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      Avant-propos
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      écoulement
     
     
      du
     
     
      temps
     
     
      est
     
     
      certainement
     
     
      l'une
     
     
      des
     
     
      préoccupations
     
     
      ma
     
     
      ɐ
     
     
      jeures
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      humanité.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      homme
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      tout
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      abord
     
     
      repéré
     
     
      en
     
     
      observant
     
     
      le
     
     
      mouvement
     
     
      du
     
     
      soleil,
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      lune
     
     
      ou
     
     
      des
     
     
      étoiles.
     
     
      Le
     
     
      mouvement
     
     
      des
     
     
      astres
     
     
      apparaît,
     
     
      du
     
     
      moins
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      échelle
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      vie
     
     
      humaine,
     
     
      comme
     
     
      un
     
     
      cycle
     
     
      parfait
     
     
      et
     
     
      immuable,
     
     
      sans
     
     
      fin
     
     
      et
     
     
      sans
     
     
      variation.
     
     
      Le
     
     
      temps
     
     
      se
     
     
      définit
     
     
      comme
     
     
      une 
     
     
      succession
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      instants
     
     
      qui
     
     
      fuient
     
     
      les
     
     
      uns
     
     
      après
     
     
      les
     
     
      autres.
     
     
      Sans
     
     
      fin
     
     
      les
     
     
      choses
     
     
      se
     
     
      répètent
     
     
      :
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      fut
     
     
      sera
     
     
      ;
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      fait
     
     
      se
     
     
      refera
     
     
      ;
     
     
      il
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      y
     
     
      a
     
     
      rien
     
     
      de
     
     
      nou
     
     
      ɐ
     
     
      veau
     
     
      sous
     
     
      le
     
     
      soleil.
     
     
      Rapidement
     
     
      sont
     
     
      apparus
     
     
      des
     
     
      instruments
     
     
      capables
     
     
      de
     
     
      quantifier
     
     
      cette
     
     
      fuite
     
     
      du
     
     
      temps
     
     
      :
     
     
      sablier,
     
     
      clepsydre
     
     
      ou
     
     
      même
     
     
      horloge
     
     
      à
     
     
      feu,
     
     
      puis
     
     
      oscillateur
     
     
      à
     
     
      foliot
     
     
      en
     
     
      passant
     
     
      par
     
     
      l'horloge
     
     
      à
     
     
      balancier,
     
     
      communément
     
     
      appelée
     
     
      pen
     
     
      ɐ
     
     
      dule,
     
     
      la
     
     
      montre
     
     
      à
     
     
      spiral
     
     
      puis
     
     
      à
     
     
      quartz
     
     
      jusqu
     
     
      ’
     
     
      aux
     
     
      horloges
     
     
      atomiques
     
     
      ne
     
     
      va
     
     
      ɐ
     
     
      riant
     
     
      pas
     
     
      plus
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      seconde
     
     
      en
     
     
      300
     
     
      000
     
     
      ans.
     
     
      Mais
     
     
      cette
     
     
      mesure
     
     
      si
     
     
      précise
     
     
      suffit-elle
     
     
      en
     
     
      biologie
     
     
      ?
     
     
      La
     
     
      vie
     
     
      peut
     
     
      se
     
     
      comparer
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      flamme
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      bougie
     
     
      :
     
     
      elle
     
     
      paraît
     
     
      stable
     
     
      alors
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      elle
     
     
      est
     
     
      en
     
     
      perpétuel
     
     
      renouvellement
     
     
      ;
     
     
      le
     
     
      combustible
     
     
      brûlé
     
     
      est
     
     
      remplacé
     
     
      à
     
     
      mesure,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      air
     
     
      fournit
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      oxygène
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      produits
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      combustion
     
     
      sont
     
     
      évacués
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      atmosphère
     
     
      ;
     
     
      cela
     
     
      dure
     
     
      tant
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      y
     
     
      a
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      stéarine.
     
     
      On 
     
     
      peut
     
     
      se
     
     
      faire
     
     
      une
     
     
      image
     
     
      analogue
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      vie
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule,
     
     
      où
     
     
      le
     
     
      turn-over
     
     
      des 
     
     
      molécules
     
     
      est
     
     
      continu.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      enseignement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      biologie
     
     
      reprend
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ailleurs
     
     
      la 
     
     
      symbolique
     
     
      du
     
     
      cercle,
     
     
      avec
     
     
      les
     
     
      cycles
     
     
      de
     
     
      Calvin,
     
     
      de
     
     
      Krebs,
     
     
      des
     
     
      phospho-
     
     
      pentoses...
     
     
      Cependant,
     
     
      cette
     
     
      image
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      valable
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      moment
     
     
      déter
     
     
      ɐ
     
     
      miné
     
     
      et
     
     
      en
     
     
      biologie,
     
     
      le
     
     
      temps
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      être
     
     
      considéré
     
     
      comme
     
     
      une
     
     
      succes
     
     
      ɐ
     
     
      sion
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      instants
     
     
      tous
     
     
      identiques.
     
     
      La
     
     
      conséquence
     
     
      en
     
     
      est
     
     
      la
     
     
      notion
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      âge,
     
     
      qui 
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      a
     
     
      pas
     
     
      seulement
     
     
      une
     
     
      signification
     
     
      chronologique,
     
     
      au
     
     
      sens
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      état
     
     
      civil,
     
     
      mais
     
     
      doit
     
     
      se
     
     
      définir
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      point
     
     
      de
     
     
      vue
     
     
      physiologique.
     
     
      Le
     
     
      temps
     
     
      qui
     
     
      passe
     
     
      apporte
     
     
      avec
     
     
      lui
     
     
      un
     
     
      cortège
     
     
      de
     
     
      changements
     
     
      quan
     
     
      ɐ
     
     
      titatifs
     
     
      et
     
     
      qualitatifs.
     
     
      Ces
     
     
      changements
     
     
      permettent
     
     
      de
     
     
      définir
     
     
      le
     
     
      concept
     
     
      de
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      Avant-propos
     
     
      développement
     
     
      végétal.
     
     
      La
     
     
      plante
     
     
      germe,
     
     
      grandit,
     
     
      fleurit.
     
     
      Les
     
     
      questions
     
     
      posées
     
     
      sur
     
     
      la
     
     
      nature
     
     
      des
     
     
      phénomènes
     
     
      mis
     
     
      en
     
     
      jeu,
     
     
      puis
     
     
      sur
     
     
      les
     
     
      mécanismes
     
     
      qui
     
     
      président
     
     
      à
     
     
      leur
     
     
      régulation,
     
     
      ont
     
     
      donné
     
     
      lieu
     
     
      à
     
     
      nombre
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ou
     
     
      ɐ
     
     
      vrages
     
     
      de
     
     
      synthèse,
     
     
      dont
     
     
      celui
     
     
      dirigé
     
     
      par
     
     
      P.
     
     
      Mazliak
     
     
      (1982).
     
     
      Mais
     
     
      la
     
     
      der
     
     
      ɐ
     
     
      nière
     
     
      étape,
     
     
      celle
     
     
      qui
     
     
      conduit
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      mort,
     
     
      a
     
     
      été
     
     
      moins
     
     
      étudiée
     
     
      :
     
     
      sans
     
     
      doute
     
     
      à
     
     
      cause
     
     
      des
     
     
      difficultés
     
     
      inhérentes
     
     
      à
     
     
      son
     
     
      étude.
     
     
      La
     
     
      sénescence,
     
     
      longtemps
     
     
      considérée
     
     
      comme
     
     
      la
     
     
      période
     
     
      de
     
     
      dégradation
     
     
      qui
     
     
      précède
     
     
      immédiatement
     
     
      la
     
     
      mort,
     
     
      doit
     
     
      être
     
     
      redéfinie
     
     
      et
     
     
      comprise
     
     
      comme
     
     
      la
     
     
      dernière
     
     
      phase
     
     
      du
     
     
      déve
     
     
      ɐ
     
     
      loppement
     
     
      végétal.
     
     
      Cette
     
     
      conception
     
     
      apparaît
     
     
      progressivement
     
     
      et
     
     
      se
     
     
      renforce
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      ar
     
     
      ɐ
     
     
      ticles
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      ouvrages
     
     
      publiés
     
     
      depuis
     
     
      une
     
     
      vingtaine
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      années
     
     
      (Sacher
     
     
      1973,
     
     
      Thimann
     
     
      1980,
     
     
      Leshem
     
     
      et
     
     
      al.
     
     
      1986,
     
     
      Thomson
     
     
      et
     
     
      al.
     
     
      1987,
     
     
      Nooden
     
     
      &
     
     
      Léo
     
     
      ɐ
     
     
      pold
     
     
      1988).
     
     
      À
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      heure
     
     
      actuelle,
     
     
      il
     
     
      ne
     
     
      fait
     
     
      plus
     
     
      aucun
     
     
      doute
     
     
      que
     
     
      des
     
     
      phéno
     
     
      ɐ
     
     
      mènes
     
     
      actifs
     
     
      sont
     
     
      en
     
     
      relation
     
     
      directe
     
     
      avec
     
     
      la
     
     
      mort
     
     
      et
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      cellule,
     
     
      au
     
     
      moins
     
     
      partiellement,
     
     
      participe
     
     
      à
     
     
      sa
     
     
      propre
     
     
      destruction.
     
     
      Notre
     
     
      ambition
     
     
      est
     
     
      de
     
     
      donner
     
     
      ici
     
     
      une
     
     
      vue
     
     
      générale
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      des
     
     
      végétaux.
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      INTRODUCTION
     
     
      Vieillissement
     
     
      et
     
     
      sénescence
     
     
      Il
     
     
      manque
     
     
      un
     
     
      mot
     
     
      dans
     
     
      notre
     
     
      langue
     
     
      pour
     
     
      désigner
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      effet
     
     
      général
     
     
      du
     
     
      temps
     
     
      qui
     
     
      passe,
     
     
      sans
     
     
      référence
     
     
      précise,
     
     
      sans
     
     
      liaison
     
     
      directe
     
     
      avec
     
     
      la
     
     
      mort
     
     
      ;
     
     
      il
     
     
      en 
     
     
      est
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ailleurs
     
     
      de
     
     
      même
     
     
      en
     
     
      anglais
     
     
      et
     
     
      certains
     
     
      auteurs
     
     
      scientifiques
     
     
      font
     
     
      la 
     
     
      distinction
     
     
      entre
     
     
      aging
     
     
      et
     
     
      ageing.
     
