble que 
cette action, qui se situe au niveau du plasmalemme 
(pompe & protons), concerne ainsi l'entrge de l'auxine 
(et d'autres hormones acides: gibberellines, acide 
abscissique, etc.) qui est d 'autant  plus grande que le 
p H e s t  plus bas 39. 

Apr6s bien des interpr6tations contradictoires, on 
est portd ~ admettre actuellement que l'auxine - en 
d6clenchant l'extension - se manifeste par des effets 
rapides 4~ associfs ~ Faction du pH et par des effets 
lents *~ qui' concernent l 'activation des enzymes de 
synth6se et l 'apport (opposition et interssusception) 
de nouveaux mat6riaux qui sont n6cessaires pour que 
la paroi en extension conserve sa densit6 et m6me 
s'accroisse en 6paisseurL 

Cette action lente de I'AIA peut correspondre 
l 'activation d'enzymes pr6-existantes et & la stimula- 
tion de la synth6se d'enzymes nouvelles. C'est ainsi 
qu'in vitro, l'activit6 des glucanes-synth6tases parti- 
culihres est augmentde par l 'auxine aa. Par ailleurs, la 
fixation de I'AIA sur le plasmalemme parait provoquer 
l'expulsion d'un facteur de traduction susceptible de 
modifier, dans le noyau, un RNA-polym6rase associ6e 
~t la chromatine. Ce g6nome gouvernant la synth6se de 
certaines enzymes peut 4tre ainsi modifi6 43. Mais la 

% ~ ' ' ", , , ~ , , , , ---V--w--7 [ 

80 \ ' k ~  �9 AL 
" k \  

4060 ~ 0  RNA 

0 
I , I , I , I i I t I I , I 

0 1 2 3 4 5 9 10 

Fig. 17. Relation entre la croissance (AL) induite pat" I'AIA et ia 
synth6se du RNA d'hypocotyles de Soja en pr6senee d'Actinomycine 
D, & diverses concentrations (en Fg/ml). Les valeurs relatives sont 
donn6es en % ~. 

B8 A. W. ROESI~K, Planta 89, 95 (i969). 
a7 G. A. MACLACHLAN, E. DAVIES et D. F. FAN, in Biochemistry and 

Physiology o/ Plant Growth Substances (Eds. F. WIGHTUAN et 
G. SETERFIELD, Runge Press, Ottawa 1968), p. 44. 

38 y.  MASUDA et R. YAMAMOTO, Physiologia plant. 27, 104 (1972). 
39 p. H. RUBERY et A. R. SHELDRAKE, Nature New Biology 2d4, 285 

(1973). 
t0 D. NlSSL et M. H. ZENK, Plants 89, 323 (1969). - I. UHRSTR6~, 

Physiologia plant. 22, 271 (1969). 
41 p. E. PILZT, Les phytohormones de croissance (Masson, Paris 1961). 
t2 p. M. RAY, Plant Physiol. 57, 601 (1973). 
43 j .  W. HARDIN, J. H CHE~Ru D. J. MORRE et C. A. LE~aBI, Proc. 

natn. Acad. Sei., USA 69, 3146 (1972). 
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b iosynth6sO 4 et ia bioddgradation 4"~ elles-m4mes du 

RNA sont plac6es sous le contr61e des auxines. E t  le 

t aux  en RNA - pour  certains tissus du moins 4s - v a r i e  
dans le m6me. sens que l 'extension.  C'est ainsi que 
l ' ac t inomycine  D, en b loquan t  l '61aboration de RNA, 
r6duit  47 darts le m~me sens l 'a l longement  cellulaire 

(Figure 17). 

Conclusion 

La paroi n 'es t  pas cette s t ructure  inerte que I 'on 
imaginait .  Si6ge d ' un  remodelage constant  - dont  la 
croissance cellulaire d@end  - elle assure une pat t ie  
de ses propres r6gulations sous la ddpendance de 
s ignaux issus du plasmalemme. L ' inventa i re  des 
r6actions qui se d6roulent au niveau de l 'enveloppe 

squellet t ique est loin d 'etre achev6 ; bien des m6canismes 
de contr61e sont  encore ~ revoir ou A pr6ciser. Nfan-  
moins, les recherches de ees derni6res ann4es ont  
impos6 une image de la paroi fort diff6rente de celle 
que sugg6rait la cytologie elassique. 

S u m m a r y  

The u l t ras t ruc ture  of the cell wall and  its molecular 
organization were discussed. The various compounds 

(polysaccharides, proteins) which formed the archi- 
tecture of the wall were first presented. Then the 
formation of the wall, in relat ion to the p lasmalemma 
activi ty,  was introduced.  The wall extension has to be 
first related to the short- term plastic and  elastic 
extensibil i ty.  Another  factor which governs the rate 
of extension is the turgor  pressure, and  it  was found 
tha t  this growth rate is proport ional  to the pressure in 
excess of a critical pressure. The acid growth effect was 
then analysed and  the role of auxin as an effector 
of a p lasmalemma-bound  ATPase hydrogen ion pump  
was discussed. Such a membrane  pump caused the 
up take  of protons from the cytoplasm into the wall, 
where they could break the H-bounds  joining the 
cellulose and  xyloglucane. Final ly,  the processes 
controlling the wall-loosening were briefly analyzed 
in relation to the enzyme act iv i ty  or the enzyme induc- 
t ion and to the RNA-prote in  implications.  

