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      Introduction
     
     
      Ce
     
     
      livre
     
     
      est
     
     
      le
     
     
      fruit
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      longue
     
     
      réflexion
     
     
      qui
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      développée
     
     
      au
     
     
      cours
     
     
      de
     
     
      quelques
     
     
      trente
     
     
      années
     
     
      de
     
     
      cohabitation
     
     
      avec
     
     
      les
     
     
      microorganismes,
     
     
      surtout
     
     
      le
     
     
      coli
     
     
      ɐ
     
     
      bacille.
     
     
      La
     
     
      vie
     
     
      scientifique
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      auteur
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      presque
     
     
      entièrement
     
     
      déroulée
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      Institut
     
     
      Pasteur
     
     
      de
     
     
      Paris,
     
     
      où
     
     
      durant
     
     
      cette
     
     
      période
     
     
      ont
     
     
      pris
     
     
      naissance
     
     
      beaucoup
     
     
      des
     
     
      concepts
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      biologie
     
     
      moléculaire
     
     
      moderne.
     
     
      Le
     
     
      présent
     
     
      ouvrage
     
     
      doit 
     
     
      être
     
     
      considéré
     
     
      comme
     
     
      une
     
     
      contribution
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      mouvement
     
     
      souhaitable
     
     
      du
     
     
      maintien
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      étude
     
     
      des
     
     
      procaryotes,
     
     
      en
     
     
      particulier
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      physiologie 
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      génétique
     
     
      microbiennes.
     
     
      Une
     
     
      certaine
     
     
      désaffection
     
     
      des
     
     
      jeunes
     
     
      scientifiques 
     
     
      envers
     
     
      ces
     
     
      domaines
     
     
      se
     
     
      fait
     
     
      sentir
     
     
      depuis
     
     
      quelques
     
     
      années
     
     
      ;
     
     
      nombreux
     
     
      sont
     
     
      ceux
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      légitimement
     
     
      attirés
     
     
      vers
     
     
      les
     
     
      problèmes
     
     
      de
     
     
      différenciation
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      développement
     
     
      chez
     
     
      les
     
     
      eucaryotes.
     
     
      Le
     
     
      sentiment
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      auteur
     
     
      est
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      microbiologie,
     
     
      au
     
     
      sens
     
     
      moderne
     
     
      et
     
     
      général 
     
     
      du
     
     
      terme,
     
     
      est
     
     
      et
     
     
      restera
     
     
      longtemps
     
     
      encore
     
     
      la
     
     
      meilleure
     
     
      école
     
     
      de
     
     
      formation
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      biologie 
     
     
      générale.
     
     
      C
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      cette
     
     
      conviction
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      a
     
     
      tenté
     
     
      de
     
     
      communiquer
     
     
      ici.
     
     
      Paris,
     
     
      juillet
     
     
      1975
     
     
      11
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      CHAPITRE
     
     
      I
     
     
      La
     
     
      croissance
     
     
      bactérienne
     
     
      On
     
     
      a
     
     
      longtemps
     
     
      distingué
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      des
     
     
      cultures
     
     
      bactériennes
     
     
      un
     
     
      cer
     
     
      ɐ
     
     
      tain
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      phases
     
     
      successives
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      plus
     
     
      caractéristiques
     
     
      sont
     
     
      la
     
     
      phase
     
     
      de
     
     
      latence
     
     
      (lag
     
     
      phase),
     
     
      la
     
     
      phase
     
     
      exponentielle
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      phase
     
     
      de
     
     
      ralentissement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      (fig.
     
     
      1.1).
     
     
      phase
     
     
      stationnaire
     
     
      phase
     
     
      de
     
     
      décroissance
     
     
      phase
     
     
      de
     
     
      latence.
     
     
      phase
     
     
      exponentielle
     
     
      Temps
     
     
      figure
     
     
      1.
     
     
      1
     
     
      Phases
     
     
      observées
     
     
      au
     
     
      cours
     
     
      d'une
     
     
      culture
     
     
      bactérienne.
     
     
      13
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      I.
     
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      BACTÉRIENNE
     
     
      La
     
     
      phase
     
     
      de
     
     
      latence
     
     
      (fig.
     
     
      1.2)
     
     
      croissance
     
     
      /
     
     
      idéale
     
     
      S
     
     
      croissance
     
     
      observée
     
     
      temps
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      latence
     
     
      FIGURE
     
     
      1.2
     
     
      Détermination
     
     
      graphique
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      phase 
     
     
      de
     
     
      latence.
     
     
      Tous
     
     
      les
     
     
      auteurs
     
     
      sont
     
     
      maintenant
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      accord
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      fait
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      phase
     
     
      de
     
     
      latence 
     
     
      est
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      expression
     
     
      de
     
     
      phénomènes
     
     
      qui
     
     
      ne
     
     
      sont
     
     
      pas
     
     
      liés
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      proprement
     
     
      dite, 
     
     
      mais
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      dus
     
     
      à
     
     
      des
     
     
      raisons
     
     
      contingentes.
     
     
      Quelques
     
     
      exemples
     
     
      suffiront
     
     
      à
     
     
      éclairer
     
     
      le
     
     
      lecteur
     
     
      :
     
     
      a)
     
     
      après
     
     
      arrêt
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance,
     
     
      le
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      ribosomes
     
     
      par
     
     
      bactérie
     
     
      diminue
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      protéique
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      reprendre
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      taux
     
     
      convenable
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      après
     
     
      que
     
     
      de
     
     
      nouveaux
     
     
      ribosomes
     
     
      aient
     
     
      été
     
     
      produits.
     
     
      b)
     
     
      dans
     
     
      une
     
     
      culture
     
     
      où
     
     
      une
     
     
      partie
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      population
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      viable,
     
     
      les
     
     
      bactéries
     
     
      sont
     
     
      cependant
     
     
      capables
     
     
      de
     
     
      diffuser
     
     
      la
     
     
      lumière
     
     
      ;
     
     
      or,
     
     
      on
     
     
      estime
     
     
      très
     
     
      souvent
     
     
      la
     
     
      masse 
     
     
      bactérienne
     
     
      par
     
     
      néphélométrie,
     
     
      moyen
     
     
      plus
     
     
      rapide
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      mesure
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      viables.
     
     
      Si
     
     
      la
     
     
      fraction
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      dernières
     
     
      est
     
     
      faible,
     
     
      il
     
     
      faudra
     
     
      attendre 
     
     
      un
     
     
      certain
     
     
      temps
     
     
      pour
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      changement
     
     
      de
     
     
      densité
     
     
      optique
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      culture
     
     
      devienne
     
     
      sensible
     
     
      ;
     
     
      on
     
     
      observera
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ailleurs 
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      latence,
     
     
      déterminé
     
     
      par
     
     
      comptage
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      viables,
     
     
      est
     
     
      plus
     
     
      court
     
     
      que
     
     
      celui
     
     
      déterminé
     
     
      par
     
     
      néphélométrie.
     
     
      c)
     
     
      un
     
     
      transfert
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      A
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      B
     
     
      de
     
     
      cellules,
     
     
      cependant
     
     
      en
     
     
      phase
     
     
      expo
     
     
      ɐ
     
     
      nentielle,
     
     
      peut
     
     
      créer
     
     
      un
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      latence
     
     
      si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      utilisation
     
     
      du
     
     
      substrat
     
     
      carboné
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      B
     
     
      exige
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      ou
     
     
      plusieurs
     
     
      enzymes
     
     
      inductibles,
     
     
      ou
     
     
      si
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      milieu
     
     
      A
     
     
      a
     
     
      provoqué
     
     
      la
     
     
      répression
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      milieu
     
     
      B.
     
     
      14
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      LA
     
     
      PHASE
     
     
      EXPONENTIELLE
     
     
      d) 
     
     
      enfin,
     
     
      la
     
     
      meilleure
     
     
      illustration
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      contingence
     
     
      du
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      latence
     
     
      est
     
     
      sa
     
     
      non
     
     
      existence
     
     
      quand
     
     
      des
     
     
      bactéries
     
     
      en
     
     
      phase
     
     
      exponentielle
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      sont
     
     
      trans
     
     
      ɐ
     
     
      férées
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      identique
     
     
      à
     
     
      leur
     
     
      milieu
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      origine,
     
     
      toutes
     
     
      conditions
     
     
      restant
     
     
      égales.
     
     
      La
     
     
      phase
     
     
      exponentielle
     
     
      Lorsque
     
     
      tous
     
     
      les
     
     
      aliments
     
     
      nécessaires
     
     
      sont
     
     
      présents
     
     
      en
     
     
      excès,
     
     
      la
     
     
      culture
     
     
      croît
     
     
      avec
     
     
      un
     
     
      taux
     
     
      constant,
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      vitesse
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      est
     
     
      proportionnelle
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      culture.
     
     
      La
     
     
      courbe
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      est
     
     
      donc
     
     
      une
     
     
      exponentielle.
     
     
      Après
     
     
      n
     
     
      générations,
     
     
      la
     
     
      population
     
     
      x
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      culture
     
     
      exponentielle
     
     
      de
     
     
      population
     
     
      x
     
     
      0
     
     
      au
     
     
      départ
     
     
      est
     
     
      :
     
     
      x
     
     
      =
     
     
      x
     
     
      0
     
     
      2"
     
     
      Si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      appelle
     
     
      n
     
     
      le
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      divisions
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      unité
     
     
      de
     
     
      temps,
     
     
      x
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      au 
     
     
      temps
     
     
      t
     
     
      et
     
     
      x
     
     
      0
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      au
     
     
      temps
     
     
      t
     
     
      0
     
     
      on
     
     
      obtient
     
     
      :
     
     
      x
     
     
      =
     
     
      x
     
     
      0
     
     
      2'"
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      où
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      tire
     
     
      la
     
     
      valeur
     
     
      de 
     
     
      log
     
     
      X
     
     
      -
     
     
      log
     
     
      X
     
     
      q
     
     
      11
     
     
      (t
     
     
      ~
     
     
      t
     
     
      0
     
     
      )
     
     
      log
     
     
      2
     
     
      En
     
     
      conséquence,
     
     
      si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      connaît
     
     
      la
     
     
      valeur
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      population
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      culture
     
     
      à
     
     
      deux
     
     
      temps
     
     
      pris
     
     
      pendant
     
     
      la
     
     
      phase
     
     
      exponentielle,
     
     
      on
     
     
      peut
     
     
      déduire
     
     
      la
     
     
      valeur
     
     
      de
     
     
      fi
     
     
      ,
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance.
     
     
      En
     
     
      pratique,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      unité
     
     
      de
     
     
      temps
     
     
      choisie
     
     
      est
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      heure,
     
     
      et
     
     
      fi
     
     
      représente
     
     
      le
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      divisions
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      heure.
     
     
      Si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      a
     
     
      pris
     
     
      soin
     
     
      de
     
     
      calibrer
     
     
      un
     
     
      photomètre
     
     
      en
     
     
      vérifiant
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      graduation
     
     
      lue
     
     
      est
     
     
      proportionnelle
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      bactérienne
     
     
      et
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      rapport
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      unités 
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      mesure
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      poids
     
     
      de
     
     
      substance
     
     
      sèche
     
     
      reste
     
     
      constant
     
     
      au
     
     
      cours
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      exponentielle,
     
     
      on
     
     
      pourra
     
     
      mesurer
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      optique
     
     
      des
     
     
      suspensions
     
     
      bactériennes,
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      infiniment
     
     
      plus
     
     
      simple
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      numération
     
     
      des
     
     
      organismes
     
     
      vivants.
     
     
      La
     
     
      meilleure
     
     
      représentation
     
     
      graphique
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      exponentielle
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      obtient
     
     
      en
     
     
      portant
     
     
      en
     
     
      ordonnées
     
     
      le
     
     
      logarithme
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      optique
     
     
      des
     
     
      cultures
     
     
      et
     
     
      en
     
     
      abscisses
     
     
      les
     
     
      temps
     
     
      auxquels
     
     
      on
     
     
      a
     
     
      effectué
     
     
      les
     
     
      prélèvements
     
     
      correspondants.
     
     
      La
     
     
      simple
     
     
      inspec
     
     
      ɐ
     
     
      tion
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      droite
     
     
      obtenue
     
     
      sur
     
     
      papier
     
     
      semilogarithmique,
     
     
      permet
     
     
      de
     
     
      connaître
     
     
      la
     
     
      valeur
     
     
      de
     
     
      fi
     
     
      :
     
     
      par
     
     
      interpolation,
     
     
      on
     
     
      déduit
     
     
      le
     
     
      temps
     
     
      nécessaire
     
     
      pour
     
     
      obtenir
     
     
      un
     
     
      doublement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      optique.
     