     
      Le
     
     
      terme
     
     
      le
     
     
      plus
     
     
      fréquemment
     
     
      associé
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      idée
     
     
      de
     
     
      mort
     
     
      reste
     
     
      celui
     
     
      de
     
     
      vieillissement
     
     
      :
     
     
      doit-on
     
     
      dire
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      nouveau-né
     
     
      vieillit
     
     
      chaque
     
     
      jour
     
     
      ?
     
     
      Ainsi
     
     
      vieillissement
     
     
      et
     
     
      sénescence
     
     
      désignent
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      en
     
     
      ɐ
     
     
      semble
     
     
      des
     
     
      changements
     
     
      métaboliques
     
     
      dont
     
     
      la
     
     
      conséquence
     
     
      à
     
     
      brève
     
     
      ou
     
     
      à
     
     
      longue
     
     
      échéance
     
     
      sera
     
     
      la
     
     
      mort
     
     
      de
     
     
      tout
     
     
      ou
     
     
      partie
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organisme
     
     
      ;
     
     
      mais
     
     
      la
     
     
      distinction
     
     
      se
     
     
      fera
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      de
     
     
      la 
     
     
      cause
     
     
      première
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      changements.
     
     
      Corollaire
     
     
      des
     
     
      lois
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      thermodynamique,
     
     
      la
     
     
      vie
     
     
      est
     
     
      synonyme
     
     
      de
     
     
      dépense
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      énergie
     
     
      :
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organisme
     
     
      meurt
     
     
      quand
     
     
      il
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      plus
     
     
      faire
     
     
      face
     
     
      à
     
     
      cette
     
     
      dépense.
     
     
      La
     
     
      question
     
     
      sera 
     
     
      de
     
     
      reconnaître
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      origine
     
     
      de
     
     
      cette
     
     
      défaillance.
     
     
      Pour
     
     
      nous,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      usure
     
     
      progressive
     
     
      et
     
     
      passive
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      machine
     
     
      vivante,
     
     
      principalement
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      suite
     
     
      des
     
     
      attaques
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      extérieur,
     
     
      relève
     
     
      du
     
     
      vieillissement,
     
     
      alors
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      implique
     
     
      un
     
     
      changement
     
     
      qualitatif,
     
     
      qui
     
     
      trouve
     
     
      son
     
     
      origine
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      du
     
     
      génome
     
     
      ;
     
     
      plus
     
     
      précisément,
     
     
      la
     
     
      sénes
     
     
      ɐ
     
     
      cence
     
     
      sera
     
     
      définie
     
     
      comme
     
     
      la
     
     
      dernière
     
     
      phase
     
     
      du
     
     
      développement
     
     
      végétal,
     
     
      où
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      initient
     
     
      des
     
     
      séries
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      événements
     
     
      de
     
     
      caractère
     
     
      de
     
     
      plus
     
     
      en
     
     
      plus
     
     
      irréversible
     
     
      qui
     
     
      conduisent
     
     
      à
     
     
      la 
     
     
      dégénérescence
     
     
      cellulaire
     
     
      et
     
     
      finalement
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      mort.
     
     
      Cette
     
     
      définition,
     
     
      adaptée
     
     
      de
     
     
      celle
     
     
      proposée
     
     
      par
     
     
      Sacher
     
     
      dès
     
     
      1973,
     
     
      est
     
     
      extensive.
     
     
      En
     
     
      effet,
     
     
      ainsi
     
     
      comprise,
     
     
      cette
     
     
      période
     
     
      débute
     
     
      longtemps
     
     
      avant
     
     
      la
     
     
      mort,
     
     
      alors
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      altérations
     
     
      visibles
     
     
      associées
     
     
      à
     
     
      celle-ci
     
     
      ne
     
     
      se
     
     
      manifeste
     
     
      ɐ
     
     
      ront
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      phase
     
     
      finale,
     
     
      ou
     
     
      sénescence
     
     
      avancée.
     
     
      La
     
     
      difficulté
     
     
      sera
     
     
      de
     
     
      définir
     
     
      avec
     
     
      précision
     
     
      quand
     
     
      commence
     
     
      la
     
     
      sénescence,
     
     
      de
     
     
      reconnaître
     
     
      à
     
     
      quel
     
     
      moment
     
     
      se
     
     
      situe
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      événement
     
     
      initial
     
     
      de
     
     
      cette
     
     
      évolution.
     
     
      Pour
     
     
      que
     
     
      cette
     
     
      disɐ
     
     
      tinction
     
     
      -
     
     
      qui
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est pas
     
     
      évidente
     
     
      -
     
     
      entre
     
     
      vieillissement
     
     
      et
     
     
      sénescence
     
     
      soit
     
     
      bien
     
     
      claire,
     
     
      la
     
     
      comparaison
     
     
      proposée
     
     
      par 
     
     
      le
     
     
      Professeur 
     
     
      Lejeune
     
     
      est
     
     
      utile.
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      Introduction
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      être
     
     
      vivant
     
     
      est
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      image
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      magnétophone
     
     
      qui
     
     
      diffuse
     
     
      un
     
     
      morceau
     
     
      de
     
     
      musique
     
     
      enregistré
     
     
      sur
     
     
      une
     
     
      bande
     
     
      magnétique.
     
     
      La
     
     
      fécondation
     
     
      met
     
     
      en
     
     
      route
     
     
      le
     
     
      magnétophone,
     
     
      la
     
     
      vie
     
     
      commence
     
     
      ;
     
     
      la
     
     
      succession
     
     
      des
     
     
      diffé
     
     
      ɐ
     
     
      rents
     
     
      mouvements
     
     
      du
     
     
      morceau
     
     
      représente
     
     
      les
     
     
      étapes
     
     
      du
     
     
      développement
     
     
      vé
     
     
      ɐ
     
     
      gétal.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      arrêt
     
     
      définitif
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      musique,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire
     
     
      la
     
     
      mort,
     
     
      peut
     
     
      avoir
     
     
      trois
     
     
      causes
     
     
      :
     
     
      -
     
     
      le
     
     
      magnétophone
     
     
      tombe
     
     
      et
     
     
      se
     
     
      casse.
     
     
      C
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      Vaccident,
     
     
      qui
     
     
      peut
     
     
      se
     
     
      produire
     
     
      à
     
     
      tout
     
     
      moment
     
     
      ;
     
     
      -
     
     
      il
     
     
      fonctionne
     
     
      normalement,
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      conditions
     
     
      prévues
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      constructeur.
     
     
      La
     
     
      bande
     
     
      défile
     
     
      correctement
     
     
      et
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      arrête
     
     
      après
     
     
      le
     
     
      dernier
     
     
      mouvement.
     
     
      C
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      la 
     
     
      sénescence
     
     
      ;
     
     
      -
     
     
      mais
     
     
      si
     
     
      le
     
     
      propriétaire
     
     
      est
     
     
      très
     
     
      distrait
     
     
      et
     
     
      place
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      désastreuses
     
     
      pour
     
     
      son
     
     
      fonctionnement,
     
     
      par
     
     
      exemple
     
     
      à
     
     
      une 
     
     
      température
     
     
      trop
     
     
      élevée,
     
     
      la
     
     
      bande
     
     
      magnétique
     
     
      va
     
     
      se
     
     
      détériorer,
     
     
      le
     
     
      méca
     
     
      ɐ
     
     
      nisme
     
     
      être
     
     
      endommagé.
     
     
      Des
     
     
      “
     
     
      bruits
     
     
      de
     
     
      fond
     
     
      ”
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      “
     
     
      pleurements
     
     
      ”
     
     
      appa
     
     
      ɐ
     
     
      raissent,
     
     
      la
     
     
      musique
     
     
      devient
     
     
      “
     
     
      inaudible
     
     
      ”
     
     
      puis
     
     
      disparaît.
     
     
      C
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      le
     
     
      vieillisse
     
     
      ɐ
     
     
      ment.
     
     
      Cette
     
     
      comparaison,
     
     
      certes
     
     
      un
     
     
      peu
     
     
      simpliste,
     
     
      a
     
     
      néammoins
     
     
      le
     
     
      mé
     
     
      ɐ
     
     
      rite
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      illustrer
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      intervention
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      programme
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      déroulement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      et
     
     
      le 
     
     
      rôle
     
     
      prépondérant
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      vieillissement.
     
     
      1.
     
     
      Longévité
     
     
      et
     
     
      mortalité
     
     
      Si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      considère
     
     
      une
     
     
      population
     
     
      donnée
     
     
      et
     
     
      son
     
     
      évolution,
     
     
      on
     
     
      peut
     
     
      tracer
     
     
      la
     
     
      courbe
     
     
      représentant
     
     
      la
     
     
      longévité
     
     
      des
     
     
      individus
     
     
      qui
     
     
      la
     
     
      composent.
     
     
      Supposons
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      probabilité
     
     
      de
     
     
      mort
     
     
      soit
     
     
      constante
     
     
      au
     
     
      cours
     
     
      du
     
     
      temps.
     
     
      Le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      mortalité
     
     
      sera
     
     
      donc
     
     
      constant
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      courbe
     
     
      obtenue
     
     
      aura
     
     
      la
     
     
      forme
     
     
      n
     
     
      =
     
     
      e**-
     
     
      b,
     
     
      où
     
     
      n
     
     
      est
     
     
      le
     
     
      nombre
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      individus
     
     
      vivants
     
     
      ayant
     
     
      atteint
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      âge
     
     
      x
     
     
      et
     
     
      a
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      mortalité
     
     
      (fig.
     
     
      1,
     
     
      courbe
     
     
      A).
     
     
      Une
     
     
      telle
     
     
      représentation
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      a
     
     
      que
     
     
      peu 
     
     
      de
     
     
      signification
     
     
      en
     
     
      biologie.
     