44 K. V. TFII~ANN, ill Plant Physiology (Ed. F. C. STE'~VARD ; Academic 
Press, New York 1972), vol. 6B, p. 264. 

45 p. E. PILET, Experientia 25, 1036 (1969). - P. E. PILET and 
R. BRAUN, Physiologia plant. 23, 245 (1970). 

4s A. TREWAVAS, in Progress in Phytochemis~ry (Eds. L. REINHOLD 
and Y. LlwscmTz; InterScienee, Publ., London 1968), voL 1, 
pp. 114-160. 

47 j .  L .  K E Y ,  N. ~YI. BARNETT et C. Y. LI~, Anla. N.Y. Aead. Sei., USA 
ld4, 49 (1967). 
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Lichtinduzierte Reaktionen des 4 -n -Buty l - l , 2 -d ipheny lpyrazo l id in -3 ,5 -d ion  
(Phenylbutazon)  mit  nucleophilen Agentien 1, e 

Im Gegensatz zu den Pyrazolinonen, deren Licht- 
best/tndigkeit eingehender fiberpriift worden ist s, wurden 
bei den Dioxopyrazolidinen bisher  nur  die nichtphoto- 
chemischen Zersetzungsprozesse n~ther untersucht 4, ob- 
wohl die den Pyrazolinonen verwandte Struktur auch 
hier lichtinduzierte Abbauwege vermuten liess. 

Beim 300 h Belichten einer 0,04 molaren w~ssrigen 
1-L6sung (Na-Salz) mit einem Hg-Niederdruckbrenner 
(N~-Begasung; t = 20 ~ bilden sich in ca. 10%iger Aus- 
beute drei Photoprodukte, die sich zum gr6ssten Tell in 
deln w/ihrend des Versuches entsfehender* Niederschlag 
befinden. Die Ausbeute an Photoprodukten kann durch 
Sensibilisatorzusatz (z.B. Bengalrosa) erh6ht werden; 
chromatographisch (Kiesegel Merck; Fliessmittel : Benzol/ 
Chloroform (90 + 10)) gereinigt, erwiesen sie sich durch 
ihre analytischen Daten (quantitative Elementaranalyse, 
MS-, KM1R- und IR-Spektren) als 3a  (Schmp. 148-50 ~ 
hRF-Wert :  28); 4 (Schmp. 163-5 ~ hRF-Wert :  20) end 
5 (Schmp. 80 ~ hRF-Wert  : 38). In  methanolischer L6sung 
bzw. in Gegenwart von Dimethylamin wird I beim 
Belichten in 3c (Schmp. 115 ~ bzw. 3 b  (Schmp. 189-93 ~ 
umgewandelt. 

In  Analogie zu verschiedenen Pyrazolinon-Derivaten 5 
diirfte der Abbau yon 1 auf der prim/iren Bildung des 
a-Lactams (Aziridinon) 2 beruhen, das in Gegenwa~ 
protonischer, nucleophiler Agentien wie Wasser, Methanol 
oder Dimethylamin durch Spaltung der Alkyl-Stickstoff- 
bindung in 3 a - c  iibergeht (vgl.S). W~thrend 3 b  und 3c 
weitgehend photostabil sind, unterliegt 3 a einer Photolyse 
mit intramolekularer Wasserstoffverschiebung, die zu 5 
und 6 ffihrt, das sich unter den gegebenert Bedingungen 
rasch in 7 umwandelt. Anderseits kann 3 a durch Wasser- 
abspMtung in 4 fibergehen. Die Synthese von 3 a  gelingt 

i 30. Mitt.: Photo- und Strahlenehemische Studien. 29. Mitt,: J. 
REISCH und W. K6BBERLING, Pharmazie, im Druck. 
Aus der in Vorbereitung befindliehen Dissertation J. TRIEBE. 

S j. REISCH und W. F. OSSENKOP, Pharm. Ztg., Berlin 776, 1472 
(1971); Arch. Pharmaz. 306, 155 (1973) und frfihere dort zitierte 
Arbeiten. 

4 R. W. SC~MID, Pharm. Ztg., Berlin 175, 1032 (1970); Helv. chim. 
Acta 53, 2239 (1970). 

5 j. REISCH, J. heteroeyclie Chem., ira Drunk. 
I. LENGYEL und J. C. SHEEnA~, Angew. Chem. 80, 27 (1968). 