     
      15
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      I.
     
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      BACTÉRIENNE
     
     
      La
     
     
      phase
     
     
      de
     
     
      décroissance
     
     
      et
     
     
      l'arrêt
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      Si
     
     
      un
     
     
      aliment
     
     
      essentiel
     
     
      vient
     
     
      à
     
     
      disparaître
     
     
      au
     
     
      cours
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance,
     
     
      si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      oxygéɐ
     
     
      nation
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      devient
     
     
      limitante,
     
     
      ou
     
     
      si
     
     
      le
     
     
      milieu
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      acidifie
     
     
      ou
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      alcalinise
     
     
      trop,
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      diminue
     
     
      et
     
     
      finit
     
     
      par
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      annuler.
     
     
      Cette
     
     
      phase
     
     
      de
     
     
      décroissance
     
     
      et
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      arrêt
     
     
      est
     
     
      mal
     
     
      définie
     
     
      :
     
     
      ses
     
     
      caractéristiques
     
     
      et
     
     
      sa
     
     
      durée
     
     
      dépendant
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cause
     
     
      qui
     
     
      a
     
     
      limité
     
     
      la
     
     
      croissance.
     
     
      Si
     
     
      la
     
     
      limitation
     
     
      est
     
     
      due
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      disparition
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      élément
     
     
      essentiel,
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      viables
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      masse
     
     
      bactérienne
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      arrêtent
     
     
      de
     
     
      croître
     
     
      à
     
     
      peu
     
     
      près
     
     
      simultanément.
     
     
      Par
     
     
      contre
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      accumulation
     
     
      de
     
     
      déchets
     
     
      toxiques
     
     
      peut
     
     
      empêcher
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      de
     
     
      se
     
     
      diviser
     
     
      (le
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      cellules
     
     
      viables
     
     
      reste
     
     
      constant),
     
     
      mais
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      optique
     
     
      peut
     
     
      continuer
     
     
      à
     
     
      croître.
     
     
      La
     
     
      croissance
     
     
      linéaire
     
     
      On
     
     
      a
     
     
      constaté
     
     
      (2)
     
     
      que
     
     
      si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      ajoute
     
     
      certains
     
     
      analogues
     
     
      structuraux
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      amino
     
     
      acides
     
     
      à
     
     
      une
     
     
      culture
     
     
      de
     
     
      E.
     
     
      coli
     
     
      en
     
     
      phase
     
     
      exponentielle,
     
     
      cette
     
     
      addition
     
     
      ne
     
     
      cause
     
     
      pas
     
     
      un
     
     
      arrêt
     
     
      total
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance,
     
     
      mais
     
     
      une
     
     
      transformation
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      exponentielle
     
     
      en
     
     
      croissance
     
     
      linéaire
     
     
      (arithmétique)
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire
     
     
      en
     
     
      une
     
     
      croissance
     
     
      où
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      accroissement
     
     
      de
     
     
      masse
     
     
      devient
     
     
      directement
     
     
      proportionnel
     
     
      au
     
     
      temps,
     
     
      selon
     
     
      :
     
     
      '
     
     
      x
     
     
      —
     
     
      x
     
     
      0
     
     
      =
     
     
      kt
     
     
      Tout
     
     
      se
     
     
      passe
     
     
      comme
     
     
      si
     
     
      un
     
     
      composant
     
     
      indispensable
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      était
     
     
      plus
     
     
      synthétisé,
     
     
      du
     
     
      moins
     
     
      sous
     
     
      une
     
     
      forme
     
     
      active,
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      devenant
     
     
      désormais
     
     
      proportionnelle
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      quantité
     
     
      de
     
     
      ce
     
     
      constituant
     
     
      essentiel
     
     
      présent
     
     
      avant
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      addition
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      analogue.
     
     
      Nous
     
     
      verrons
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      chapitre
     
     
      ultérieur
     
     
      que
     
     
      tel
     
     
      est
     
     
      bien
     
     
      le
     
     
      cas.
     
     
      Les
     
     
      photographies
     
     
      ci-après
     
     
      (fig.
     
     
      1.3
     
     
      et
     
     
      1.4)
     
     
      montrent
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aspect
     
     
      de
     
     
      colibacilles 
     
     
      normaux
     
     
      et
     
     
      celui
     
     
      des
     
     
      mêmes
     
     
      bactéries
     
     
      diluées
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      contenant
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      p-fluo- 
     
     
      rophénylalanine
     
     
      2
     
     
      x
     
     
      10
     
     
      “
     
     
      4
     
     
      M
     
     
      dans
     
     
      lequel
     
     
      elles
     
     
      ont
     
     
      subi
     
     
      un
     
     
      accroissement
     
     
      de
     
     
      masse 
     
     
      de
     
     
      plus
     
     
      de
     
     
      10
     
     
      fois.
     
     
      On
     
     
      voit
     
     
      de
     
     
      longs
     
     
      filaments
     
     
      qui
     
     
      laissent
     
     
      présumer
     
     
      une
     
     
      anomalie
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      processus
     
     
      de
     
     
      division
     
     
      cellulaire.
     
     
      Le
     
     
      rendement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      Si,
     
     
      pour
     
     
      une
     
     
      culture
     
     
      de
     
     
      bactéries
     
     
      croissant
     
     
      sur
     
     
      une
     
     
      source
     
     
      de
     
     
      carbone
     
     
      donnée,
     
     
      un
     
     
      glucide
     
     
      par
     
     
      exemple,
     
     
      on
     
     
      veut
     
     
      évaluer
     
     
      le
     
     
      rendement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance,
     
     
      on
     
     
      effectue
     
     
      le
     
     
      rapport
     
     
      :
     
     
      16
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      FIGURE
     
     
      1.3
     
     
      Aspect
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      culture
     
     
      de
     
     
      E.
     
     
      coli
     
     
      K
     
     
      12
     
     
      en
     
     
      phase
     
     
      exponentielle.
     
     
      *
     
     
      /
     
     
      FIGURE
     
     
      1.4
     
     
      La
     
     
      culture
     
     
      en
     
     
      phase
     
     
      exponentielle
     
     
      (fig.
     
     
      3)
     
     
      a 
     
     
      été
     
     
      diluée
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      contenant
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      DL-p-fluoro- 
     
     
      rophénylalanine
     
     
      2
     
     
      x
     
     
      10
     
     
      “
     
     
      4
     
     
      M.
     
     
      La
     
     
      photographie
     
     
      a
     
     
      été
     
     
      prise
     
     
      après
     
     
      15
     
     
      heures
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      linéaire,
     
     
      au
     
     
      cours
     
     
      de
     
     
      laquelle
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      optique
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      culture
     
     
      a
     
     
      subi
     
     
      une
     
     
      augmentation
     
     
      de
     
     
      10
     
     
      fois.
     
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      BACTÉRIENNE
     
     
      Croissance
     
     
      totale
     
     
      (en
     
     
      mg
     
     
      de
     
     
      poids
     
     
      sec
     
     
      par
     
     
      unité
     
     
      de
     
     
      volume)
     
     
      Concentration
     
     
      du
     
     
      glucide
     
     
      (en
     
     
      mg
     
     
      de
     
     
      poids
     
     
      par
     
     
      unité
     
     
      de
     
     
      volume)
     
     
      L'examen
     
     
      des
     
     
      deux
     
     
      tableaux
     
     
      ci-dessous,
     
     
      tirés
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ouvrage
     
     
      classique
     
     
      de
     
     
      Monod
     
     
      (1
     
     
      ),
     
     
      montre
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      totale
     
     
      est
     
     
      directement
     
     
      proportionnelle
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      initiale
     
     
      de
     
     
      glucide
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      milieu
     
     
      ;
     
     
      en
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres 
     
     
      termes,
     
     
      le
     
     
      rendement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      est
     
     
      TABLEAU
     
     
      1.
     
     
      1
     
     
      Croissance
     
     
      totale
     
     
      et
     
     
      rendement
     
     
      des
     
     
      cultures
     
     
      de
     
     
      E.
     
     
      coli
     
     
      en
     
     
      fonction
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      du
     
     
      glucose, 
     
     
      utilisé
     
     
      comme
     
     
      aliment
     
     
      carboné.
     
     
      Concentration
     
     
      de
     
     
      glucose
     
     
      (mg
     
     
      par
     
     
      litre)
     
     
      Croissance
     
     
      totale
     
     
      (unités
     
     
      de
     
     
      densité)
     
     
      Croissance
     
     
      totale
     
     
      (mg
     
     
      sec
     
     
      par
     
     
      litre)
     
     
      Rendement
     
     
      Écart
     
     
      par
     
     
      rapport
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      moyenne
     
     
      200
     
     
      58,7
     
     
      47,0
     
     
      0,235
     
     
      +
     
     
      0,9
     
     
      %
     
     
      180
     
     
      53,0
     
     
      42,4
     
     
      0,236
     
     
      +
     
     
      1,3
     
     
      %
     
     
      160
     
     
      46,8
     
     
      37,4
     
     
      0,234
     
     
      +
     
     
      0,43
     
     
      %
     
     
      140
     
     
      41,3
     
     
      33,0
     
     
      0,236
     
     
      +
     
     
      1,3
     
     
      %
     
     
      120
     
     
      35,0
     
     
      28,0
     
     
      0,234
     
     
      +
     
     
      0,43
     
     
      %
     
     
      90
     
     
      26,0
     
     
      20,8
     
     
      0,230
     
     
      -
     
     
      1,3
     
     
      %
     
     
      70
     
     
      20,0
     
     
      16,0
     
     
      0,228
     
     
      -
     
     
      2,1
     
     
      %
     
     
      50
     
     
      14,4
     
     
      11,5
     
     
      0,230
     
     
      -
     
     
      1,3
     
     
      %
     
     
      25
     
     
      6,7
     
     
      5,4
     
     
      0,258
     
     
      +
     
     
      10,7
     
     
      %
     
     
      Rende
     
     
      nent
     
     
      moyen
     
     
      =
     
     
      C
     
     
     
     
     
     
     
     
      indépendant
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aliment
     
     
      limitant,
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      limites
     
     
      de
     
     
      concen
     
     
      ɐ
     
     
      trations
     
     
      étudiées.
     
     
      Dans
     
     
      les
     
     
      exemples
     
     
      ci-dessus,
     
     
      on
     
     
      a
     
     
      vérifié
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      quantité
     
     
      de
     
     
      glucide 
     
     
      offerte
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      des
     
     
      bactéries
     
     
      était
     
     
      totalement
     
     
      utilisée.
     
     
      Des
     
     
      expériences
     
     
      très
     
     
      soigneuses
     
     
      ont
     
     
      montré
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      rendement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      était
     
     
      indépendant
     
     
      du
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance,
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      où
     
     
      les
     
     
      variations
     
     
      du
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      sont
     
     
      dues 
     
     
      à
     
     
      des
     
     
      variations
     
     
      de
     
     
      concentration
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      oxygène
     
     
      ou
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aliment
     
     
      carboné.
     
     
      La
     
     
      figure
     
     
      1.5
     
     
      tirée
     
     
      du
     
     
      travail
     
     
      déjà
     
     
      cité
     
     
      de
     
     
      Monod,
     
     
      montre
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      de
     
     
      deux
     
     
      cultures
     
     
      de
     
     
      E.
     
     
      coli
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      même
     
     
      milieu
     
     
      synthétique
     
     
      (source
     
     
      de
     
     
      carbone
     
     
      :
     
     
      lactate
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ammonium).
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      une 
     
     
      des
     
     
      cultures
     
     
      est
     
     
      agitée
     
     
      ;
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      est
     
     
      immobile,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      oxygène
     
     
      est
     
     
      donc
     
     
      limitant.
     
     
      La
     
     
      deuxième 
     
     
      culture
     
     
      croît
     
     
      plus
     
     
      lentement,
     
     
      mais
     
     
      toutes
     
     
      deux
     
     
      parviennent
     
     
      au
     
     
      même
     
     
      maximum.
     
     
      Le
     
     
      rendement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      mesuré
     
     
      en
     
     
      fonction
     
     
      de
     
     
      sources
     
     
      carbonées
     
     
      diverses 
     
     
      est
     
     
      très
     
     
      variable
     
     
      et
     
     
      reflète
     
     
      les
     
     
      différents
     
     
      rendements
     
     
      en
     
     
      ATP
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      caractéristiques
     
     
      des
     
     
      diverses
     
     
      voies
     
     
      de
     
     
      dégradation.
     