     
      C
     
     
      ’
     
     
      est,
     
     
      pour
     
     
      reprendre
     
     
      une
     
     
      comparaison
     
     
      ima
     
     
      ɐ
     
     
      gée,
     
     
      celle
     
     
      qui
     
     
      régit
     
     
      la
     
     
      survie
     
     
      des
     
     
      verres
     
     
      à
     
     
      whisky
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      bar
     
     
      bien
     
     
      approvi
     
     
      ɐ
     
     
      sionné
     
     
      (Brown
     
     
      &
     
     
      Flood
     
     
      1947).
     
     
      Dans
     
     
      ces
     
     
      conditions,
     
     
      en
     
     
      effet,
     
     
      les
     
     
      verres
     
     
      ne 
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      usent
     
     
      ni
     
     
      ne
     
     
      vieillissent
     
     
      et
     
     
      sont
     
     
      encore
     
     
      moins
     
     
      sujets
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      ;
     
     
      alors 
     
     
      que
     
     
      chez
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      être
     
     
      vivant,
     
     
      des
     
     
      facteurs
     
     
      intrisèques
     
     
      et
     
     
      extrinsèques
     
     
      apparaissent
     
     
      avec
     
     
      le
     
     
      temps,
     
     
      qui
     
     
      augmentent
     
     
      la 
     
     
      probabilité
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      mort.
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      pourcentage 
     
     
      d'individus
     
     
      en
     
     
      vie
     
     
      Figure
     
     
      1
     
     
      :
     
     
      Courbes
     
     
      de
     
     
      mortalité
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      population
     
     
      en
     
     
      fonction
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      âge
     
     
      chrono
     
     
      ɐ
     
     
      logique
     
     
      des
     
     
      individus.
     
     
      temps
     
     
      (âge
     
     
      chronologique)
     
     
      Le
     
     
      schéma
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      sénescence
     
     
      “
     
     
      parfaite
     
     
      ”
     
     
      ,
     
     
      où
     
     
      la
     
     
      mortalité
     
     
      passe
     
     
      brusquement
     
     
      de
     
     
      0
     
     
      à
     
     
      100
     
     
      %,
     
     
      est
     
     
      représenté
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      courbe
     
     
      B.
     
     
      Dans
     
     
      la
     
     
      réalité,
     
     
      les
     
     
      courbes
     
     
      de
     
     
      mortalité
     
     
      sont
     
     
      intermédiaires
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      extrêmes
     
     
      A
     
     
      et
     
     
      B.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      évolution
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      population
     
     
      bien
     
     
      protégée
     
     
      contre
     
     
      les
     
     
      accidents
     
     
      dûs
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      en
     
     
      ɐ
     
     
      vironnement
     
     
      est
     
     
      représentée
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      courbe
     
     
      C.
     
     
      Si
     
     
      la
     
     
      pression
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      est
     
     
      plus
     
     
      forte,
     
     
      la
     
     
      courbe
     
     
      se
     
     
      creusera
     
     
      (courbe
     
     
      D).
     
     
      Une
     
     
      courbe
     
     
      se
     
     
      rapprochant
     
     
      du
     
     
      type
     
     
      A
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      être
     
     
      obtenue
     
     
      que
     
     
      si
     
     
      la
     
     
      pression
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      est
     
     
      si
     
     
      puissante
     
     
      que
     
     
      seule
     
     
      une
     
     
      très
     
     
      faible
     
     
      proportion
     
     
      des
     
     
      individus
     
     
      peut
     
     
      mourir
     
     
      de
     
     
      façon
     
     
      na
     
     
      ɐ
     
     
      turelle.
     
     
      Il
     
     
      reste
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      courbes
     
     
      de
     
     
      mortalité
     
     
      ne
     
     
      permettent
     
     
      pas
     
     
      de
     
     
      distin
     
     
      ɐ
     
     
      guer
     
     
      vieillissement
     
     
      et
     
     
      sénescence.
     
     
      En
     
     
      A,
     
     
      il
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      y
     
     
      a
     
     
      ni
     
     
      vieillissement
     
     
      ni
     
     
      sénes
     
     
      ɐ
     
     
      cence
     
     
      :
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      mortalité
     
     
      est
     
     
      constant,
     
     
      indépendant
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      âge
     
     
      ;
     
     
      il
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      y
     
     
      a
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      vieillissement
     
     
      chronologique
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      population.
     
     
      En
     
     
      B,
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      drastique
     
     
      se
     
     
      manifeste
     
     
      pour
     
     
      x
     
     
      =
     
     
      t.
     
     
      En
     
     
      C
     
     
      et
     
     
      en
     
     
      D,
     
     
      la
     
     
      mort
     
     
      est
     
     
      la
     
     
      conséquence
     
     
      soit
     
     
      du
     
     
      vieillissement,
     
     
      soit
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence.
     
     
      2.
     
     
      Méthodologie
     
     
      La
     
     
      recherche
     
     
      des
     
     
      mécanismes
     
     
      qui
     
     
      gouvernent
     
     
      le
     
     
      vieillissement
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      pose
     
     
      des
     
     
      problèmes
     
     
      complexes.
     
     
      Pour
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      arbre,
     
     
      par
     
     
      exemple,
     
     
      coexistent
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      qui
     
     
      se
     
     
      divisent
     
     
      activement
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      méristèmes,
     
     
      des
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      Introduction
     
     
      cellules
     
     
      en
     
     
      croissance
     
     
      et
     
     
      en
     
     
      voie
     
     
      de
     
     
      différenciation
     
     
      et
     
     
      enfin
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      très
     
     
      différenciées,
     
     
      lesquelles
     
     
      sont
     
     
      devenues
     
     
      incapables
     
     
      de
     
     
      se
     
     
      diviser.
     
     
      Le 
     
     
      centre
     
     
      du
     
     
      tronc,
     
     
      le
     
     
      cœur,
     
     
      est
     
     
      un
     
     
      tissu
     
     
      entièrement
     
     
      mort,
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      ayant
     
     
      plus
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      rôle
     
     
      de
     
     
      soutien.
     
     
      La
     
     
      croissance
     
     
      résulte,
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      origine,
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      activité
     
     
      des
     
     
      méris-
     
     
      tèmes.
     
     
      Cette
     
     
      activité,
     
     
      très
     
     
      localisée
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      plante,
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      continue
     
     
      dans 
     
     
      le
     
     
      temps
     
     
      :
     
     
      elle
     
     
      est
     
     
      soumise
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      influence
     
     
      des
     
     
      saisons
     
     
      et
     
     
      présente
     
     
      des
     
     
      pé
     
     
      ɐ
     
     
      riodes
     
     
      de
     
     
      repos.
     
     
      Enfin,
     
     
      des
     
     
      corrélations
     
     
      puissantes
     
     
      existent
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      diffé
     
     
      ɐ
     
     
      rentes
     
     
      parties
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      plante.
     
     
      Cette
     
     
      double
     
     
      action
     
     
      du
     
     
      temps
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace
     
     
      va
     
     
      déterminer
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      existence,
     
     
      chez
     
     
      un
     
     
      même
     
     
      individu,
     
     
      de
     
     
      différentes
     
     
      zones
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      âge 
     
     
      physiologique.
     
     
      De
     
     
      même,
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      peut
     
     
      affecter
     
     
      :
     
     
      -
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      individu
     
     
      tout
     
     
      entier,
     
     
      comme
     
     
      chez
     
     
      les
     
     
      plantes
     
     
      dites
     
     
      monocar-
     
     
      piques
     
     
      qui
     
     
      meurent
     
     
      après
     
     
      la
     
     
      floraison
     
     
      ;
     
     
      -
     
     
      une
     
     
      partie
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      individu,
     
     
      ainsi
     
     
      les
     
     
      parties
     
     
      aériennes
     
     
      de
     
     
      certaines
     
     
      plantes
     
     
      vivaces
     
     
      au
     
     
      début
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hiver
     
     
      ;
     
     
      -
     
     
      un
     
     
      organe,
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      base
     
     
      duquel
     
     
      se
     
     
      développe
     
     
      souvent
     
     
      une
     
     
      couche
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      abscission
     
     
      mais
     
     
      qui
     
     
      peut
     
     
      être
     
     
      cueilli
     
     
      avant
     
     
      sa
     
     
      chute
     
     
      naturelle
     
     
      (fruit,
     
     
      feuille,
     
     
      fleur...).
     
     
      Par
     
     
      ailleurs,
     
     
      pour
     
     
      étudier
     
     
      et
     
     
      définir
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      âge
     
     
      physiologique,
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      in
     
     
      ɐ
     
     
      dispensable
     
     
      de
     
     
      caractériser
     
     
      des
     
     
      marqueurs,
     
     
      repères
     
     
      ou
     
     
      signes
     
     
      de
     
     
      piste
     
     
      des 
     
     
      cartes
     
     
      métaboliques
     
     
      :
     
     
      enzymes,
     
     
      plus
     
     
      généralement
     
     
      protéines
     
     
      mais
     
     
      aussi
     
     
      composés
     
     
      chimiques
     
     
      comme
     
     
      les
     
     
      phénols,
     
     
      véritables
     
     
      outils
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      vie
     
     
      cellu
     
     
      ɐ
     
     
      laire,
     
     
      indispensables
     
     
      à
     
     
      son
     
     
      fonctionnement
     
     
      harmonieux
     
     
      et
     
     
      contrôlé.
     
     
      Il
     
     
      faut
     
     
      également
     
     
      connaître
     
     
      la
     
     
      nature
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      mode
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      action
     
     
      des
     
     
      mes
     
     
      ɐ
     
     
      sages
     
     
      ou
     
     
      signaux
     
     
      qui
     
     
      déterminent
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      évolution
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      vie
     
     
      cellulaire
     
     
      (
     
     
      “
     
     
      hor
     
     
      ɐ
     
     
      mones
     
     
      ”
     
     
      végétales
     
     
      et
     
     
      autres
     
     
      molécules
     
     
      actives,
     
     
      effecteurs...).
     
     
      Enfin,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      apparition
     
     
      ou
     
     
      la
     
     
      disparition
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      protéine
     
     
      déterminée
     
     
      découle
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      expression
     
     
      du
     
     
      gène
     
     
      qui
     
     
      la
     
     
      code
     
     
      ;
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      où
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      intérêt
     
     
      de
     
     
      comprendre
     
     
      le
     
     
      mieux
     
     
      possible
     
     
      le
     
     
      programme
     
     
      mis
     
     
      en
     
     
      jeu,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire
     
     
      de
     
     
      rechercher
     
     
      les 
     
     
      mécanismes
     
     
      du
     
     
      vieillissement
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      biologie
     
     
      moléculaire.
     
     
      3.
     
     
      Outils
     
     
      physiologiques
     
     
      Il
     
     
      est
     
     
      donc
     
     
      logique,
     
     
      au
     
     
      moins
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      premier
     
     
      temps,
     
     
      de
     
     
      recher
     
     
      ɐ
     
     
      cher
     
     
      des
     
     
      systèmes
     
     
      expérimentaux
     
     
      plus
     
     
      maniables
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      plante
     
     
      entière.
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      îfî
     
     
      initiation
     
     
      du
     
     
      primordium
     
     
      croissance
     
     
      par
     
     
      divisions
     
     
      cellulaires
     
     
      Y
     
     
      h
     
     
      H
     
     
      croissance
     
     
      par
     
     
      grandissement
     
     
      cellulaire
     
     
      h
     
     
      MATURITÉ
     
     
      PHYSIOLOGIQUE
     
     
      A
     
     
      A
     
     
      A
     
     
      m
     
     
      1
     
     
      m
     
     
      c
     
     
      i
     
     
      CD
     
     
      CD
     
     
      O
     
     
      O
     
     
      il
     
     
      ®
     
     
      3
     
     
      Q.
     
     
      CD
     
     
      0
     
     
      0
     
     
      0
     
     
      '
     
     
      m
     
     
      0
     
     
      D
     
     
      £
     
     
      0'
     
     
      ÇD
     
     
      ®
     
     
      O
     
     
      0
     
     
      0
     
     
      0
     
     
      O
     
     
      0
     
     
      13
     
     
      MORT-
     
     
      Figure
     
     
      2
     
     
      :
     
     
      Schéma
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      vie
     
     
      d
     
     
      ’un
     
     
      organe
     
     
      végétal.
     
     
      De
     
     
      haut
     
     
      en
     
     
      bas
     
     
      :
     
     
      à
     
     
      droite,
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      naturelles,
     
     
      la
     
     
      chute
     
     
      se
     
     
      produit
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      se
     
     
      forme
     
     
      une
     
     
      couche
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      abscission
     
     
      (chute
     
     
      des
     
     
      feuilles
     
     
      en
     
     
      automne
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      pays
     
     
      de
     
     
      climat
     
     
      tempéré,
     
     
      chute
     
     
      des
     
     
      fruits,
     
     
      etc.).
     
     
      à
     
     
      gauche,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organe
     
     
      poursuit
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      après
     
     
      la
     
     
      cueillette.
     
     
      La
     
     
      flèche
     
     
      marque
     
     
      le
     
     
      moment,
     
     
      souvent
     
     
      difficile
     
     
      à
     
     
      situer
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      temps,
     
     
      du
     
     
      début
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence.
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      Introduction
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      expérimentateur
     
     
      doit
     
     
      :
     
     
      -
     
     
      être
     
     
      maître
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      environnement
     
     
      (température,
     
     
      éclairement,
     
     
      hy
     
     
      ɐ
     
     
      grométrie,
     
     
      facteurs
     
     
      nutritionnels)
     
     
      ;
     
     
      -
     
     
      pouvoir
     
     
      intervenir
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      phénomènes
     
     
      en
     
     
      faisant
     
     
      absorber
     
     
      aux
     
     
      cellules
     
     
      des
     
     
      métabolites
     
     
      ou
     
     
      des
     
     
      inhibiteurs.
     
     
      Il
     
     
      utilisera
     
     
      alors
     
     
      des
     
     
      modèles
     
     
      expérimentaux
     
     
      ou
     
     
      plus
     
     
      exactement
     
     
      des
     
     
      outils
     
     
      physiologiques
     
     
      (Hartmann
     
     
      1983).
     
     
      La
     
     
      première
     
     
      approche
     
     
      consiste
     
     
      à
     
     
      récolter
     
     
      un
     
     
      organe
     
     
      végétal,
     
     
      comme
     
     
      le
     
     
      fruit,
     
     
      la
     
     
      fleur
     
     
      ou
     
     
      la
     
     
      feuille.
     
     
      Si
     
     
      la
     
     
      cueillette
     
     
      survient
     
     
      après
     
     
      la
     
     
      matu
     
     
      ɐ
     
     
      rité
     
     
      physiologique,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organe
     
     
      pourra
     
     
      poursuivre
     
     
      son
     
     
      ontogenèse
     
     
      :
     
     
      le
     
     
      fruit
     
     
      mûrira,
     
     
      la
     
     
      fleur
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      épanouira
     
     
      (fig.
     
     
      2).
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      alimentation
     
     
      en
     
     
      eau
     
     
      ou
     
     
      en
     
     
      sub
     
     
      ɐ
     
     
      stances
     
     
      dissoutes
     
     
      se
     
     
      fait
     
     
      alors
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      intermédiaire
     
     
      du
     
     
      pétiole
     
     
      ou
     
     
      du
     
     
      pédon
     
     
      ɐ
     
     
      cule,
     
     
      comme
     
     
      par
     
     
      exemple
     
     
      pour
     
     
      une
     
     
      fleur
     
     
      placée
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      vase.
     
     
      On
     
     
      peut
     
     
      aussi
     
     
      introduire
     
     
      des
     
     
      substances
     
     
      par
     
     
      injection
     
     
      directe,
     
     
      si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organe
     
     
      présente
     
     
      des
     
     
      cavités,
     
     
      ou
     
     
      par
     
     
      infiltration
     
     
      des
     
     
      lacunes
     
     
      ou
     
     
      des
     
     
      méats
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aide
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      vide 
     
     
      modéré.
     
     
      Enfin,
     
     
      le
     
     
      simple
     
     
      trempage
     
     
      ou
     
     
      la
     
     
      pulvérisation
     
     
      sont
     
     
      également
     
     
      pos
     
     
      ɐ
     
     
      sibles.
     
     
      Cependant,
     
     
      dans
     
     
      tous
     
     
      les
     
     
      cas,
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      difficile
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      apprécier
     
     
      les
     
     
      quanti
     
     
      ɐ
     
     
      tés
     
     
      de
     
     
      substances
     
     
      absorbées
     
     
      par
     
     
      la 
     
     
      plante
     
     
      ou
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organe.
     
     
      Mais
     
     
      on
     
     
      peut
     
     
      également
     
     
      utiliser
     
     
      un
     
     
      groupe
     
     
      de
     
     
      cellules
     
     
      aussi
     
     
      sem
     
     
      ɐ
     
     
      blables
     
     
      entre
     
     
      elles
     
     
      que
     
     
      possible,
     
     
      en
     
     
      découpant
     
     
      les
     
     
      tissus
     
     
      et
     
     
      en
     
     
      plaçant
     
     
      les 
     
     
      fragments
     
     
      obtenus
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      déterminées.
     
     
      Ainsi,
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      possible
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      exciser
     
     
      des
     
     
      tranches
     
     
      fines
     
     
      ou
     
     
      des
     
     
      cylindres
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      parenchyme
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      or
     
     
      ɐ
     
     
      gane
     
     
      massif,
     
     
      de
     
     
      couper
     
     
      ces
     
     
      cylindres
     
     
      en
     
     
      tranches
     
     
      plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      épaisses
     
     
      ou
     
     
      encore
     
     
      de
     
     
      découper
     
     
      des
     
     
      disques
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      limbe
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      feuille.
     
     
      Ces
     
     
      fragments, 
     
     
      dits
     
     
      en
     
     
      survie,
     
     
      sont
     
     
      alors
     
     
      déposés
     
     
      sur
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      gélosé
     
     
      contenant
     
     
      les
     
     
      élé
     
     
      ɐ
     
     
      ments
     
     
      nutritifs
     
     
      nécessaires
     
     
      ou
     
     
      mis
     
     
      en
     
     
      suspension
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      liquide.
     
     
      Il
     
     
      ne
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      agit
     
     
      pas
     
     
      là
     
     
      de
     
     
      culture
     
     
      in
     
     
      vitro
     
     
      mais
     
     
      de
     
     
      survie,
     
     
      car
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      ne
     
     
      se
     
     
      divi
     
     
      ɐ
     
     
      sent
     
     
      pas.
     
     
      Si
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      désire
     
     
      prolonger 
     
     
      la
     
     
      survie
     
     
      au-delà 
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      journée,
     
     
      il
     
     
      faut pré
     
     
      ɐ
     
     
      lever
     
     
      les
     
     
      tissus
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      aseptiques
     
     
      et
     
     
      utiliser
     
     
      du
     
     
      matériel
     
     
      et
     
     
      des 
     
     
      solutions
     
     
      stériles.
     
     
      Il
     
     
      est
     
     
      aussi
     
     
      possible
     
     
      de
     
     
      réaliser
     
     
      une
     
     
      suspension
     
     
      de
     
     
      cellules
     
     
      quies
     
     
      ɐ
     
     
      centes
     
     
      (qui
     
     
      ne
     
     
      se
     
     
      divisent
     
     
      plus)
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      liquide
     
     
      sous
     
     
      agitation
     
     
      douce.
     
     
      Enfin,
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      niveau
     
     
      subcellulaire,
     
     
      la
     
     
      survie
     
     
      en
     
     
      milieu
     
     
      liquide
     
     
      de
     
     
      protoplastes
     
     
      ou
     
     
      même
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      organites
     
     
      isolés
     
     
      fournit
     
     
      des
     
     
      résultats
     
     
      intéressants
     
     
      (fig.
     