     
      Par
     
     
      contre,
     
     
      si
     
     
      le
     
     
      rendement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      est
     
     
      18
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      LE
     
     
      RENDEMENT
     
     
      DE
     
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      TABLEAU
     
     
      1.2
     
     
      Croissance
     
     
      totale 
     
     
      et
     
     
      rendement
     
     
      des
     
     
      cultures
     
     
      de
     
     
      E.
     
     
      coli
     
     
      en
     
     
      fonction
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      de
     
     
      mannitol,
     
     
      utilisé
     
     
      comme
     
     
      aliment
     
     
      carboné.
     
     
      Concentration
     
     
      du
     
     
      mannitol
     
     
      (mg
     
     
      par
     
     
      litre)
     
     
      Croissance
     
     
      totale
     
     
      (unités
     
     
      de
     
     
      densité)
     
     
      Croissance
     
     
      totale
     
     
      (mg
     
     
      sec
     
     
      par
     
     
      litre)
     
     
      Rendement
     
     
      Écart
     
     
      par
     
     
      rapport
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      moyenne
     
     
      200
     
     
      63,0
     
     
      50,4
     
     
      0,250
     
     
      2,0
     
     
      %
     
     
      160
     
     
      51,8
     
     
      41,5
     
     
      0,259
     
     
      +
     
     
      1,6
     
     
      %
     
     
      140
     
     
      44,6
     
     
      35,7
     
     
      0,255
     
     
      0,0
     
     
      %
     
     
      120
     
     
      38,5
     
     
      30,8
     
     
      0,250
     
     
      -
     
     
      2,0
     
     
      %
     
     
      100
     
     
      31,5
     
     
      25,2
     
     
      0,252
     
     
      -
     
     
      1,2
     
     
      %
     
     
      80
     
     
      26,0
     
     
      20,4
     
     
      0,255
     
     
      0,0
     
     
      %
     
     
      60
     
     
      20,0
     
     
      16,0
     
     
      0,266
     
     
      +
     
     
      4,3
     
     
      %
     
     
      40
     
     
      12,7
     
     
      10,2
     
     
      0,255
     
     
      0,0
     
     
      %
     
     
      20
     
     
      6,6
     
     
      5,3
     
     
      0,265
     
     
      +
     
     
      3,9
     
     
      %
     
     
      Rende
     
     
      ment
     
     
      moyen
     
     
      =
     
     
      C
     
     
      ),255.
     
     
      •
     
     
      -
     
     
      culture
     
     
      agitée
     
     
      O
     
     
      -
     
     
      culture
     
     
      immobile
     
     
      Heures
     
     
      FIGURE
     
     
      1.5
     
     
      Croissance
     
     
      de
     
     
      deux
     
     
      cultures
     
     
      de
     
     
      E.
     
     
      coli
     
     
      croissant
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      oxygénation
     
     
      différentes.
     
     
      19
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      I.
     
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      BACTÉRIENNE
     
     
      calculé
     
     
      en
     
     
      fonction
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      quantité
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ATP
     
     
      formée
     
     
      au
     
     
      cours
     
     
      des
     
     
      diverses
     
     
      voies
     
     
      catabo
     
     
      ɐ
     
     
      liques,
     
     
      on
     
     
      voit
     
     
      qu
     
     
      ’il
     
     
      est
     
     
      remarquablement
     
     
      constant
     
     
      et
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      environ
     
     
      10
     
     
      g
     
     
      de
     
     
      matière
     
     
      sèche
     
     
      par
     
     
      «
     
     
      molécule-gramme
     
     
      »
     
     
      de
     
     
      liaison
     
     
      riche
     
     
      en
     
     
      énergie
     
     
      formée.
     
     
      Variation
     
     
      du
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      en
     
     
      fonction
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      de
     
     
      l'aliment
     
     
      carboné
     
     
      Le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      ne
     
     
      devient
     
     
      constant
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      certaine
     
     
      concen
     
     
      ɐ
     
     
      tration
     
     
      en
     
     
      aliment
     
     
      carboné.
     
     
      En-dessous
     
     
      de
     
     
      cette
     
     
      concentration,
     
     
      il
     
     
      décroît
     
     
      considé
     
     
      ɐ
     
     
      rablement.
     
     
      Les
     
     
      courbes
     
     
      qui
     
     
      décrivent
     
     
      les
     
     
      variations
     
     
      du
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      souche
     
     
      de
     
     
      E.
     
     
      coli
     
     
      croissant
     
     
      en
     
     
      milieu
     
     
      synthétique,
     
     
      en
     
     
      fonction
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      en
     
     
      glucose, 
     
     
      mannitol,
     
     
      ou
     
     
      lactose,
     
     
      sont
     
     
      des
     
     
      hyperboles
     
     
      équilatères
     
     
      qui
     
     
      expriment
     
     
      la
     
     
      relation
     
     
      :
     
     
      C
     
     
      H
     
     
      étant
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance,
     
     
      n
     
     
      0
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      maximum,
     
     
      C
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aliment
     
     
      limitant.
     
     
      Le
     
     
      rapport
     
     
      C/C
     
     
      1
     
     
      +
     
     
      C
     
     
      étant
     
     
      égal
     
     
      à
     
     
      1/2
     
     
      quand
     
     
      C
     
     
      =
     
     
      C
     
     
      1(
     
     
      la
     
     
      cons
     
     
      ɐ
     
     
      tante
     
     
      C
     
     
      l
     
     
      est
     
     
      donc
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aliment
     
     
      carboné
     
     
      pour
     
     
      laquelle
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      est
     
     
      égal
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      moitié
     
     
      du
     
     
      maximum.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      équation
     
     
      ci-dessous
     
     
      a
     
     
      une
     
     
      forme
     
     
      iden
     
     
      ɐ
     
     
      tique
     
     
      à
     
     
      celle
     
     
      qui
     
     
      décrit
     
     
      une
     
     
      isotherme
     
     
      de
     
     
      Langmuir;
     
     
      en
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      termes,
     
     
      Q
     
     
      est
     
     
      ana
     
     
      ɐ
     
     
      logue
     
     
      à
     
     
      Km
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      équation
     
     
      de
     
     
      Michaelis-Henri.
     
     
      Tout
     
     
      se
     
     
      passe
     
     
      comme
     
     
      si
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      limite 
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      est
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      existence
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      système
     
     
      saturable
     
     
      intervenant
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      uti
     
     
      ɐ
     
     
      lisation
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      source
     
     
      carbonée.
     
     
      Il
     
     
      est
     
     
      assez
     
     
      vraisemblable
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      agit
     
     
      du
     
     
      système
     
     
      qui 
     
     
      assure
     
     
      le
     
     
      transport
     
     
      actif
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aliment
     
     
      carboné
     
     
      (voir
     
     
      chapitre
     
     
      VI).
     
     
      La
     
     
      croissance
     
     
      continue
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      chemostat
     
     
      Dans
     
     
      les
     
     
      conditions
     
     
      habituelles
     
     
      de
     
     
      croissance,
     
     
      la
     
     
      phase
     
     
      exponentielle
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      avoir
     
     
      lieu
     
     
      que
     
     
      pendant
     
     
      un
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      générations
     
     
      limité,
     
     
      un
     
     
      aliment
     
     
      quelconque
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      épuisant
     
     
      ou
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aération
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      devenant
     
     
      limitante.
     
     
      On
     
     
      peut
     
     
      évidemment
     
     
      prolonger
     
     
      la
     
     
      phase
     
     
      exponentielle
     
     
      par
     
     
      transferts
     
     
      successifs
     
     
      des
     
     
      bactéries
     
     
      dans
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      neuf.
     
     
      Monod
     
     
      (3),
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      part,
     
     
      et
     
     
      Novick
     
     
      et
     
     
      Szilard
     
     
      (4),
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      part, 
     
     
      ont
     
     
      introduit
     
     
      une
     
     
      méthode
     
     
      plus
     
     
      pratique
     
     
      qui,
     
     
      en
     
     
      outre,
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      révélée
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      intérêt
     
     
      extrême
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      fois
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      plan 
     
     
      conceptuel
     
     
      et
     
     
      expérimental,
     
     
      celle
     
     
      des
     
     
      cultures
     
     
      continues.
     
     
      Le
     
     
      principe
     
     
      des
     
     
      cultures
     
     
      continues
     
     
      est
     
     
      le
     
     
      suivant
     
     
      :
     
     
      la
     
     
      culture
     
     
      bactérienne
     
     
      se
     
     
      fait 
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      récipient
     
     
      B
     
     
      relié
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      réservoir
     
     
      R
     
     
      contenant
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      neuf
     
     
      qui,
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aide
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      robinet
     
     
      réglable,
     
     
      est
     
     
      amené
     
     
      de
     
     
      façon
     
     
      continue
     
     
      ;
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      part,
     
     
      le
     
     
      récipient
     
     
      B
     
     
      est
     
     
      muni
     
     
      20
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      CONTINUE
     
     
      ET
     
     
      LE
     
     
      CHEMOSTAT
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      tubulure
     
     
      de
     
     
      sortie
     
     
      qui
     
     
      se
     
     
      trouve
     
     
      placée
     
     
      de
     
     
      telle
     
     
      manière
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      quantité
     
     
      de 
     
     
      culture
     
     
      égale
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      quantité
     
     
      amenée
     
     
      du
     
     
      réservoir
     
     
      soit
     
     
      retirée
     
     
      à
     
     
      chaque
     
     
      instant.
     
     
      Une
     
     
      aération
     
     
      non
     
     
      limitante
     
     
      et
     
     
      un
     
     
      brassage
     
     
      efficace
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      culture
     
     
      sont
     
     
      assurés
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      réci
     
     
      ɐ
     
     
      pient
     
     
      B.
     
     
      Les
     
     
      bactéries
     
     
      tombant
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      récipient
     
     
      P
     
     
      sont
     
     
      instantanément
     
     
      refroidies
     
     
      et
     
     
      cessent
     
     
      immédiatement
     
     
      de
     
     
      se
     
     
      multiplier
     
     
      (fig.
     
     
      1.6).
     
     
      FIGURE
     
     
      1.6
     
     
      Principe
     
     
      du
     
     
      chemostat,
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      culture
     
     
      continue.
     
     
      On
     
     
      peut
     
     
      se
     
     
      demander
     
     
      comment
     
     
      la
     
     
      population
     
     
      bactérienne
     
     
      N
     
     
      du
     
     
      récipient
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      B
     
     
      va 
     
     
      évoluer
     
     
      en
     
     
      fonction
     
     
      du
     
     
      temps
     
     
      t
     
     
      :
     
     
      on
     
     
      obtient
     
     
      par
     
     
      dérivation
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      équation
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      exponentielle
     
     
      Nt
     
     
      =
     
     
      N
     
     
      0
     
     
      e"'
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      instantané
     
     
      :
     
     
      21
     
     
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      BACTÉRIENNE
     
     
      D
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      part,
     
     
      si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      appelle
     
     
      V
     
     
      le
     
     
      volume
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      fiole
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      et
     
     
      v
     
     
      le
     
     
      volume
     
     
      délivré
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      réservoir
     
     
      par
     
     
      unité
     
     
      de
     
     
      temps
     
     
      (égal
     
     
      au
     
     
      volume
     
     
      retiré
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      fiole
     
     
      B),
     
     
      la
     
     
      vitesse
     
     
      de
     
     
      perte
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      est
     
     
      donnée
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      relation
     
     
      :
     
     
      dlV
     
     
      ~dT
     
     
      Posons
     
     
      v/Vt
     
     
      =
     
     
      D,
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      dilution.
     
     
      Le
     
     
      changement
     
     
      net
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      population
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      fiole
     
     
      B
     
     
      est
     
     
      donné
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      somme 
     
     
      algébrique
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      deux
     
     
      fonctions
     
     
      :
     
     
      dlV
     
     
      —
     
     
      =
     
     
      pN
     
     
      -
     
     
      ND
     
     
      =
     
     
      N(fi
     
     
      -
     
     
      D)
     
     
      Nous
     
     
      avons
     
     
      vu
     
     
      précédemment
     
     
      que
     
     
      pour
     
     
      un
     
     
      microorganisme
     
     
      donné,
     
     
      p
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      pas
     
     
      dépasser
     
     
      une
     
     
      valeur
     
     
      maximum
     
     
      p
     
     
      0
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      expérimentales
     
     
      où
     
     
      la
     
     
      valeur
     
     
      de
     
     
      p
     
     
      dépend
     
     
      uniquement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      aliment
     
     
      limitant.
     