     
      3).
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      FRUIT
     
     
      ENTIER
     
     
      tranches
     
     
      fraîches
     
     
      tissus
     
     
      excisés
     
     
      tissus
     
     
      ou
     
     
      cellules
     
     
      en
     
     
      culture
     
     
      tranches
     
     
      âgées 
     
     
      organites
     
     
      isolés
     
     
      SURVIE
     
     
      EN
     
     
      MILIEU
     
     
      LIQUIDE
     
     
      SURVIE
     
     
      DANS
     
     
      L'AIR
     
     
      CELLULES
     
     
      QUIESCENTES
     
     
      PROTOLASTES
     
     
      ORGANITES
     
     
      ISOLÉS
     
     
      Figure
     
     
      3
     
     
      :
     
     
      Quelques
     
     
      outils
     
     
      physiologiques
     
     
      pour
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      étude
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      expérimentateur
     
     
      devra
     
     
      éviter
     
     
      toute
     
     
      généralisation
     
     
      hâtive.
     
     
      Des
     
     
      résultats
     
     
      obtenus
     
     
      avec
     
     
      une
     
     
      suspension
     
     
      de
     
     
      cellules
     
     
      ne
     
     
      peuvent
     
     
      être
     
     
      immé
     
     
      ɐ
     
     
      diatement
     
     
      transposables
     
     
      à
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      qui
     
     
      constituent
     
     
      un
     
     
      tissu,
     
     
      lui-même
     
     
      soumis
     
     
      aux
     
     
      corrélations
     
     
      et
     
     
      interactions
     
     
      existant
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      plante
     
     
      entière.
     
     
      De
     
     
      même,
     
     
      le
     
     
      comportement
     
     
      du
     
     
      fruit
     
     
      cueilli
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      identique
     
     
      à
     
     
      celui
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      aurait
     
     
      eu
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      était
     
     
      resté
     
     
      attaché
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      arbre.
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      Introduction
     
     
      Cellules,
     
     
      protoplastes
     
     
      ou
     
     
      organites
     
     
      isolés
     
     
      subissent
     
     
      un
     
     
      stress
     
     
      im
     
     
      ɐ
     
     
      portant
     
     
      du
     
     
      fait
     
     
      des
     
     
      manipulations
     
     
      nécessaires
     
     
      à
     
     
      leur
     
     
      mise
     
     
      en
     
     
      culture
     
     
      ou
     
     
      en
     
     
      survie.
     
     
      Les
     
     
      conditions
     
     
      du
     
     
      milieu
     
     
      dans
     
     
      lequel
     
     
      ils
     
     
      sont
     
     
      placés
     
     
      sont
     
     
      différentes
     
     
      de
     
     
      celles
     
     
      qui
     
     
      régnent
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      plante
     
     
      ou
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organe
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      où
     
     
      ils
     
     
      ont
     
     
      été
     
     
      extraits.
     
     
      S
     
     
      ’
     
     
      ils
     
     
      fournissent
     
     
      un
     
     
      outil
     
     
      commode
     
     
      et
     
     
      performant,
     
     
      un
     
     
      doute
     
     
      pourtant
     
     
      sub
     
     
      ɐ
     
     
      siste.
     
     
      La
     
     
      survie
     
     
      relève-t-elle
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      ou
     
     
      du
     
     
      vieillissement
     
     
      ?
     
     
      La
     
     
      ré
     
     
      ɐ
     
     
      ponse
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      toujours
     
     
      facile
     
     
      à
     
     
      donner.
     
     
      4.
     
     
      Outils
     
     
      théoriques
     
     
      4.1.
     
     
      Théorie
     
     
      des
     
     
      erreurs
     
     
      ou
     
     
      des
     
     
      accidents
     
     
      La
     
     
      mort
     
     
      est
     
     
      la
     
     
      conséquence
     
     
      de
     
     
      troubles
     
     
      résultant
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      accidents
     
     
      ou
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      erreurs,
     
     
      de
     
     
      plus
     
     
      en
     
     
      plus
     
     
      nombreux,
     
     
      qui
     
     
      affectent
     
     
      la
     
     
      fidélité
     
     
      du
     
     
      transfert
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      information
     
     
      entre
     
     
      macromolécules
     
     
      (réplication
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ADN,
     
     
      transcrip
     
     
      ɐ
     
     
      tion,
     
     
      traduction).
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      accumulation
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      accidents
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      erreurs
     
     
      rend
     
     
      de
     
     
      plus
     
     
      en
     
     
      plus
     
     
      difficile
     
     
      le
     
     
      fonctionnement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      :
     
     
      le
     
     
      rendement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      machine
     
     
      cellulaire
     
     
      diminue
     
     
      ;
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      a
     
     
      de
     
     
      plus
     
     
      en
     
     
      plus
     
     
      de
     
     
      mal
     
     
      à
     
     
      maintenir
     
     
      sa
     
     
      structure
     
     
      et
     
     
      son
     
     
      homéostasie.
     
     
      La
     
     
      mort
     
     
      devient
     
     
      inéluctable
     
     
      lorsqu
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      seuil
     
     
      critique
     
     
      est
     
     
      atteint.
     
     
      Un
     
     
      aspect
     
     
      essentiel
     
     
      du
     
     
      processus
     
     
      est
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      apparition
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      dys
     
     
      ɐ
     
     
      fonctionnements
     
     
      se
     
     
      fait
     
     
      au
     
     
      hasard.
     
     
      D
     
     
      ’
     
     
      où
     
     
      le
     
     
      terme
     
     
      de
     
     
      stochastique
     
     
      (du
     
     
      grec
     
     
      stochastos,
     
     
      hasard)
     
     
      qui
     
     
      désigne
     
     
      souvent
     
     
      cette
     
     
      théorie.
     
     
      4.2.
     
     
      Théorie
     
     
      déterministe
     
     
      ou
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      mort
     
     
      programmée
     
     
      L’
     
     
      âge
     
     
      physiologique
     
     
      dépend,
     
     
      au
     
     
      moins
     
     
      en
     
     
      partie,
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      expression
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      programme
     
     
      génétique.
     
     
      Ainsi,
     
     
      la
     
     
      mort
     
     
      est
     
     
      inscrite
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      patrimoine
     
     
      génétique
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      ;
     
     
      la
     
     
      plante
     
     
      est
     
     
      gouvernée
     
     
      par
     
     
      une
     
     
      horloge
     
     
      interne,
     
     
      qui
     
     
      détermine
     
     
      son
     
     
      développement
     
     
      et
     
     
      met
     
     
      en
     
     
      route,
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      moment
     
     
      donné
     
     
      qui 
     
     
      marque
     
     
      le
     
     
      début
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence,
     
     
      les
     
     
      gènes
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      mort.
     
     
      Il
     
     
      est
     
     
      clair
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      notion
     
     
      de
     
     
      mort
     
     
      programmée
     
     
      est
     
     
      à
     
     
      relier
     
     
      au 
     
     
      concept
     
     
      de
     
     
      sénescence
     
     
      tel
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      vient
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      être
     
     
      défini.
     
     
      En
     
     
      revanche,
     
     
      la
     
     
      théorie
     
     
      des
     
     
      erreurs
     
     
      paraît,
     
     
      au
     
     
      moins
     
     
      à
     
     
      première
     
     
      vue,
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      appliquer
     
     
      au
     
     
      vieillissement.
     
     
      La
     
     
      distinction
     
     
      ne
     
     
      doit
     
     
      toutefois
     
     
      pas
     
     
      être
     
     
      faite
     
     
      de
     
     
      manière
     
     
      trop
     
     
      hâtive.
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      PREMIÈRE
     
     
      PARTIE
     
     
      Les
     
     
      manifestations
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      Le
     
     
      concept
     
     
      de
     
     
      développement
     
     
      recouvre
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      histoire
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organisme
     
     
      vivant,
     
     
      qui
     
     
      commence
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      division
     
     
      du
     
     
      zygote
     
     
      et
     
     
      se
     
     
      termine
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      mort.
     
     
      Der
     
     
      ɐ
     
     
      nière
     
     
      étape
     
     
      du
     
     
      développement,
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      est
     
     
      caractérisée
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      certain
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      changements
     
     
      qualitatifs
     
     
      et
     
     
      quantitatifs,
     
     
      qui
     
     
      affectent
     
     
      le
     
     
      métabo
     
     
      ɐ
     
     
      lisme
     
     
      mais
     
     
      concernent
     
     
      aussi
     
     
      les
     
     
      structures
     
     
      cellulaires
     
     
      et
     
     
      tissulaires.
     
     
      Pour
     
     
      décrire
     
     
      ces
     
     
      changements,
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      utile
     
     
      de
     
     
      se
     
     
      placer
     
     
      à
     
     
      différents
     
     
      niveaux
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      or
     
     
      ɐ
     
     
      ganisation
     
     
      :
     
     
      -
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule,
     
     
      avec
     
     
      ses
     
     
      aspects
     
     
      subcellulaires,
     
     
      voire
     
     
      moléculaires
     
     
      ;
     
     
      -
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organisme
     
     
      végétal,
     
     
      que
     
     
      celui-ci
     
     
      soit
     
     
      cueilli
     
     
      ou
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      demeure
     
     
      attaché
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      plante-mère
     
     
      ;
     
     
      -
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      individu
     
     
      enfin,
     
     
      qui
     
     
      intègre
     
     
      les
     
     
      deux
     
     
      niveaux
     
     
      précédents
     
     
      et
     
     
      met
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      accent
     
     
      sur
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aspect
     
     
      global
     
     
      du
     
     
      phénomène,
     
     
      en
     
     
      prenant
     
     
      en
     
     
      compte
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      importance
     
     
      des
     
     
      corrélations
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      différentes
     
     
      parties
     
     
      du
     
     
      végétal.
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      CHAPITRE
     
     
      1
     
     
      Sénescence
     
     
      cellulaire
     
     
      Cytologiquement 
     
     
      et
     
     
      physiologiquement,
     
     
      le
     
     
      développement
     
     
      est
     
     
      marqué
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      différenciation
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule,
     
     
      laquelle
     
     
      exprime
     
     
      ses
     
     
      différentes
     
     
      potentialités.
     
     
      Plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      prononcée,
     
     
      plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      réversible
     
     
      dans
     
     
      certaines
     
     
      condi
     
     
      ɐ
     
     
      tions
     
     
      (Buvat
     
     
      1965),
     
     
      la différenciation
     
     
      marque
     
     
      une
     
     
      perte
     
     
      progressive
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      to
     
     
      ɐ
     
     
      tipotence
     
     
      cellulaire
     
     
      :
     
     
      la dé-différenciation
     
     
      devient
     
     
      quasiment
     
     
      impossible.
     