     
      Si
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      dilution
     
     
      D
     
     
      est
     
     
      supérieur
     
     
      à
     
     
      p,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      expression
     
     
      dN/dt
     
     
      prend
     
     
      une
     
     
      valeur
     
     
      négative
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      fiole
     
     
      B
     
     
      se
     
     
      vide
     
     
      graduellement
     
     
      de
     
     
      sa
     
     
      population.
     
     
      Si
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      dilution
     
     
      D
     
     
      est
     
     
      inférieur
     
     
      à
     
     
      p,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      expression
     
     
      dN/dt
     
     
      prend
     
     
      une
     
     
      valeur
     
     
      positive
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      taille
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      population
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      accroît
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      fiole
     
     
      B.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      accroissement
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      cependant
     
     
      pas
     
     
      être
     
     
      indéfini
     
     
      et
     
     
      ne
     
     
      se
     
     
      poursuivra
     
     
      que
     
     
      jusqu'au
     
     
      moment
     
     
      où
     
     
      un
     
     
      aliment
     
     
      quelconque
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      arrivée
     
     
      deviendra
     
     
      limiɐ
     
     
      tant.
     
     
      A
     
     
      ce
     
     
      moment
     
     
      p
     
     
      diminue
     
     
      jusqu
     
     
      ’
     
     
      à
     
     
      devenir
     
     
      égal
     
     
      à
     
     
      D
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      population
     
     
      en
     
     
      phase
     
     
      expo
     
     
      ɐ
     
     
      nentielle
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      fiole
     
     
      B
     
     
      possède
     
     
      une
     
     
      taille
     
     
      constante.
     
     
      On
     
     
      a
     
     
      à
     
     
      faire
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      système
     
     
      auto
     
     
      ɐ
     
     
      régulateur,
     
     
      le
     
     
      chemostat,
     
     
      dans
     
     
      lequel
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      ajustera
     
     
      automatiquement
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      valeur
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      équilibre
     
     
      et
     
     
      y
     
     
      demeurera
     
     
      indéfiniment
     
     
      ;
     
     
      la
     
     
      seule
     
     
      manière
     
     
      dont
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      expéri
     
     
      ɐ
     
     
      mentateur
     
     
      dispose,
     
     
      toutes
     
     
      autres
     
     
      conditions
     
     
      étant
     
     
      égales,
     
     
      de
     
     
      régler
     
     
      la
     
     
      valeur
     
     
      de
     
     
      p
     
     
      à
     
     
      une
     
     
      valeur
     
     
      quelconque
     
     
      inférieure
     
     
      à
     
     
      p
     
     
      0
     
     
      ,
     
     
      est
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ouvrir 
     
     
      plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      le
     
     
      robinet
     
     
      T
     
     
      à
     
     
      débit
     
     
      variable,
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      fait
     
     
      varier
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      dilution
     
     
      D
     
     
      en
     
     
      conséquence.
     
     
      Quand
     
     
      les
     
     
      conditions
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      équilibre
     
     
      sont
     
     
      atteintes,
     
     
      après
     
     
      un
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      génération
     
     
      on
     
     
      a
     
     
      :
     
     
      N
     
     
      =
     
     
      2N
     
     
      0
     
     
      =
     
     
      N
     
     
      0
     
     
      e"'
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      où
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      tire
     
     
      :
     
     
      e"'
     
     
      =
     
     
      2
     
     
      et
     
     
      pt
     
     
      =
     
     
      Inl
     
     
      -
     
     
      0.69
     
     
      Comme
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      part,
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      équilibre,
     
     
      on
     
     
      a
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      DIAUXIQUE
     
     
      on
     
     
      a
     
     
      eu
     
     
      un
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      génération
     
     
      quand
     
     
      v/V
     
     
      =
     
     
      0,69,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire
     
     
      quand
     
     
      un
     
     
      volume
     
     
      égal
     
     
      à
     
     
      0,69
     
     
      V
     
     
      est
     
     
      passé
     
     
      à
     
     
      travers
     
     
      la
     
     
      fiole
     
     
      de
     
     
      croissance.
     
     
      Avantages
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      culture
     
     
      exponentielle
     
     
      continue
     
     
      La
     
     
      théorie
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      dispositif
     
     
      simplifié
     
     
      que
     
     
      nous
     
     
      venons
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      examiner
     
     
      montrent
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      possible
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      obtenir
     
     
      une
     
     
      culture
     
     
      maintenue
     
     
      par
     
     
      dilution
     
     
      continue
     
     
      calculée
     
     
      de
     
     
      façon
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      des
     
     
      microorganismes
     
     
      soit
     
     
      exactement
     
     
      compensée.
     
     
      Une
     
     
      telle
     
     
      culture
     
     
      croît
     
     
      en
     
     
      principe
     
     
      indéfiniment,
     
     
      à
     
     
      vitesse
     
     
      constante,
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      constantes.
     
     
      Comme
     
     
      on
     
     
      peut
     
     
      faire
     
     
      varier
     
     
      à
     
     
      volonté
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance,
     
     
      on
     
     
      peut
     
     
      étudier
     
     
      les
     
     
      effets
     
     
      spécifiques 
     
     
      du
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      sur
     
     
      la
     
     
      taille
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      composition
     
     
      chimique
     
     
      des
     
     
      cellules.
     
     
      Ces
     
     
      effets
     
     
      sont
     
     
      très
     
     
      marqués
     
     
      :
     
     
      la
     
     
      teneur
     
     
      en
     
     
      ADN,
     
     
      en
     
     
      ARN,
     
     
      et
     
     
      en
     
     
      protéines
     
     
      subissant
     
     
      des
     
     
      variations
     
     
      importantes
     
     
      (tableau
     
     
      1.3).
     
     
      TABLEAU
     
     
      1.3
     
     
      Taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      P
     
     
      Cellules
     
     
      par
     
     
      g
     
     
      de
     
     
      poids
     
     
      sec
     
     
      ADN
     
     
      ARN
     
     
      Protéines
     
     
      mg/g
     
     
      poids
     
     
      sec
     
     
      2,4
     
     
      1,3
     
     
      x
     
     
      10
     
     
      12
     
     
      30
     
     
      310
     
     
      670
     
     
      1,2
     
     
      3,1
     
     
      x
     
     
      10
     
     
      12
     
     
      35
     
     
      220
     
     
      740
     
     
      0,6
     
     
      4,8
     
     
      x
     
     
      10
     
     
      12
     
     
      37
     
     
      180
     
     
      780
     
     
      0,2
     
     
      6,3
     
     
      x
     
     
      10
     
     
      12
     
     
      40
     
     
      120
     
     
      830
     
     
      Données
     
     
      tirées
     
     
      de
     
     
      (5).
     
     
      Un
     
     
      des
     
     
      avantages
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      méthode
     
     
      est
     
     
      la
     
     
      facilité
     
     
      avec
     
     
      laquelle
     
     
      on
     
     
      peut
     
     
      rendre
     
     
      un
     
     
      aliment
     
     
      limitant
     
     
      et
     
     
      étudier
     
     
      l'effet
     
     
      de
     
     
      cette
     
     
      limitation
     
     
      sur
     
     
      des
     
     
      systèmes
     
     
      de
     
     
      constituants
     
     
      spécifiques.
     
     
      Nous
     
     
      aurons
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      occasion
     
     
      de
     
     
      revenir
     
     
      sur
     
     
      cette
     
     
      application
     
     
      du
     
     
      chemostat
     
     
      à
     
     
      plusieurs
     
     
      reprises
     
     
      tout
     
     
      au
     
     
      long
     
     
      de
     
     
      cet
     
     
      ouvrage.
     
     
      La
     
     
      croissance
     
     
      diauxique
     
     
      Monod
     
     
      a
     
     
      donné
     
     
      le
     
     
      nom
     
     
      de
     
     
      diauxie
     
     
      (croissance
     
     
      double)
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      phénomène
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      a
     
     
      observé
     
     
      en
     
     
      1941
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      cultures
     
     
      de
     
     
      B.
     
     
      subtilis
     
     
      dont
     
     
      il
     
     
      étudiait
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      synthétique
     
     
      contenant 
     
     
      un
     
     
      mélange
     
     
      de
     
     
      glucides.
     
     
      Alors
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      certains
     
     
      mélanges
     
     
      de
     
     
      glucides,
     
     
      on
     
     
      obtient
     
     
      une
     
     
      courbe
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      normale,
     
     
      dont
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      23
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      I.
     
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      BACTÉRIENNE
     
     
      maximum
     
     
      est
     
     
      intermédiaire
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      taux
     
     
      correspondants
     
     
      de
     
     
      chacun
     
     
      des
     
     
      constituants
     
     
      du
     
     
      milieu,
     
     
      Monod
     
     
      observa
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      cas
     
     
      de
     
     
      certains
     
     
      autres
     
     
      mélanges,
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      exprimait
     
     
      sous
     
     
      une
     
     
      forme
     
     
      aberrante,
     
     
      se
     
     
      décomposant
     
     
      en
     
     
      deux
     
     
      poussées
     
     
      bien
     
     
      disɐ
     
     
      tinctes,
     
     
      comprenant
     
     
      chacune
     
     
      toutes
     
     
      les
     
     
      phases
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      croissance
     
     
      normale.
     
     
      Si
     
     
      on
     
     
      étudie
     
     
      des
     
     
      mélanges
     
     
      où
     
     
      un
     
     
      des
     
     
      éléments,
     
     
      le
     
     
      saccharose
     
     
      par
     
     
      exemple,
     
     
      est
     
     
      toujours 
     
     
      présent
     
     
      et
     
     
      où
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      glucide
     
     
      est
     
     
      variable,
     
     
      les
     
     
      résultats
     
     
      montrent
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      une 
     
     
      série
     
     
      de
     
     
      mélanges,
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      est
     
     
      absolument
     
     
      normale
     
     
      (fig.
     
     
      1.7
     
     
      a,
     
     
      b,
     
     
      c)
     
     
      alors
     
     
      que 
     
     
      dans
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      (fig.
     
     
      1.7
     
     
      d,
     
     
      et
     
     
      fig.
     
     
      1.8
     
     
      a,
     
     
      c,
     
     
      d
     
     
      )
     
     
      le
     
     
      phénomène
     
     
      de
     
     
      diauxie
     
     
      se
     
     
      manifeste
     
     
      sous 
     
     
      une
     
     
      forme
     
     
      plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      accentuée,
     
     
      mais
     
     
      toujours
     
     
      très
     
     
      nette.
     
     
      Si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      groupe
     
     
      en
     
     
      deux
     
     
      listes
     
     
      les
     
     
      sucres
     
     
      qui,
     
     
      associés
     
     
      au
     
     
      saccharose,
     
     
      donnent
     
     
      ou
     
     
      ne
     
     
      donnent
     
     
      pas
     
     
      lieu
     
     
      à
     
     
      une 
     
     
      diauxie,
     
     
      on
     
     
      obtient
     
     
      le
     
     
      tableau
     
     
      suivant
     
     
      :
     
     
      Sucres
     
     
      non
     
     
      «
     
     
      diauxiques
     
     
      »
     
     
      avec
     
     
      le
     
     
      saccharose
     
     
      A
     
     
      Glucose
     
     
      Fructose
     
     
      Mannose
     
     
      Mannitol
     
     
      Saccharose
     
     
      Sucres
     
     
      «
     
     
      diauxiques
     
     
      »
     
     
      avec
     
     
      le
     
     
      saccharose
     
     
      B
     
     
      Sorbitol
     
     
      Inositol
     
     
      Arabinose
     
     
      Maltose
     
     
      Dextrine
     
     
      On
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      déceler
     
     
      aucune
     
     
      parenté
     
     
      chimique
     
     
      spécifique
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      ou
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      groupe.
     
     
      Si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      effectue
     
     
      toutes
     
     
      les
     
     
      combinaisons
     
     
      binaires
     
     
      possibles,
     
     
      on
     
     
      constate
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      mélange
     
     
      de
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      importe
     
     
      quel
     
     
      glucide
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      première
     
     
      liste
     
     
      avec
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      importe
     
     
      lequel
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      seconde 
     
     
      provoque
     
     
      toujours
     
     
      une
     
     
      courbe
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      diauxique,
     
     
      mais
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      telle
     
     
      courbe
     
     
      ne
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      observe
     
     
      jamais
     
     
      avec
     
     
      des
     
     
      mélanges
     
     
      de
     
     
      sucres
     
     
      appartenant
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      même
     
     
      liste.
     
     
      Avec
     
     
      E.
     
     
      coli
     
     
      et
     
     
      S.
     
     
      typhimurium,
     
     
      un
     
     
      phénomène
     
     
      analogue
     
     
      est
     
     
      observé
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      sucres
     
     
      se
     
     
      classent
     
     
      en
     
     
      gros
     
     
      comme
     
     
      suit
     
     
      :
     
     
      A
     
     
      B
     
     
      Glucose
     
     
      Arabinose
     
     
      Mannose
     
     
      Xylose
     
     
      Fructose
     
     
      Rhamnose
     
     
      Mannitol
     
     
      Sorbitol
     
     
      Dulcitol
     
     
      Maltose
     
     
      Lactose
     
     
      La
     
     
      liste
     
     
      est
     
     
      similaire
     
     
      à
     
     
      celle
     
     
      obtenue
     
     
      avec
     
     
      B.
     
     
      subtilis,
     
     
      les
     
     
      quelques
     
     
      différences
     
     
      étant
     
     
      dues
     
     
      au
     
     
      fait
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      saccharose
     
     
      et
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      inositol
     
     
      ne
     
     
      sont
     
     
      pas
     
     
      utilisés
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      entéro
     
     
      ɐ
     
     
      bactéries
     
     
      et
     
     
      que
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      sucres
     
     
      ne
     
     
      sont
     
     
      pas
     
     
      utilisés
     
     
      par
     
     
      B.
     
     
      subtilis.
     
     
      Une
     
     
      analyse
     
     
      du
     
     
      phénomène
     
     
      de
     
     
      diauxie
     
     
      montre
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      aussi
     
     
      bien
     
     
      chez
     
     
      B.
     
     
      subtilis
     
     
      que
     
     
      chez
     
     
      E.
     
     
      coli,
     
     
      la
     
     
      première
     
     
      phase
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      correspond
     
     
      toujours
     
     
      à
     
     
      une
     
     
      utilisation
     
     
      24
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      Glucose
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      .
     
     
      Arabinose
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      .
     
     
      Mannose
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      .
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      .
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      -
     
     
      Inositol
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      -
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      FIGURE
     
     
      1.7
     
     
      FIGURE
     
     
      1.8
     
     
      FIGURES
     
     
      1.7
     
     
      ET
     
     
      1.8
     
     
      Croissance
     
     
      de
     
     
      B.
     
     
      subtilis
     
     
      en
     
     
      présence
     
     
      de
     
     
      saccharose
     
     
      et
     
     
      d'autres
     
     
      glucides.
     
     
      Abscisses
     
     
      :
     
     
      temps
     
     
      en
     
     
      heures.
     
     
      Ordonnées
     
     
      :
     
     
      croissance
     
     
      en
     
     
      unités
     
     
      arbitraires.
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      I.
     
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      BACTÉRIENNE
     
     
      totale
     
     
      d'un
     
     
      sucre
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      liste
     
     
      A.
     
     
      Le
     
     
      sucre
     
     
      B
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      jamais,
     
     
      même
     
     
      partiellement,
     
     
      utilisé 
     
     
      pendant
     
     
      le
     
     
      premier
     
     
      cycle.
     
     
      Tout
     
     
      se
     
     
      passe
     
     
      comme
     
     
      si
     
     
      les
     
     
      cultures
     
     
      étaient
     
     
      incapables
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      utiliser
     
     
      simultanément
     
     
      les
     
     
      deux
     
     
      constituants
     
     
      de
     
     
      certains
     
     
      couples
     
     
      de
     
     
      glucides.
     
     
      Nous
     
     
      aurons
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      occasion
     
     
      de
     
     
      revenir
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      mécanisme
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      diauxie
     
     
      (chapitre
     
     
      XI).
     
     
      Il
     
     
      apparaît
     
     
      cependant
     
     
      utile
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      en
     
     
      discuter
     
     
      dès
     
     
      maintenant
     
     
      la
     
     
      nature.
     
     
      On
     
     
      peut
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      emblée
     
     
      réfuter
     
     
      la
     
     
      thèse
     
     
      selon
     
     
      laquelle
     
     
      le
     
     
      deuxième
     
     
      cycle
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      serait
     
     
      dû 
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      sélection
     
     
      de
     
     
      mutants
     
     
      doués
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      capacité
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      attaquer
     
     
      les
     
     
      sucres
     
     
      B
     
     
      au
     
     
      sein
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      population
     
     
      ne
     
     
      possédant
     
     
      pas
     
     
      les
     
     
      enzymes
     
     
      nécessaires
     
     
      ;
     
     
      outre 
     
     
      le
     
     
      fait
     
     
      que
     
     
      ce
     
     
      que
     
     
      nous
     
     
      savons
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      faible
     
     
      fréquence
     
     
      des
     
     
      mutations
     
     
      spontanées
     
     
      rend
     
     
      cette
     
     
      hypothèse
     
     
      hautement
     
     
      improbable,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      expérience
     
     
      suivante
     
     
      est
     
     
      suffisamment
     
     
      probante
     
     
      pour
     
     
      qu'elle
     
     
      soit
     
     
      définitivement
     
     
      abandonnée
     
     
      :
     
     
      après
     
     
      de
     
     
      nombreux
     
     
      passages
     
     
      sur
     
     
      un
     
     
      sucre
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      série
     
     
      B
     
     
      comme
     
     
      seule
     
     
      source
     
     
      de
     
     
      carbone,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      où
     
     
      le
     
     
      mutant
     
     
      B
     
     
      hypothétique
     
     
      aura
     
     
      été
     
     
      nécessairement
     
     
      sélectionné,
     
     
      ou
     
     
      ne
     
     
      devrait
     
     
      plus
     
     
      observer
     
     
      de
     
     
      diauxie
     
     
      en
     
     
      ensemençant
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      mélange
     
     
      (A
     
     
      +
     
     
      B).
     
     
      A
     
     
      moins
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      mutant
     
     
      B
     
     
      présente
     
     
      une
     
     
      diauxie
     
     
      inversée
     
     
      et
     
     
      ne
     
     
      puisse
     
     
      consom
     
     
      ɐ
     
     
      mer
     
     
      le
     
     
      sucre
     
     
      A
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      après
     
     
      épuisement
     
     
      du
     
     
      sucre
     
     
      B.
     
     
      Or,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      expérience
     
     
      montre
     
     
      qu'il
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      y
     
     
      a
     
     
      ni
     
     
      suppression
     
     
      ni
     
     
      inversion
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      diauxie.
     
     
      Une
     
     
      autre
     
     
      hypothèse
     
     
      pour
     
     
      expliquer
     
     
      la
     
     
      diauxie
     
     
      est
     
     
      fondée
     
     
      sur
     
     
      des
     
     
      faits
     
     
      rapportés
     
     
      par
     
     
      Emile
     
     
      Duclaux
     
     
      dès
     
     
      1899
     
     
      dans
     
     
      son
     
     
      Traité
     
     
      de
     
     
      Microbiologie
     
     
      (6).
     
     
      Duclaux
     
     
      avait
     
     
      fait 
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      observation
     
     
      que
     
     
      chez
     
     
      Aspergillus,
     
     
      certains
     
     
      enzymes
     
     
      étaient
     
     
      toujours
     
     
      présents
     
     
      alors
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      apparition
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      enzymes
     
     
      était
     
     
      liée
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      présence
     
     
      de
     
     
      leurs
     
     
      substrats
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      milieu
     
     
      de
     
     
      culture.
     
     
      Ce
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      au
     
     
      début
     
     
      des
     
     
      années
     
     
      1930
     
     
      que
     
     
      Karstrôm
     
     
      (6)
     
     
      étudia
     
     
      soigneusement
     
     
      ce
     
     
      problème
     
     
      dans
     
     
      sa
     
     
      thèse
     
     
      de
     
     
      doctorat.
     
     
      On
     
     
      peut
     
     
      donner
     
     
      ici
     
     
      un
     
     
      exemple 
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      des
     
     
      nombreuses
     
     
      expériences
     
     
      effectuées
     
     
      par
     
     
      cet
     
     
      auteur
     
     
      et
     
     
      qui
     
     
      montrent
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      type
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      «
     
     
      adaptation
     
     
      »
     
     
      entrevu
     
     
      par
     
     
      Duclaux
     
     
      est
     
     
      une
     
     
      réponse
     
     
      directe
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      aux 
     
     
      constituants
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      de
     
     
      croissance,
     
     
      temporaire,
     
     
      qui
     
     
      disparaît
     
     
      quand
     
     
      on
     
     
      fait
     
     
      croître
     
     
      le
     
     
      microorganisme
     
     
      en
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      absence
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      agent
     
     
      stimulant
     
     
      :
     
     
      on
     
     
      fait
     
     
      pousser
     
     
      une
     
     
      souche
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      Aerobacter
     
     
      aerogenes
     
     
      sur
     
     
      du
     
     
      petit-lait
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      suspension
     
     
      cellulaire
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organisme
     
     
      est
     
     
      ajoutée
     
     
      à
     
     
      du
     
     
      xylose
     
     
      en
     
     
      présence
     
     
      de
     
     
      craie
     
     
      ;
     
     
      même
     
     
      après
     
     
      15
     
     
      heures,
     
     
      on
     
     
      ne
     
     
      note
     
     
      aucune
     
     
      fermentation.
     
     
      Si
     
     
      on
     
     
      ajoute
     
     
      une
     
     
      source
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      azote
     
     
      pour
     
     
      permettre
     
     
      la
     
     
      croissance,
     
     
      une
     
     
      fer
     
     
      ɐ
     
     
      mentation
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      installe
     
     
      après
     
     
      deux
     
     
      heures.
     
     
      Si
     
     
      le
     
     
      même
     
     
      organisme
     
     
      est
     
     
      cultivé
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      emblée
     
     
      sur
     
     
      xylose,
     
     
      ses
     
     
      suspensions
     
     
      non
     
     
      proliférantes
     
     
      sont
     
     
      capables
     
     
      de
     
     
      fermenter
     
     
      ce
     
     
      sucre
     
     
      sans
     
     
      source
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      azote
     
     
      ajoutée.
     
     
      Par
     
     
      contre,
     
     
      les
     
     
      suspensions
     
     
      non
     
     
      proliférantes
     
     
      peuvent
     
     
      fer
     
     
      ɐ
     
     
      menter
     
     
      le
     
     
      glucose
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      ait
     
     
      été
     
     
      présent
     
     
      ou
     
     
      non
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      milieu
     
     
      de
     
     
      culture.
     
     
      Le
     
     
      système
     
     
      de
     
     
      fermentation
     
     
      du
     
     
      glucose
     
     
      a
     
     
      été
     
     
      appelé
     
     
      «
     
     
      constitutif
     
     
      »,
     
     
      tandis
     
     
      que
     
     
      celui
     
     
      de
     
     
      fermentation
     
     
      du
     
     
      xylose
     
     
      a
     
     
      reçu
     
     
      la
     
     
      dénomination
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      «
     
     
      adaptatif
     
     
      ».
     
     
      Monod
     
     
      était
     
     
      au
     
     
      courant
     
     
      des
     
     
      travaux
     
     
      de
     
     
      Karstrôm
     
     
      et
     
     
      constata
     
     
      que
     
     
      leurs
     
     
      conclu
     
     
      ɐ
     
     
      sions
     
     
      pouvaient
     
     
      constituer
     
     
      la
     
     
      base
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      explication
     
     
      très
     
     
      plausible
     
     
      des
     
     
      croissances
     
     
      diauxiques
     
     
      :
     
     
      en
     
     
      toutes
     
     
      circonstances,
     
     
      les
     
     
      bactéries
     
     
      posséderaient
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      arsenal
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      enzymes
     
     
      correspondant
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      attaque
     
     
      des
     
     
      sucres
     
     
      A.
     
     
      Les
     
     
      enzymes
     
     
      responsables
     
     
      de
     
     
      l'attaque
     
     
      des
     
     
      26
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      LA
     
     
      CROISSANCE
     
     
      DIAUXIQUE
     
     
      sucres
     
     
      B
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      apparaîtraient
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      après
     
     
      une
     
     
      adaptation
     
     
      préalable,
     
     
      suffisamment
     
     
      lente 
     
     
      pour
     
     
      expliquer
     
     
      les
     
     
      deux
     
     
      cycles
     
     
      successifs
     
     
      caractéristiques
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      diauxie.
     