     
      Pa
     
     
      ɐ
     
     
      rallèlement,
     
     
      la
     
     
      capacité
     
     
      de
     
     
      division
     
     
      cellulaire
     
     
      diminue
     
     
      puis
     
     
      disparaît.
     
     
      Les
     
     
      observations
     
     
      peuvent
     
     
      être
     
     
      faites
     
     
      sur
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      observées
     
     
      in
     
     
      situ
     
     
      ou
     
     
      mises
     
     
      en
     
     
      culture,
     
     
      voire
     
     
      sur
     
     
      des
     
     
      protoplastes
     
     
      ou
     
     
      des
     
     
      fractions
     
     
      sub
     
     
      ɐ
     
     
      cellulaires.
     
     
      Elles
     
     
      permettent
     
     
      de
     
     
      mieux
     
     
      connaître
     
     
      les
     
     
      modifications
     
     
      métabo
     
     
      ɐ
     
     
      liques
     
     
      et
     
     
      cytologiques
     
     
      qui
     
     
      caractérisent
     
     
      la
     
     
      sénescence.
     
     
      1.1.
     
     
      Cytologie
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      sénescente
     
     
      Si
     
     
      les
     
     
      étapes
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      différenciation
     
     
      cellulaire
     
     
      ont
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      abord
     
     
      été
     
     
      défi
     
     
      ɐ
     
     
      nies
     
     
      grâce
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      microscopie
     
     
      photonique,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      apparition
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      microscopie
     
     
      électronique
     
     
      a
     
     
      permis
     
     
      des
     
     
      observations
     
     
      beaucoup
     
     
      plus
     
     
      approfondies.
     
     
      En
     
     
      ce 
     
     
      qui
     
     
      concerne
     
     
      les
     
     
      manifestations
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      ultra-
     
     
      structures
     
     
      cellulaires,
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      classique
     
     
      de
     
     
      se
     
     
      référer
     
     
      au
     
     
      texte
     
     
      de
     
     
      Buttler
     
     
      et
     
     
      Simon
     
     
      (1971,
     
     
      cité
     
     
      par
     
     
      Thomson
     
     
      &
     
     
      Platt-Aloia,
     
     
      in
     
     
      Thompson
     
     
      et
     
     
      al.
     
     
      1987),
     
     
      qui
     
     
      décrit
     
     
      le
     
     
      parcours
     
     
      “
     
     
      typique
     
     
      ”
     
     
      suivi
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      cellule.
     
     
      Depuis,
     
     
      de
     
     
      nom
     
     
      ɐ
     
     
      breuses
     
     
      publications
     
     
      ont
     
     
      apporté
     
     
      des
     
     
      précisions
     
     
      et
     
     
      mis
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      certains
     
     
      comportements
     
     
      spécifiques,
     
     
      dont
     
     
      celui
     
     
      du
     
     
      chloroplaste.
     
     
      D
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      manière
     
     
      générale,
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      possède
     
     
      au
     
     
      début
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénes
     
     
      ɐ
     
     
      cence
     
     
      une
     
     
      importante
     
     
      vacuole,
     
     
      un
     
     
      cytoplasme
     
     
      pariétal
     
     
      contenant
     
     
      des
     
     
      ribo
     
     
      ɐ
     
     
      somes
     
     
      libres
     
     
      ou
     
     
      associés
     
     
      en
     
     
      polyribosomes.
     
     
      Puis
     
     
      le
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      ribosomes
     
     
      diminue,
     
     
      particulièrement
     
     
      celui
     
     
      des
     
     
      polyribosomes.
     
     
      La
     
     
      première
     
     
      manifes
     
     
      ɐ
     
     
      tation
     
     
      importante
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      avancée
     
     
      est
     
     
      la
     
     
      vésicularisation
     
     
      puis
     
     
      la
     
     
      fragmentation
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      ;
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      du
     
     
      hyaloplasme
     
     
      di
     
     
      ɐ
     
     
      minue.
     
     
      La
     
     
      sénescence
     
     
      avancée
     
     
      est
     
     
      ensuite
     
     
      marquée
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      vacuolisation
     
     
      de
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      /.
     
     
      Les
     
     
      manifestations
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      puis
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      invagination
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      fragmentation
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      brane
     
     
      vacuolaire.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      étape
     
     
      finale
     
     
      comporte
     
     
      la
     
     
      vésicularisation
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      frag
     
     
      ɐ
     
     
      mentation
     
     
      du
     
     
      plasmalemme.
     
     
      Un
     
     
      fait
     
     
      est
     
     
      remarquable
     
     
      :
     
     
      la
     
     
      compartimentation
     
     
      cellulaire
     
     
      est
     
     
      maintenue
     
     
      jusqu
     
     
      ’
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      stade
     
     
      avancé.
     
     
      La
     
     
      disparition
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      compartimenta
     
     
      ɐ
     
     
      tion,
     
     
      marquée
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      rupture
     
     
      des
     
     
      membranes,
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      intervient
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      immédiate-
     
     
      ment
     
     
      avant
     
     
      la
     
     
      mort.
     
     
      Les
     
     
      ruptures
     
     
      précoces
     
     
      observées
     
     
      par
     
     
      certains
     
     
      auteurs
     
     
      semblent
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      être
     
     
      que
     
     
      des
     
     
      artefacts,
     
     
      dûs
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      extrême
     
     
      difficulté
     
     
      de
     
     
      fixer
     
     
      cor
     
     
      ɐ
     
     
      rectement
     
     
      des
     
     
      structures
     
     
      très
     
     
      fragiles.
     
     
      En
     
     
      résumé,
     
     
      le
     
     
      début
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence,
     
     
      qui
     
     
      précède
     
     
      très
     
     
      largement
     
     
      la
     
     
      mort
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      temps,
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      marqué
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      changements
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ultra- 
     
     
      structure
     
     
      cellulaire
     
     
      importants
     
     
      au
     
     
      point
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      puisse
     
     
      les
     
     
      observer
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      électronique.
     
     
      Les
     
     
      modifications
     
     
      observées,
     
     
      si
     
     
      l'on
     
     
      excepte
     
     
      les
     
     
      transformations
     
     
      du
     
     
      chloroplaste
     
     
      et
     
     
      parfois
     
     
      du
     
     
      noyau
     
     
      cellulaire,
     
     
      par
     
     
      exemple
     
     
      lors
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      différenciation
     
     
      du
     
     
      sclérenchyme,
     
     
      concernent
     
     
      essentiel
     
     
      ɐ
     
     
      lement
     
     
      les
     
     
      derniers
     
     
      stades,
     
     
      autrement
     
     
      dit
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      avancée.
     
     
      1.2.
     
     
      Métabolisme
     
     
      cellulaire
     
     
      Les
     
     
      manifestations
     
     
      métaboliques
     
     
      les
     
     
      plus
     
     
      marquantes
     
     
      concernent
     
     
      la
     
     
      fuite
     
     
      des
     
     
      solutés
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      protéique.
     
     
      1.2.1.
     
     
      Fuite
     
     
      des
     
     
      solutés
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      idée
     
     
      que
     
     
      des
     
     
      changements
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      perméabilité
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      biologiques
     
     
      puissent
     
     
      intervenir
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      déroulement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sénescence
     
     
      cel
     
     
      ɐ
     
     
      lulaire
     
     
      est
     
     
      ancienne,
     
     
      bien
     
     
      antérieure
     
     
      aux
     
     
      observations
     
     
      récentes
     
     
      concernant
     
     
      les
     
     
      structures.
     
     
      Elle
     
     
      est
     
     
      confortée
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      observations
     
     
      relatant
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      accroisse
     
     
      ɐ
     
     
      ment
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace
     
     
      libre
     
     
      apparent
     
     
      et
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      intensification
     
     
      des
     
     
      pertes
     
     
      de
     
     
      solutés
     
     
      minéraux
     
     
      ou
     
     
      organiques,
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      sénescentes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      origines
     
     
      diverses
     
     
      (feuilles,
     
     
      pétales
     
     
      de
     
     
      fleurs...).
     
     
      Deux
     
     
      exemples
     
     
      sont
     
     
      donnés.
     
     
      Le
     
     
      premier
     
     
      est
     
     
      celui
     
     
      du
     
     
      pétale
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      œillet
     
     
      (Trippi
     
     
      &
     
     
      Paulin
     
     
      1984).
     
     
      La 
     
     
      fleur
     
     
      cueillie
     
     
      est
     
     
      conservée
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      constantes
     
     
      :
     
     
      23
     
     
      °C,
     
     
      humi
     
     
      ɐ
     
     
      dité
     
     
      relative
     
     
      40
     
     
      %,
     
     
      lumière
     
     
      12
     
     
      Wnr
     
     
      2
     
     
      pendant
     
     
      12
     
     
      h/j,
     
     
      alimentation
     
     
      en
     
     
      eau 
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      tige.
     
     
      Dans
     
     
      ces
     
     
      conditions,
     
     
      la
     
     
      fleur
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      ouvre,
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      épanouit
     
     
      puis
     
     
      se
     
     
      flétrit.
     
     
      Les
     
     
      pétales
     
     
      sont
     
     
      prélevés
     
     
      à
     
     
      des
     
     
      stades
     
     
      déterminés
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      évolution
     
     
      de
     
     
      la 
     
     
      fleur.
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L'expérimentateur devra éviter toute généralisation hitive. Des
résultats obtenus avec une suspension de cellules ne peuvent étre immé-
diatement transposables a des cellules qui constituent un tissu, lui-méme
soumis aux corrélations et interactions existant dans la plante entiere. De
méme, le comportement du fruit cueilli n’est pas identique a celui qu’il
aurait eu s'il était resté attaché a I’arbre.
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12 Avant-propos

développement végétal. La plante germe, grandit, fleurit. Les questions
posées sur la nature des phénoménes mis en jeu, puis sur les
mécanismes qui président a leur régulation, ont donné lieu & nombre d’ou-
vrages de synthése, dont celui dirigé par P. Mazliak (1982). Mais la der-
niere étape, celle qui conduit a la mort, a été moins étudiée : sans doute a
cause des difficultés inhérentes a son étude. La sénescence, longtemps
considérée comme la période de dégradation qui précede immédiatement
la mort, doit étre redéfinie et comprise comme la derniére phase du déve-
loppement végétal.