     
      De
     
     
      plus,
     
     
      il
     
     
      faut
     
     
      admettre
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      sucres
     
     
      A
     
     
      empêchent
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      adaptation
     
     
      aux
     
     
      sucres
     
     
      B.
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      CHAPITRE
     
     
      II
     
     
      Nutrition
     
     
      Quels
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      composés
     
     
      chimiques
     
     
      qui
     
     
      doivent
     
     
      être
     
     
      inclus
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      milieu
     
     
      de
     
     
      culture
     
     
      pour
     
     
      permettre
     
     
      la
     
     
      croissance
     
     
      des
     
     
      microorganismes
     
     
      ?
     
     
      Ces
     
     
      substances
     
     
      comprennent
     
     
      des
     
     
      dérivés
     
     
      du
     
     
      carbone,
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      azote
     
     
      et
     
     
      du
     
     
      soufre
     
     
      appropriés,
     
     
      des
     
     
      ions
     
     
      minéraux,
     
     
      et
     
     
      une
     
     
      source
     
     
      utilisable
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      énergie
     
     
      pour
     
     
      permettre
     
     
      les
     
     
      synthèses
     
     
      cellulaires
     
     
      qui,
     
     
      en
     
     
      définitive,
     
     
      définissent
     
     
      la
     
     
      croissance.
     
     
      Toutes
     
     
      ces
     
     
      substances
     
     
      composent
     
     
      les
     
     
      besoins
     
     
      nutritionnels
     
     
      des
     
     
      microorganismes.
     
     
      Ces
     
     
      derniers
     
     
      sont
     
     
      très 
     
     
      variés.
     
     
      Les
     
     
      bactéries
     
     
      autotrophes,
     
     
      comme
     
     
      leur
     
     
      nom
     
     
      le
     
     
      suggère,
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      ont
     
     
      besoin
     
     
      que
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      eau, 
     
     
      de
     
     
      C0
     
     
      2
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      certains
     
     
      sels
     
     
      minéraux.
     
     
      Elles
     
     
      tirent
     
     
      leur
     
     
      énergie
     
     
      soit
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      lumière,
     
     
      soit 
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      oxydation
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      ou
     
     
      plusieurs
     
     
      éléments
     
     
      ou
     
     
      composés
     
     
      minéraux.
     
     
      Les
     
     
      bactéries
     
     
      photoautotrophes
     
     
      sont
     
     
      des
     
     
      organismes
     
     
      photosynthétiques
     
     
      qui
     
     
      comprennent
     
     
      les
     
     
      Thiorhodaceae
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      bactéries
     
     
      vertes.
     
     
      Elles
     
     
      utilisent
     
     
      le
     
     
      sulfure,
     
     
      et
     
     
      parfois
     
     
      le
     
     
      thiosulfate
     
     
      et
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hydrogène
     
     
      moléculaire
     
     
      comme
     
     
      donneurs
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      électrons
     
     
      pour
     
     
      la
     
     
      réduction
     
     
      du
     
     
      C0
     
     
      2
     
     
      .
     
     
      Elles
     
     
      ne
     
     
      peuvent
     
     
      pas
     
     
      utiliser
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      eau
     
     
      comme
     
     
      donneur
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      électrons
     
     
      pour
     
     
      cette
     
     
      photo
     
     
      ɐ
     
     
      synthèse,
     
     
      qui
     
     
      ne
     
     
      libère
     
     
      pas
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      oxygène,
     
     
      mais
     
     
      cause
     
     
      la
     
     
      formation
     
     
      de
     
     
      soufre,
     
     
      soit
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      état
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      inclusions
     
     
      intracellulaires,
     
     
      soit
     
     
      déposé
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      extérieur
     
     
      des
     
     
      cellules.
     
     
      A)
     
     
      Les
     
     
      bactéries
     
     
      chimioautotrophes
     
     
      tirent
     
     
      leur
     
     
      énergie
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      oxydation
     
     
      du
     
     
      nitrite 
     
     
      ou
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ammoniac
     
     
      en
     
     
      nitrate
     
     
      (
     
     
      Nitrobacter
     
     
      ,
     
     
      Nitrosomonas),
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      oxydation
     
     
      du
     
     
      sulfure 
     
     
      (Beggiatoa,
     
     
      Thiothrix),
     
     
      du
     
     
      sulfure,
     
     
      du
     
     
      thiosulfate
     
     
      ou
     
     
      même
     
     
      du
     
     
      soufre
     
     
      élémentaire
     
     
      (Thiobacillus),
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ion
     
     
      ferreux
     
     
      (Gallionella),
     
     
      ou
     
     
      encore
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hydrogène
     
     
      moléculaire
     
     
      (Hydrogenomonas).
     
     
      Ces
     
     
      bactéries
     
     
      aérobies
     
     
      tirent
     
     
      leur
     
     
      ATP
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      oxydation
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      dérivés
     
     
      minéraux
     
     
      et
     
     
      peuvent
     
     
      utiliser
     
     
      le
     
     
      C0
     
     
      2
     
     
      comme
     
     
      source
     
     
      unique
     
     
      ou
     
     
      principale
     
     
      de
     
     
      carbone,
     
     
      et
     
     
      elles
     
     
      possèdent
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      équipement
     
     
      enzymatique
     
     
      (cycle
     
     
      de
     
     
      Calvin)
     
     
      caractéris
     
     
      ɐ
     
     
      tique
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      partie
     
     
      obscure
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      photosynthèse.
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      II.
     
     
      NUTRITION
     
     
      B)
     
     
      Les
     
     
      bactéries
     
     
      hétérotrophes,
     
     
      photosynthétiques
     
     
      ou
     
     
      non,
     
     
      ne
     
     
      fixent
     
     
      le
     
     
      C0
     
     
      2
     
     
      que
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      manière
     
     
      limitée
     
     
      et
     
     
      exigent
     
     
      des
     
     
      composés
     
     
      organiques
     
     
      préformés
     
     
      pour
     
     
      leur
     
     
      croissance.
     
     
      Ces
     
     
      composés
     
     
      organiques
     
     
      sont
     
     
      de
     
     
      deux
     
     
      sortes
     
     
      :
     
     
      a)
     
     
      ceux
     
     
      qui
     
     
      jouent
     
     
      le
     
     
      rôle
     
     
      de
     
     
      source
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      énergie,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire
     
     
      de
     
     
      source
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ATP
     
     
      et 
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      origine
     
     
      des
     
     
      produits
     
     
      divers
     
     
      du
     
     
      métabolisme
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      trouve
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      milieux 
     
     
      usés
     
     
      (C0
     
     
      2
     
     
      ,
     
     
      acides,
     
     
      alcools,
     
     
      etc...).
     
     
      La
     
     
      nature
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      composés
     
     
      est
     
     
      caractéristique
     
     
      des
     
     
      espèces
     
     
      bactériennes,
     
     
      et
     
     
      comme
     
     
      elle
     
     
      varie
     
     
      beaucoup
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      espèce
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      autre,
     
     
      on
     
     
      a
     
     
      sou
     
     
      ɐ
     
     
      vent
     
     
      utilisé
     
     
      le
     
     
      spectre
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      utilisation
     
     
      de
     
     
      divers
     
     
      composés
     
     
      organiques
     
     
      comme
     
     
      un
     
     
      des
     
     
      moyens
     
     
      préférés
     
     
      de
     
     
      classification
     
     
      ;
     
     
      b)
     
     
      ceux
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      a
     
     
      appelé
     
     
      facteurs
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      qui
     
     
      comprennent
     
     
      tous
     
     
      les
     
     
      amino
     
     
      acides
     
     
      naturels
     
     
      constitutifs
     
     
      des
     
     
      protéines,
     
     
      les
     
     
      bases
     
     
      puriques
     
     
      ou
     
     
      pyrimidiques
     
     
      cons
     
     
      ɐ
     
     
      titutifs
     
     
      des
     
     
      acides
     
     
      nucléiques,
     
     
      toutes
     
     
      les
     
     
      vitamines
     
     
      hydrosolubles
     
     
      du
     
     
      groupe
     
     
      B
     
     
      et
     
     
      une 
     
     
      grande
     
     
      variété
     
     
      de
     
     
      composés
     
     
      divers.
     
     
      A
     
     
      la
     
     
      suite
     
     
      de
     
     
      travaux
     
     
      de
     
     
      Knight
     
     
      (1)
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      Lwoff
     
     
      (2)
     
     
      sur
     
     
      la
     
     
      nutrition
     
     
      des
     
     
      bactéries
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      protozoaires,
     
     
      un
     
     
      des
     
     
      importants
     
     
      concepts
     
     
      unificateurs
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      biologie
     
     
      moderne
     
     
      fut
     
     
      développé.
     
     
      Les
     
     
      conclusions
     
     
      telles
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      elles
     
     
      furent
     
     
      exprimées
     
     
      par
     
     
      Lwoff
     
     
      (3)
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      suivantes
     
     
      :
     
     
      1
     
     
      )
     
     
      les
     
     
      facteurs
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      ne
     
     
      sont
     
     
      pas
     
     
      nécessaires
     
     
      seulement
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      vie
     
     
      des
     
     
      orga
     
     
      ɐ
     
     
      nismes
     
     
      qui
     
     
      en
     
     
      manifestent
     
     
      le
     
     
      besoin
     
     
      2) 
     
     
      les
     
     
      facteurs
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      sont
     
     
      des
     
     
      constituants
     
     
      de
     
     
      tous
     
     
      les
     
     
      êtres
     
     
      vivants,
     
     
      des
     
     
      «
     
     
      métabolites
     
     
      essentiels
     
     
      ».
     
     
      Si
     
     
      un
     
     
      organisme
     
     
      est
     
     
      incapable
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      effectuer
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      métabolite
     
     
      essentiel,
     
     
      celui-ci
     
     
      doit
     
     
      lui
     
     
      être
     
     
      fourni
     
     
      et
     
     
      apparaît
     
     
      comme
     
     
      un
     
     
      «
     
     
      facteur
     
     
      de
     
     
      croissance
     
     
      »
     
     
      3)
     
     
      le
     
     
      besoin
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I. LA CROISSANCE BACTERIENNE

totale d’un sucre de la liste 4. Le sucre B n’est jamais, méme partiellement, utilisé
pendant le premier cycle. Tout se passe comme si les cultures étaient incapables
d’utiliser simultanément les deux constituants de certains couples de glucides. Nous
aurons I'occasion de revenir sur le mécanisme de la diauxie (chapitre XI). Il apparait
cependant utile d’en discuter dés maintenant la nature. On peut d’emblée réfuter la
thése selon laquelle le deuxiéme cycle de croissance serait di a la sélection de mutants
doués de la capacité d’attaquer les sucres B au sein d’une population ne possédant
pas les enzymes nécessaires ; outre le fait que ce que nous savons de la faible fréquence
des mutations spontanées rend cette hypothése hautement improbable, 'expérience
suivante est suffisamment probante pour qu’elle soit définitivement abandonnée :
apreés de nombreux passages sur un sucre de la série B comme seule source de carbone,
c’est-a-dire dans des conditions ot le mutant B hypothétique aura été nécessairement
sélectionné, ou ne devrait plus observer de diauxie en ensemengant dans un mélange
(A4 + B). A moins que le mutant B présente une diauxie inversée et ne puisse consom-
mer le sucre 4 qu’aprés épuisement du sucre B. Or, I'expérience montre qu'il n’y a
ni suppression ni inversion de la diauxie.

Une autre hypothése pour expliquer la diauxie est fondée sur des faits rapportés
par Emile Duclaux dés 1899 dans son Traité de Microbiologie (6). Duclaux avait fait
I'observation que chez Aspergillus, certains enzymes étaient toujours présents alors
que I'apparition d’autres enzymes était liée a la présence de leurs substrats dans le
milieu de culture. Ce n’est qu'au début des années 1930 que Karstrom (6) étudia
soigneusement ce probléme dans sa thése de doctorat. On peut donner ici un exemple
d’une des nombreuses expériences effectuées par cet auteur et qui montrent que le
type d’« adaptation » entrevu par Duclaux est une réponse directe de la cellule aux
constituants du milieu de croissance, temporaire, qui disparait quand on fait croitre
le microorganisme en I'absence de I'agent stimulant : on fait pousser une souche
d’Aerobacter aerogenes sur du petit-lait et la suspension cellulaire de 1'organisme
est ajoutée a du xylose en présence de craie ; méme aprés 15 heures, on ne note aucune
fermentation. Si on ajoute une source d'azote pour permettre la croissance, une fer-
mentation s’installe aprés deux heures. Si le méme organisme est cultivé d’'emblée
sur xylose, ses suspensions non proliférantes sont capables de fermenter ce sucre sans
source d’azote ajoutée. Par contre, les suspensions non proliférantes peuvent fer-
menter le glucose qu’il ait été présent ou non dans le milieu de culture. Le systéme de
fermentation du glucose a été appelé « constitutif », tandis que celui de fermentation
du xylose a regu la dénomination d’« adaptatif ».

Monod était au courant des travaux de Karstrom et constata que leurs conclu-
sions pouvaient constituer la base d’une explication trés plausible des croissances
diauxiques : en toutes circonstances, les bactéries posséderaient I'arsenal d’enzymes
correspondant a I'attaque des sucres A. Les enzymes responsables de I'attaque des
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LA CROISSANCE CONTINUE ET LE CHEMOSTAT

d’une tubulure de sortie qui se trouve placée de telle maniére qu'une quantité de
culture égale a la quantité amenée du réservoir soit retirée a chaque instant. Une
aération non limitante et un brassage efficace de la culture sont assurés dans le réci-
pient B. Les bactéries tombant dans le récipient P sont instantanément refroidies et
cessent immédiatement de se multiplier (fig. 1.6).

FIGURE 1.6
Principe du chemostat, appareil de culture
continue.

On peut se demander comment la population bactérienne N du récipient de
croissance B va évoluer en fonction du temps 7 : on obtient par dérivation de I'équation
de la croissance exponentielle

Nt = Ny e*

le taux de croissance instantané :
dN
T
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I. LA CROISSANCE BACTERIENNE

calculé en fonction de la quantité d’ATP formée au cours des diverses voies catabo-
liques, on voit qu'il est remarquablement constant et d’environ 10 g de matiére séche
par « molécule-gramme » de liaison riche en énergie formée.

Variation du taux de croissance en fonction
de la concentration de l'aliment carboné

Le taux de croissance ne devient constant qu'a partir d’une certaine concen-
tration en aliment carboné. En-dessous de cette concentration, il décroit considé-
rablement. Les courbes qui décrivent les variations du taux de croissance d’une souche
de E. coli croissant en milieu synthétique, en fonction de la concentration en glucose,
mannitol, ou lactose, sont des hyperboles équilatéres qui expriment la relation :

_ C
K= I‘om

u étant le taux de croissance, p, le taux de croissance maximum, C la concentration
de I'aliment limitant. Le rapport C/C, + C étant égal a 1/2 quand C = C, la cons-
tante C, est donc la concentration de I'aliment carboné pour laquelle le taux de
croissance est égal a la moiti¢ du maximum. L’équation ci-dessous a une forme iden-
tique a celle qui décrit une isotherme de Langmuir; en d’autres termes, C, est ana-
logue a Km dans I'équation de Michaelis-Henri. Tout se passe comme si ce qui limite
le taux de croissance est I'existence d’'un systéme saturable intervenant dans I'uti-
lisation de la source carbonée. Il est assez vraisemblable qu’il s’agit du systéme qui
assure le transport actif de I'aliment carboné (voir chapitre VI).

La croissance continue et le chemostat

Dans les conditions habituelles de croissance, la phase exponentielle ne peut
avoir lieu que pendant un nombre de générations limité, un aliment quelconque
s'épuisant ou I'aération du milieu devenant limitante. On peut évidemment prolonger
la phase exponentielle par transferts successifs des bactéries dans du milieu neuf.
Monod (3), d’une part, et Novick et Szilard (4), d"autre part, ont introduit une méthode
plus pratique qui, en outre, s'est révélée d'un intérét extréme a la fois sur le plan
conceptuel et expérimental, celle des cultures continues.

Le principe des cultures continues est le suivant : la culture bactérienne se fait
dans un récipient B relié & un réservoir R contenant du milieu neuf qui, a I'aide d’un
robinet réglable, est amené de fagon continue; d'autre part, le récipient B est muni
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LA PHASE EXPONENTIELLE

d) enfin, la meilleure illustration de la contingence du temps de latence est sa
non existence quand des bactéries en phase exponentielle de croissance sont trans-
férées dans un milieu identique a leur milieu d’origine, toutes conditions restant
égales.

La phase exponentielle

Lorsque tous les aliments nécessaires sont présents en excés, la culture croit
avec un taux constant, et la vitesse de la croissance est proportionnelle a la densité
de la culture. La courbe de croissance est donc une exponentielle. Aprés n générations,
la population x d’une culture exponentielle de population x, au départ est :

x5 2"

Si I'on appelle x le nombre de divisions dans I'unité de temps, x la densité au
temps 7 et x, la densité au temps 1, on obtient :

x = xg2*

d’ou I'on tire la valeur de
_ log x — log x,
Tt —to)log2

En conséquence, si 'on connait la valeur de la population de la culture a deux
temps pris pendant la phase exponentielle, on peut déduire la valeur de g, le taux
de croissance.

En pratique, I'unité de temps choisie est I'heure, et u représente le nombre de
divisions a I'heure.

Si I'on a pris soin de calibrer un photomeétre en vérifiant que la graduation lue
est proportionnelle a la concentration bactérienne et que le rapport entre les unités
de I'appareil de mesure et le poids de substance séche reste constant au cours de la
croissance exponentielle, on pourra mesurer la croissance par la densité optique des
suspensions bactériennes, ce qui est infiniment plus simple que la numération des
organismes vivants.

La meilleure représentation graphique de la croissance exponentielle s'obtient
en portant en ordonnées le logarithme de la densité optique des cultures et en abscisses
les temps auxquels on a effectué les prélévements correspondants. La simple inspec-
tion de la droite obtenue sur papier semilogarithmique, permet de connaitre la valeur
de u : par interpolation, on déduit le temps nécessaire pour obtenir un doublement
de la densité optique.
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CHAPITRE |

La croissance bactérienne

On a longtemps distingué dans la croissance des cultures bactériennes un cer-
tain nombre de phases successives dont les plus caractéristiques sont la phase de
latence (lag phase), la phase exponentielle de croissance et la phase de ralentissement
de la croissance (fig. I.1).

FIGURE 1.1
Phases observées au cours d’une culture bactérienne.
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LA CROISSANCE DIAUXIQUE

on a eu un temps de génération quand v/V = 0,69, c’est-a-dire quand un volume égal
40,69 V est passé a travers la fiole de croissance.

Avantages de la culture exponentielle continue

La théorie et le dispositif simplifié que nous venons d’examiner montrent qu’il
est possible d’obtenir une culture maintenue par dilution continue calculée de fagon
que la croissance des microorganismes soit exactement compensée. Une telle culture
croit en principe indéfiniment, a vitesse constante, dans des conditions constantes.
Comme on peut faire varier 4 volonté le taux de croissance, on peut étudier les effets
spécifiques du taux de croissance sur la taille et la composition chimique des cellules.
Ces effets sont trés marqués : la teneur en ADN, en ARN, et en protéines subissant
des variations importantes (tableau 1.3).

TABLEAU 1.3
Taux Cellules ADN ARN Protéines
de croissance par g de poids
" sec mg/g poids sec
2,4 1,3 x 1012 30 310 670
1:2 3,1 x 10" 35 220 740
0.6 48 x 1012 37 180 780
0,2 6,3 x 10'? 40 120 830

Données tirées de (5).

Un des avantages de la méthode est la facilité avec laquelle on peut rendre un
aliment limitant et étudier I'effet de cette limitation sur des systémes de constituants
spécifiques. Nous aurons I'occasion de revenir sur cette application du chemostat
a plusieurs reprises tout au long de cet ouvrage.

La croissance diauxique

Monod a donné le nom de diauxie (croissance double) & un phénoméne qu'il a
observé en 1941 dans des cultures de B. subtilis dont il étudiait le taux de croissance
dans un milieu synthétique contenant un mélange de glucides. Alors que dans certains
mélanges de glucides, on obtient une courbe de croissance normale, dont le taux
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Il NUTRITION

B) Les bactéries hétérotrophes, photosynthétiques ou non, ne fixent le CO,
que d’une maniére limitée et exigent des composés organiques préformés pour leur
croissance. Ces composés organiques sont de deux sortes :

a) ceux qui jouent le role de source d'énergie, c'est-a-dire de source d’ATP et
qui sont & I'origine des produits divers du métabolisme que I'on trouve dans les milieux
usés (CO,, acides, alcools, etc...). La nature de ces composés est caractéristique des
espéces bactériennes, et comme elle varie beaucoup d'une espéce & I'autre, on a sou-
vent utilis¢ le spectre d’utilisation de divers composés organiques comme un des
moyens préférés de classification ;

b) ceux que I'on a appelé facteurs de croissance qui comprennent tous les amino
acides naturels constitutifs des protéines, les bases puriques ou pyrimidiques cons-
titutifs des acides nucléiques, toutes les vitamines hydrosolubles du groupe B et une
grande variété de composés divers.

A la suite de travaux de Knight (1) et de Lwoff (2) sur la nutrition des bactéries
et des protozoaires, un des importants concepts unificateurs de la biologie moderne
fut développé. Les conclusions telles qu’elles furent exprimées par Lwoff (3) sont les
suivantes :

1) les facteurs de croissance ne sont pas nécessaires seulement a la vie des orga-
nismes qui en manifestent le besoin

2) les facteurs de croissance sont des constituants de tous les étres vivants, des
« métabolites essentiels ». Si un organisme est incapable d’effectuer la synthése d’un
métabolite essentiel, celui-ci doit lui étre fourni et apparait comme un « facteur de
croissance »

3) le besoin d’un facteur de croissance est di a la perte du pouvoir d’en réaliser
la syntheése.

L’étude biochimique systématique et détaillée des biosynthéses des amino
acides, des nucléotides puriques et pyrimidiques et des vitamines fait I'objet d’un autre
volume de cette série* et ne sera pas entreprise dans cet ouvrage. Cependant, il est
indispensable de passer en revue les différents facteurs de croissance, et a cette occasion,
de préciser certaines de leurs fonctions dans I'’économie cellulaire.

lons minéraux
Dans un milieu « purifié », la présence des ions K*, Mg**, Mn**, Fe*",

PO; ~~, et SO; ~, est requise en quantité suffisante pour que leur carence se traduise
par une anomalie de la croissance. En fait, les constituants du milieu méme les plus

* Georges Cohen, Le métabolisme cellulaire et sa régulation, 2° édition, Hermann,
Paris, 1971.
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I. LA CROISSANCE BACTERIENNE

Croissance totale (en mg de poids sec par unité de volume)
Concentration du glucide (en mg de poids par unité de volume)

L’examen des deux tableaux ci-dessous, tirés de I'ouvrage classique de Monod (1),
montre que la croissance totale est directement proportionnelle & la concentration
initiale de glucide dans le milieu ; en d’autres termes, le rendement de la croissance est

TABLEAU 1.1
Croissance totale et rendement des cultures de E. coli en fonction de la concentration du glucose,
utilisé comme aliment carboné.

Croissance Croissance —I
Concentration totale totale Ecart
de glucose (unités (mg sec Rendement par rapport
(mg par litre) de densité) par litre) a la moyenne
200 58,7 47,0 0,235 + 09 %
180 53,0 42,4 0,236 + 13 %
160 46,8 37.4 0,234 + 043 %
140 41,3 33,0 0,236 + 13 %
120 35,0 28,0 0,234 + 043 %
90 26,0 208 0,230 - 13 %
70 20,0 16,0 0,228 - 21 %
50 144 116 0,230 - 13 %
25 6,7 54 0,258 + 10,7 %
Rendement moyen = 0,233.

indépendant de la concentration de I'aliment limitant, dans les limites de concen-
trations étudiées. Dans les exemples ci-dessus, on a vérifié que la quantité de glucide
offerte a la croissance des bactéries était totalement utilisée. Des expériences trés
soigneuses ont montré que le rendement de la croissance était indépendant du taux
de croissance, dans des conditions ou les variations du taux de croissance sont dues
a des variations de concentration de I'oxygéne ou de I'aliment carboné. La figure 1.5
tirée du travail déja cité de Monod, montre la croissance de deux cultures de E. coli
sur le méme milieu synthétique (source de carbone : lactate d'ammonium). L’une
des cultures est agitée ; I'autre est immobile, I'oxygeéne est donc limitant. La deuxiéme
culture croit plus lentement, mais toutes deux parviennent au méme maximum.
Le rendement de la croissance mesuré en fonction de sources carbonées diverses
est trés variable et refléte les différents rendements en ATP qui sont caractéristiques
des diverses voies de dégradation. Par contre, si le rendement de la croissance est
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LE RENDEMENT DE LA CROISSANCE

TABLEAU 1.2
Croissance totale et rendement des cultures de E. coli en fonction de la concentration de mannitol,
utilisé comme aliment carboné.