Cette conception apparait progressivement et se renforce dans les ar-
ticles et les ouvrages publiés depuis une vingtaine d’années (Sacher 1973,
Thimann 1980, Leshem et al. 1986, Thomson et al. 1987, Nooden & Léo-
pold 1988). A I'heure actuelle, il ne fait plus aucun doute que des phéno-
menes actifs sont en relation directe avec la mort et que la cellule, au
moins partiellement, participe a sa propre destruction. Notre ambition est
de donner ici une vue générale de la sénescence des végétaux.




















OEBPS/images/1656x2584-07md5fdumc9bch-s725.jpg
Claude Hartmann

La sénescence
des végetaux

I ‘
COLLECTION ©@J) METHODES

HERMANN, EDITEURS DES SCIENCES ET DES ARTS








OEBPS/images/1552x190-05tgpzt0tncu58-s773.jpg
La senescence


















OEBPS/images/1680x2600-2p44zg1f3vmud-s714.jpg
18 Introduction

L'expérimentateur doit :

— &tre maitre de 'environnement (température, éclairement, hy-
grométrie, facteurs nutritionnels) ;

— pouvoir intervenir dans les phénomenes en faisant absorber aux
cellules des métabolites ou des inhibiteurs.

I1 utilisera alors des modeles expérimentaux ou plus exactement
des outils physiologiques (Hartmann 1983).

La premiére approche consiste a récolter un organe végétal,
comme le fruit, la fleur ou la feuille. Si la cueillette survient aprés la matu-
rité physiologique, I’organe pourra poursuivre son ontogenése : le fruit
mirira, la fleur s’épanouira (fig. 2). L'alimentation en eau ou en sub-
stances dissoutes se fait alors par I'intermédiaire du pétiole ou du pédon-
cule, comme par exemple pour une fleur placée dans un vase. On peut
aussi introduire des substances par injection directe, si 1’organe présente
des cavités, ou par infiltration des lacunes ou des méats a I’aide d’un vide
modéré. Enfin, le simple trempage ou la pulvérisation sont également pos-
sibles. Cependant, dans tous les cas, il est difficile d’apprécier les quanti-
tés de substances absorbées par la plante ou par I’organe.

Mais on peut également utiliser un groupe de cellules aussi sem-
blables entre elles que possible, en découpant les tissus et en plagant les
fragments obtenus dans des conditions déterminées. Ainsi, il est possible
d’exciser des tranches fines ou des cylindres dans le parenchyme d’un or-
gane massif, de couper ces cylindres en tranches plus ou moins épaisses ou
encore de découper des disques dans le limbe d’une feuille. Ces fragments,
dits en survie, sont alors déposés sur un milieu gélosé contenant les élé-
ments nutritifs nécessaires ou mis en suspension dans un milieu liquide. Il
ne s’agit pas la de culture in vitro mais de survie, car les cellules ne se divi-
sent pas. Si I'on désire prolonger la survie au-dela d’une journée, il faut pré-
lever les tissus dans des conditions aseptiques et utiliser du matériel et des
solutions stériles.

11 est aussi possible de réaliser une suspension de cellules quies-
centes (qui ne se divisent plus) dans un milieu liquide sous agitation douce.
Enfin, & un niveau subcellulaire, la survie en milieu liquide de protoplastes
ou méme d’organites isolés fournit des résultats intéressants (fig. 3).
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PREMIERE PARTIE

Les manifestations
de la sénescence

Le concept de développement recouvre I'histoire de I’organisme vivant,
qui commence par la division du zygote et se termine par la mort. Der-
niere étape du développement, la sénescence est caractérisée par un certain
nombre de changements qualitatifs et quantitatifs, qui affectent le métabo-
lisme mais concernent aussi les structures cellulaires et tissulaires. Pour
décrire ces changements, il est utile de se placer a différents niveaux d’or-
ganisation :

— au niveau de la cellule, avec ses aspects subcellulaires, voire
moléculaires ;

— au niveau de I’organisme végétal, que celui-ci soit cueilli ou
qu’il demeure attaché a la plante-mere ;

- au niveau de I'individu enfin, qui intégre les deux niveaux
précédents et met I’accent sur I'aspect global du phénomene, en prenant
en compte I'importance des corrélations entre les différentes parties du
végétal.
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Cellules, protoplastes ou organites isolés subissent un stress im-
portant du fait des manipulations nécessaires a leur mise en culture ou en
survie. Les conditions du milieu dans lequel ils sont placés sont différentes
de celles qui régnent dans la plante ou I’organe d’ou ils ont été extraits.
S’ils fournissent un outil commode et performant, un doute pourtant sub-
siste. La survie releve-t-elle de la sénescence ou du vieillissement ? La ré-
ponse n’est pas toujours facile a donner.

4. Outils théoriques
4.1.  Théorie des erreurs ou des accidents

La mort est la conséquence de troubles résultant d’accidents ou
d’erreurs, de plus en plus nombreux, qui affectent la fidélité du transfert
de I'information entre macromolécules (réplication de I’ADN, transcrip-
tion, traduction). L’accumulation de ces accidents et de ces erreurs rend de
plus en plus difficile le fonctionnement de la cellule : le rendement de la
machine cellulaire diminue ; la cellule a de plus en plus de mal a maintenir
sa structure et son homéostasie. La mort devient inéluctable lorsqu’un
seuil critique est atteint.

Un aspect essentiel du processus est que I’apparition de ces dys-
fonctionnements se fait au hasard. D’ou le terme de stochastique (du grec
stochastos, hasard) qui désigne souvent cette théorie.

4.2.  Théorie déterministe ou de la mort programmée

L’age physiologique dépend, au moins en partie, de I'expression
d’un programme génétique. Ainsi, la mort est inscrite dans le patrimoine
génétique de la cellule ; la plante est gouvernée par une horloge interne,
qui détermine son développement et met en route, a un moment donné qui
marque le début de la sénescence, les génes de la mort.

11 est clair que la notion de mort programmée est a relier au
concept de sénescence tel qu’il vient d’étre défini. En revanche, la théorie
des erreurs parait, au moins a premiére vue, s’appliquer au vieillissement.
La distinction ne doit toutefois pas étre faite de maniére trop hative.
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24 I. Les manifestations de la sénescence

I’appareil de Golgi puis par I'invagination et la fragmentation de la mem-
brane vacuolaire. L'étape finale comporte la vésicularisation et la frag-
mentation du plasmalemme.

Un fait est remarquable : la compartimentation cellulaire est
maintenue jusqu'a un stade avancé. La disparition de la compartimenta-
tion, marquée par la rupture des membranes, n’intervient qu’immédiate-
ment avant la mort. Les ruptures précoces observées par certains auteurs
semblent n’étre que des artefacts, dis a I'extréme difficulté de fixer cor-
rectement des structures trés fragiles.

En résumé, le début de la sénescence, qui précede trés largement
la mort dans le temps, n’est pas marqué par des changements dans I’ultra-
structure cellulaire importants au point que 1’on puisse les observer au
microscope €lectronique. Les modifications observées, si l'on excepte les
transformations du chloroplaste et parfois du noyau cellulaire, par
exemple lors de la différenciation du sclérenchyme, concernent essentiel-
lement les derniers stades, autrement dit la sénescence avancée.

1.2. Meétabolisme cellulaire

Les manifestations métaboliques les plus marquantes concernent
la fuite des solutés et la synthese protéique.

1.2.1. Fuite des solutés

L’idée que des changements de la perméabilité des membranes
biologiques puissent intervenir dans le déroulement de la sénescence cel-
lulaire est ancienne, bien antérieure aux observations récentes concernant
les structures. Elle est confortée par les observations relatant I’accroisse-
ment de I’espace libre apparent et I'intensification des pertes de solutés
minéraux ou organiques, par les cellules sénescentes d’origines diverses
(feuilles, pétales de fleurs...). Deux exemples sont donnés.

Le premier est celui du pétale d’ceillet (Trippi & Paulin 1984). La
fleur cueillie est conservée dans des conditions constantes : 23 °C, humi-
dité relative 40 %, lumiére 12 Wm-2 pendant 12 h/j, alimentation en eau
par la tige. Dans ces conditions, la fleur s’ouvre, s’épanouit puis se flétrit.
Les pétales sont prélevés a des stades déterminés de I’évolution de la fleur.
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cellules en croissance et en voie de différenciation et enfin des cellules
trés différenciées, lesquelles sont devenues incapables de se diviser. Le
centre du tronc, le cceur, est un tissu entierement mort, n’ayant plus qu'un
role de soutien. La croissance résulte, a 1’origine, de I'activité des méris-
temes. Cette activité, trés localisée dans la plante, n’est pas continue dans
le temps : elle est soumise a I'influence des saisons et présente des pé-
riodes de repos. Enfin, des corrélations puissantes existent entre les diffé-
rentes parties de la plante. Cette double action du temps et de I’espace va
déterminer I'existence, chez un méme individu, de différentes zones d’age
physiologique.

De méme, la sénescence peut affecter :

— I'individu tout entier, comme chez les plantes dites monocar-
piques qui meurent apres la floraison ;

— une partie de I'individu, ainsi les parties aériennes de certaines
plantes vivaces au début de I’hiver ;

— un organe, a la base duquel se développe souvent une couche
d’abscission mais qui peut étre cueilli avant sa chute naturelle (fruit,
feuille, fleur...).

Par ailleurs, pour étudier et définir I'age physiologique, il est in-
dispensable de caractériser des marqueurs, repéres ou signes de piste des
cartes métaboliques : enzymes, plus généralement protéines mais aussi
composés chimiques comme les phénols, véritables outils de la vie cellu-
laire, indispensables a son fonctionnement harmonieux et controlé.

11 faut également connaitre la nature et le mode d’action des mes-
sages ou signaux qui déterminent 1’évolution de la vie cellulaire (“hor-
mones” végétales et autres molécules actives, effecteurs...).