Croissance Croissance
Concentration totils totale Ecart
du mannitol (unités (mg sec Rendement par rapport
(mg par litre) de densité) par litre) 4 la moyenne
200 63,0 50,4 0,250
160 51,8 41,5 0,259 +16%
140 44,6 35,7 0,255 0,0 %
120 385 30,8 0,250 -20%
100 315 25,2 0,252 -12%
80 26,0 20,4 0,255 0,0 %
60 20,0 16,0 0,266 +43%
40 12,7 10,2 0,255 0,0 %
20 6,6 53 0,265 +39%
Rendement moyen = 0,255.

—_

FIGURE 1.5
Croissance de deux cultures de E. coli croissant dans des conditions d’oxygénation différentes.
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I. LA CROISSANCE BACTERIENNE

La phase de latence (fig. |.2)

FIGURE 1.2
Détermination graphique de la phase
de latence.

Tous les auteurs sont maintenant d’accord sur le fait que la phase de latence
est I'expression de phénoménes qui ne sont pas liés a la croissance proprement dite,
mais qui sont dus a des raisons contingentes. Quelques exemples suffiront a éclairer
le lecteur :

a) aprés arrét de la croissance, le nombre de ribosomes par bactérie diminue
et la synthése protéique ne peut reprendre a un taux convenable qu'aprés que de
nouveaux ribosomes aient été produits.

b) dans une culture ou une partie de la population n’est pas viable, les bactéries
sont cependant capables de diffuser la lumiére; or, on estime trés souvent la masse
bactérienne par néphélométrie, moyen plus rapide que la mesure des cellules viables.
Si la fraction de ces derniéres est faible, il faudra attendre un certain temps pour qu'un
changement de densité optique de la culture devienne sensible ; on observera d’ailleurs
que le temps de latence, déterminé par comptage des cellules viables, est plus court
que celui déterminé par néphélométrie.

¢) un transfert d'un milieu 4 a un milieu B de cellules, cependant en phase expo-
nentielle, peut créer un temps de latence si I'utilisation du substrat carboné du milieu B
exige la synthése d’'un ou plusieurs enzymes inductibles, ou si la croissance sur le
milieu A a provoqué la répression sur le milieu B.
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I. LA CROISSANCE BACTERIENNE

La phase de décroissance et I'arrét de la croissance

Si un aliment essentiel vient a disparaitre au cours de la croissance, si I'oxygé-
nation du milieu devient limitante, ou si le milieu s’acidifie ou s’alcalinise trop, le
taux de croissance diminue et finit par s’annuler. Cette phase de décroissance et
d’arrét est mal définie : ses caractéristiques et sa durée dépendant de la cause qui a
limité la croissance. Si la limitation est due a la disparition d’un élément essentiel, les
cellules viables et la masse bactérienne s'arrétent de croitre a peu prés simultanément.

Par contre I'accumulation de déchets toxiques peut empécher les cellules de se
diviser (le nombre de cellules viables reste constant), mais la densité optique peut
continuer a croitre.

La croissance linéaire

On a constaté (2) que si I'on ajoute certains analogues structuraux d’amino
acides a une culture de E. coli en phase exponentielle, cette addition ne cause pas un
arrét total de la croissance, mais une transformation de la croissance exponentielle
en croissance linéaire (arithmétique) c’est-a-dire en une croissance ou I'accroissement
de masse devient directement proportionnel au temps, selon :

x —xo =kt

Tout se passe comme si un composant indispensable n’était plus synthétisé, du
moins sous une forme active, la croissance devenant désormais proportionnelle a
la quantité de ce constituant essentiel présent avant 'addition de I'analogue.

Nous verrons dans un chapitre ultérieur que tel est bien le cas.

Les photographies ci-aprés (fig. 1.3 et 1.4) montrent I'aspect de colibacilles
normaux et celui des mémes bactéries diluées dans un milieu contenant de la p-fluo-
rophénylalanine 2 x 10™* M dans lequel elles ont subi un accroissement de masse
de plus de 10 fois. On voit de longs filaments qui laissent présumer une anomalie
dans le processus de division cellulaire.

Le rendement de la croissance

Si, pour une culture de bactéries croissant sur une source de carbone donnée,
un glucide par exemple, on veut évaluer le rendement de la croissance, on effectue le

rapport :
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Introduction

Ce livre est le fruit d’une longue réflexion qui s’est développée au cours de
quelques trente années de cohabitation avec les microorganismes, surtout le coli-
bacille. La vie scientifique de I'auteur s’est presque entiérement déroulée a I'Institut
Pasteur de Paris, ou durant cette période ont pris naissance beaucoup des concepts
de la biologie moléculaire moderne.

Le présent ouvrage doit étre considéré comme une contribution a un mouvement
souhaitable du maintien de I'étude des procaryotes, en particulier de la physiologie
et de la génétique microbiennes. Une certaine désaffection des jeunes scientifiques
envers ces domaines se fait sentir depuis quelques années; nombreux sont ceux qui
sont légitimement attirés vers les problémes de différenciation et de développement
chez les eucaryotes.

Le sentiment de I'auteur est que la microbiologie, au sens moderne et général
du terme, est et restera longtemps encore la meilleure école de formation a la biologie
générale. C'est cette conviction qu’il a tenté de communiquer ici.

Paris, juillet 1975
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CHAPITRE I

Nutrition

Quels sont les composés chimiques qui doivent étre inclus dans le milieu de
culture pour permettre la croissance des microorganismes ?

Ces substances comprennent des dérivés du carbone, de I'azote et du soufre
appropriés, des ions minéraux, et une source utilisable d’énergie pour permettre les
synthéses cellulaires qui, en définitive, définissent la croissance. Toutes ces substances
composent les besoins nutritionnels des microorganismes. Ces derniers sont trés
variés.

Les bactéries autotrophes, comme leur nom le suggére, n’ont besoin que d’eau,
de CO, et de certains sels minéraux. Elles tirent leur énergie soit de la lumiére, soit
de I'oxydation d’un ou plusieurs éléments ou composés minéraux. Les bactéries
photoautotrophes sont des organismes photosynthétiques qui comprennent les
Thiorhodaceae et des bactéries vertes. Elles utilisent le sulfure, et parfois le thiosulfate
et I'hydrogéne moléculaire comme donneurs d’électrons pour la réduction du CO,.
Elles ne peuvent pas utiliser I'eau comme donneur d’électrons pour cette photo-
synthése, qui ne libére pas d’oxygéne, mais cause la formation de soufre, soit a I'état
d’inclusions intracellulaires, soit déposé a I'extérieur des cellules.

A) Les bactéries chimioautotrophes tirent leur énergie de I'oxydation du nitrite
ou de I'ammoniac en nitrate (Nitrobacter, Nitrosomonas), de I'oxydation du sulfure
(Beggiatoa, Thiothrix), du sulfure, du thiosulfate ou méme du soufre élémentaire
(Thiobacillus), de I'ion ferreux (Gallionella), ou encore de I'hydrogéne moléculaire
(Hydrogenomonas). Ces bactéries aérobies tirent leur ATP de 'oxydation de ces
dérivés minéraux et peuvent utiliser le CO, comme source unique ou principale de
carbone, et elles possédent 1'équipement enzymatique (cycle de Calvin) caractéris-
tique de la partie obscure de la photosynthése.
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LA CROISSANCE DIAUXIQUE

FIGURE 1.7

FIGURE 1.8

FIGURES 1.7 ET 1.8

Croissance de B. subtilis en présence de saccharose et d’autres glucides.
Abscisses : temps en heures. Ordonnées : croissance en unités arbitraires.
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I. LA CROISSANCE BACTERIENNE

D’autre part, si I'on appelle V' le volume de la fiole de croissance et v le volume
délivré par le réservoir par unité de temps (égal au volume retiré de la fiole B), la
vitesse de perte des cellules est donnée par la relation :

dN -

T
Posons v/Vt = D, le taux de dilution.
Le changement net de la population dans la fiole B est donné par la somme
algébrique de ces deux fonctions :
d—N=uN—ND=N(p—D)
dr
Nous avons vu précédemment que pour un microorganisme donné, u ne peut
pas dépasser une valeur maximum y, dans des conditions expérimentales ou la valeur
de p dépend uniquement de la concentration d'un aliment limitant. Si le taux de
dilution D est supérieur a y, I'expression dN/ds prend une valeur négative et la fiole B
se vide graduellement de sa population. Si le taux de dilution D est inférieur a g,
I'expression dN/d¢ prend une valeur positive et la taille de la population s’accroit
dans la fiole B. L’accroissement ne peut cependant pas étre indéfini et ne se poursuivra
que jusqu’au moment ou un aliment quelconque du milieu d’arrivée deviendra limi-
tant. A ce moment p diminue jusqu’a devenir égal a D et la population en phase expo-
nentielle de la fiole B posséde une taille constante. On a a faire 4 un systéme auto-
régulateur, le chemostat, dans lequel le taux de croissance sajustera automatiquement
a la valeur d’équilibre et y demeurera indéfiniment ; la seule maniére dont I'expéri-
mentateur dispose, toutes autres conditions étant égales, de régler la valeur de p a
une valeur quelconque inférieure a y,, est d’ouvrir plus ou moins le robinet 7" a débit
variable, ce qui fait varier le taux de dilution D en conséquence.
Quand les conditions d’équilibre sont atteintes, aprés un temps de génération
ona:

N = 2N, = Ny e~
d’ou I'on tire :

e =2 et

ut = 2 = 0.69

Comme d’autre part, a I'équilibre, on a

v
e N
HN Vi

v
d’ou I'on tire : ut = —
=y
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LA CROISSANCE DIAUXIQUE

sucres B n’apparaitraient qu'aprés une adaptation préalable, suffisamment lente
pour expliquer les deux cycles successifs caractéristiques de la diauxie. De plus, il
faut admettre que les sucres 4 empéchent I'adaptation aux sucres B.
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FIGURE 1.3
Aspect an microscope d’une culture de E. coli K 12 en phase exponentielle.

FIGURE 1.4

La culture en phase exponentielle (fig. 3) a été diluée dans un milien contenant de la DL-p-fluoro-
rophénylalanine 2 x 10~ * M. La photographie a été prise aprés 15 heures de croissance linéaire,
au cours de laquelle la densité optique de la culture a subi une augmentation de 10 fois.
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I. LA CROISSANCE BACTERIENNE

maximum est intermédiaire entre les taux correspondants de chacun des constituants
du milieu, Monod observa que dans le cas de certains autres mélanges, la croissance
s’exprimait sous une forme aberrante, se décomposant en deux poussées bien dis-
tinctes, comprenant chacune toutes les phases d’une croissance normale.

Si on étudie des mélanges ou un des éléments, le saccharose par exemple, est
toujours présent et ou I'autre glucide est variable, les résultats montrent que dans une
série de mélanges, la croissance est absolument normale (fig. 1.7 a, b, ¢) alors que
dans d’autres (fig. 1.7 d, et fig. 1.8 a, ¢, d) le phénoméne de diauxie se manifeste sous
une forme plus ou moins accentuée, mais toujours trés nette. Si I'on groupe en deux
listes les sucres qui, associés au saccharose, donnent ou ne donnent pas lieu & une
diauxie, on obtient le tableau suivant :

Sucres non « diauxiques » Sucres « diauxiques »
avec le saccharose avec le saccharose
A B

Glucose Sorbitol
Fructose Inositol
Mannose Arabinose
Mannitol Maltose
Saccharose Dextrine

On ne peut déceler aucune parenté chimique spécifique de I'un ou I'autre groupe.
Si I'on effectue toutes les combinaisons binaires possibles, on constate qu'un mélange
de n’importe quel glucide de la premiére liste avec n'importe lequel de la seconde
provoque toujours une courbe de croissance diauxique, mais qu'une telle courbe ne
s’observe jamais avec des mélanges de sucres appartenant & la méme liste. Avec
E. coli et S. typhimurium, un phénoméne analogue est observé et les sucres se classent
en gros comme suit :

A B
Glucose Arabinose
Mannose Xylose
Fructose Rhamnose
Mannitol Sorbitol

Dulcitol
Maltose
Lactose

La liste est similaire a celle obtenue avec B. subtilis, les quelques différences
étant dues au fait que le saccharose et I'inositol ne sont pas utilisés par les entéro-
bactéries et que d’autres sucres ne sont pas utilisés par B. subtilis.

Une analyse du phénomeéne de diauxie montre qu’aussi bien chez B. subtilis
que chez E. coli, la premiére phase de croissance correspond foujours a une utilisation
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