Enfin, I’apparition ou la disparition d’une protéine déterminée
découle de I'expression du geéne qui la code ; d’ou I'intérét de comprendre
le mieux possible le programme mis en jeu, ¢’est-a-dire de rechercher les
mécanismes du vieillissement et de la sénescence au niveau de la biologie
moléculaire.

3. Outils physiologiques
1l est donc logique, au moins dans un premier temps, de recher-
cher des systémes expérimentaux plus maniables que la plante entiere.
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INTRODUCTION
Vieillissement et sénescence

11 manque un mot dans notre langue pour désigner I’effet général du temps
qui passe, sans référence précise, sans liaison directe avec la mort ; il en
est d’ailleurs de méme en anglais et certains auteurs scientifiques font la
distinction entre aging et ageing. Le terme le plus fréquemment associé a
I'idée de mort reste celui de vieillissement : doit-on dire qu’un nouveau-né
vieillit chaque jour ? Ainsi vieillissement et sénescence désignent 1’en-
semble des changements métaboliques dont la conséquence a bréve ou a
longue échéance sera la mort de tout ou partie de I’organisme ; mais la
distinction se fera au niveau de la cause premiere de ces changements.

Corollaire des lois de la thermodynamique, la vie est synonyme
de dépense d’énergie : I’organisme meurt quand il ne peut plus faire face a
cette dépense. La question sera de reconnaitre 1’origine de cette défaillance.

Pour nous, I'usure progressive et passive de la machine vivante,
principalement a la suite des attaques du milieu extérieur, releve du
vieillissement, alors que la sénescence implique un changement qualitatif,
qui trouve son origine au niveau du génome ; plus précisément, la sénes-
cence sera définie comme la derniére phase du développement végétal, ot
s’initient des séries d’événements de caractére de plus en plus irréversible
qui conduisent a la dégénérescence cellulaire et finalement a la mort. Cette
définition, adaptée de celle proposée par Sacher dés 1973, est extensive.

En effet, ainsi comprise, cette période débute longtemps avant la
mort, alors que les altérations visibles associées a celle-ci ne se manifeste-
ront que dans la phase finale, ou sénescence avancée. La difficulté sera de
définir avec précision quand commence la sénescence, de reconnaitre a quel
moment se situe I'événement initial de cette évolution. Pour que cette dis-
tinction — qui n’est pas évidente — entre vieillissement et sénescence soit bien
claire, la comparaison proposée par le Professeur Lejeune est utile.
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Le schéma d’une sénescence “parfaite”, ou la mortalité passe
brusquement de 0 a 100 %, est représenté par la courbe B. Dans la réalité,
les courbes de mortalité sont intermédiaires entre les extrémes A et B.
L’évolution d’une population bien protégée contre les accidents diis a I’en-
vironnement est représentée par la courbe C. Si la pression du milieu est
plus forte, la courbe se creusera (courbe D). Une courbe se rapprochant du
type A ne peut étre obtenue que si la pression du milieu est si puissante
que seule une trés faible proportion des individus peut mourir de fagon na-
turelle.

11 reste que les courbes de mortalité ne permettent pas de distin-
guer vieillissement et sénescence. En A, il n’y a ni vieillissement ni sénes-
cence : le taux de mortalité est constant, indépendant de I'age ; il n’y a
qu’un vieillissement chronologique de la population. En B, la sénescence
drastique se manifeste pour x = t. En C et en D, la mort est la conséquence
soit du vieillissement, soit de la sénescence.

2. Méthodologie

La recherche des mécanismes qui gouvernent le vieillissement et
la sénescence pose des problemes complexes. Pour I'arbre, par exemple,
coexistent des cellules qui se divisent activement dans les méristemes, des
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CHAPITRE 1

Sénescence cellulaire

Cytologiquement et physiologiquement, le développement est marqué par la
différenciation de la cellule, laquelle exprime ses différentes potentialités.
Plus ou moins prononcée, plus ou moins réversible dans certaines condi-
tions (Buvat 1965), la différenciation marque une perte progressive de la to-
tipotence cellulaire : la dé-différenciation devient quasiment impossible. Pa-
rallelement, la capacité de division cellulaire diminue puis disparait.

Les observations peuvent étre faites sur des cellules observées in
situ ou mises en culture, voire sur des protoplastes ou des fractions sub-
cellulaires. Elles permettent de mieux connaitre les modifications métabo-
liques et cytologiques qui caractérisent la sénescence.

1.1. Cytologie de la cellule sénescente

Si les étapes de la différenciation cellulaire ont d’abord été défi-
nies grice a la microscopie photonique, I’apparition de la microscopie
électronique a permis des observations beaucoup plus approfondies. En ce
qui concerne les manifestations de la sénescence au niveau des ultra-
structures cellulaires, il est classique de se référer au texte de Buttler et
Simon (1971, cité par Thomson & Platt-Aloia, in Thompson er al. 1987),
qui décrit le parcours “typique™ suivi par la cellule. Depuis, de nom-
breuses publications ont apporté des précisions et mis en évidence certains
comportements spécifiques, dont celui du chloroplaste.

D’une maniére générale, la cellule posséde au début de la sénes-
cence une importante vacuole, un cytoplasme pariétal contenant des ribo-
somes libres ou associés en polyribosomes. Puis le nombre de ribosomes
diminue, particulierement celui des polyribosomes. La premiére manifes-
tation importante de la sénescence avancée est la vésicularisation puis la
fragmentation du réticulum endoplasmique ; la densité du hyaloplasme di-
minue. La sénescence avancée est ensuite marquée par la vacuolisation de
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Avant-propos

L’écoulement du temps est certainement I'une des préoccupations ma-
jeures de I'humanité. L’homme s’est tout d’abord repéré en observant le
mouvement du soleil, de la lune ou des étoiles. Le mouvement des astres
apparait, du moins a I’échelle de la vie humaine, comme un cycle parfait
et immuable, sans fin et sans variation. Le temps se définit comme une
succession d’instants qui fuient les uns apres les autres. Sans fin les choses
se répetent : ce qui fut sera ; ce qui s’est fait se refera ; il n’y a rien de nou-
veau sous le soleil.

Rapidement sont apparus des instruments capables de quantifier cette
fuite du temps : sablier, clepsydre ou méme horloge a feu, puis oscillateur
a foliot en passant par I'horloge a balancier, communément appelée pen-
dule, la montre a spiral puis a quartz jusqu’aux horloges atomiques ne va-
riant pas plus d’une seconde en 300 000 ans. Mais cette mesure si précise
suffit-elle en biologie ?

La vie peut se comparer a la flamme d’une bougie : elle parait stable
alors qu’elle est en perpétuel renouvellement ; le combustible brdlé est
remplacé a mesure, I'air fournit I'oxygene et les produits de la combustion
sont évacués dans I'atmosphere : cela dure tant qu’il y a de la stéarine. On
peut se faire une image analogue de la vie de la cellule, ou le turn-over des
molécules est continu. L'enseignement de la biologie reprend d’ailleurs la
symbolique du cercle, avec les cycles de Calvin, de Krebs, des phospho-
pentoses... Cependant, cette image n’est valable qu’a un moment déter-
miné et en biologie, le temps ne peut étre considéré comme une succes-
sion d’instants tous identiques. La conséquence en est la notion d’age, qui
n’a pas seulement une signification chronologique, au sens de 1'état civil,
mais doit se définir d’un point de vue physiologique.

Le temps qui passe apporte avec lui un cortége de changements quan-
titatifs et qualitatifs. Ces changements permettent de définir le concept de
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Figure 3 : Quelques outils physiologiques pour I’étude de la sénescence.
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14 Introduction

L’étre vivant est 4 I'image d’un magnétophone qui diffuse un
morceau de musique enregistré sur une bande magnétique. La fécondation
met en route le magnétophone, la vie commence ; la succession des diffé-
rents mouvements du morceau représente les étapes du développement vé-
gétal. L'arrét définitif de la musique, c’est-a-dire la mort, peut avoir trois
causes :

— le magnétophone tombe et se casse. C’est I'accident, qui peut
se produire a tout moment ;

— il fonctionne normalement, dans les conditions prévues par le
constructeur. La bande défile correctement et s’arréte aprés le dernier
mouvement. C’est la sénescence ;

— mais si le propriétaire est trés distrait et place I'appareil dans
des conditions désastreuses pour son fonctionnement, par exemple a une
température trop élevée, la bande magnétique va se détériorer, le méca-
nisme étre endommagé. Des “bruits de fond” et des “pleurements” appa-
raissent, la musique devient “inaudible” puis disparait. C’est le vieillisse-
ment.

Cette comparaison, certes un peu simpliste, a néammoins le mé-
rite d’illustrer I'intervention d’un programme dans le déroulement de la
sénescence et le role prépondérant du milieu dans le vieillissement.

1 Longévité et mortalité

Si I'on consideére une population donnée et son évolution, on peut
tracer la courbe représentant la longévité des individus qui la composent.
Supposons que la probabilité de mort soit constante au cours du temps. Le
taux de mortalité sera donc constant et la courbe obtenue aura la forme
n=e®"-b, ol n est le nombre d’individus vivants ayant atteint I'dge x et a
le taux de mortalité (fig. 1, courbe A). Une telle représentation n’a que peu
de signification en biologie. C’est, pour reprendre une comparaison ima-
gée, celle qui régit la survie des verres a whisky dans un bar bien approvi-
sionné (Brown & Flood 1947). Dans ces conditions, en effet, les verres ne
s’usent ni ne vieillissent et sont encore moins sujets a la sénescence ; alors
que chez I'étre vivant, des facteurs intriséques et extrinséques apparaissent
avec le temps, qui augmentent la probabilité de la mort.
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Figure 2 : Schéma de la vie d’un organe végétal. De haut en bas :

a droite, dans des conditions naturelles, la chute se produit s’il se forme une
couche d’abscission (chute des feuilles en automne dans les pays de climat
tempéré, chute des fruits, etc.).

a gauche, I’organe poursuit la sénescence apres la cueillette. La fleche
marque le moment, souvent difficile a situer dans le temps, du début de la
sénescence.















