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      7.
     
     
      Appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      7
     
     
      .
     
     
      1
     
     
      .
     
     
      Structure
     
     
      C
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      en
     
     
      étudiant
     
     
      le
     
     
      cervelet
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      chouette
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      biologiste
     
     
      italien
     
     
      Golgi
     
     
      découvrit
     
     
      ce
     
     
      constituant
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      fin
     
     
      du
     
     
      siècle
     
     
      dernier
     
     
      (1898);
     
     
      en
     
     
      traitant
     
     
      le
     
     
      tissu
     
     
      nerveux
     
     
      par
     
     
      une
     
     
      solution
     
     
      contenant
     
     
      du
     
     
      tétroxyde
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium
     
     
      0s0
     
     
      4
     
     
      pendant
     
     
      plusieurs
     
     
      jours,
     
     
      il
     
     
      constata
     
     
      que
     
     
      des
     
     
      dépôts
     
     
      opaques
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      lumière
     
     
      se
     
     
      faisaient
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      cytoplasme
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      de
     
     
      Purkinje,
     
     
      dépôts
     
     
      formant
     
     
      un
     
     
      réseau
     
     
      périnucléaire 
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      appela
     
     
      «
     
     
      appa
     
     
      ɐ
     
     
      reil
     
     
      réticulaire
     
     
      interne
     
     
      »
     
     
      et
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      nomme
     
     
      depuis
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      (ou
     
     
      encore
     
     
      complexe
     
     
      de
     
     
      Golgi).
     
     
      Par
     
     
      cette
     
     
      technique
     
     
      dite
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      imprégna
     
     
      ɐ
     
     
      tion
     
     
      osmique
     
     
      on
     
     
      voit
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      à
     
     
      lumière
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      est
     
     
      constitué
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      écailles
     
     
      de
     
     
      1
     
     
      à
     
     
      3
     
     
      microns
     
     
      de
     
     
      diamètre,
     
     
      les
     
     
      dictyosomes
     
     
      qui
     
     
      selon
     
     
      les
     
     
      types
     
     
      cellulaires
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      organismes
     
     
      sont
     
     
      soit
     
     
      reliés
     
     
      entre
     
     
      eux
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      tractus
     
     
      plus
     
     
      fins,
     
     
      soit
     
     
      isolés
     
     
      les
     
     
      uns
     
     
      des
     
     
      autres.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      observation
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      électronique
     
     
      de
     
     
      coupes
     
     
      minces
     
     
      de 
     
     
      cellules
     
     
      imprégnées
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      osmium
     
     
      révèle
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      dépôts
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      voit
     
     
      en
     
     
      microscopie
     
     
      à
     
     
      lumière
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      se
     
     
      font
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      dont
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      arrangement
     
     
      ordonné
     
     
      permet
     
     
      de
     
     
      les
     
     
      distinguer
     
     
      de
     
     
      celles
     
     
      très polymorphes du réticulum
     
     
      endoplasmique.
     
     
      A
     
     
      cette 
     
     
      échelle
     
     
      anato
     
     
      ɐ
     
     
      mique
     
     
      un
     
     
      dictyosome
     
     
      apparait
     
     
      constitué
     
     
      de
     
     
      membranes
     
     
      lisses
     
     
      (dépourvues
     
     
      de
     
     
      ribosomes)
     
     
      de
     
     
      60
     
     
      à
     
     
      75
     
     
      À
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      qui
     
     
      délimitent
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      aplaties
     
     
      ou
     
     
      saccules.
     
     
      Les
     
     
      saccules
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      dictyosome
     
     
      sont
     
     
      en 
     
     
      général 
     
     
      au
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      4 
     
     
      à
     
     
      8
     
     
      ;
     
     
      ils
     
     
      sont 
     
     
      empilés
     
     
      les
     
     
      uns
     
     
      sur 
     
     
      les
     
     
      autres
     
     
      sans
     
     
      pour
     
     
      autant
     
     
      que
     
     
      leurs
     
     
      membranes
     
     
      soient
     
     
      accolées
     
     
      car
     
     
      une
     
     
      mince 
     
     
      bande
     
     
      de
     
     
      hyaloplasme
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      constante
     
     
      (200
     
     
      Â)
     
     
      sépare
     
     
      toujours
     
     
      un
     
     
      saccule
     
     
      de
     
     
      ses
     
     
      voisins
     
     
      (fig.
     
     
      7.1
     
     
      et
     
     
      7.2).
     
     
      La
     
     
      pile
     
     
      de
     
     
      saccules
     
     
      qui
     
     
      forme
     
     
      un
     
     
      dictyosome
     
     
      a
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      de
     
     
      ses
     
     
      faces 
     
     
      disposée
     
     
      au
     
     
      voisinage
     
     
      de
     
     
      cavités
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      :
     
     
      par
     
     
      convention
     
     
      cette
     
     
      face
     
     
      est
     
     
      appelée
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      (ou
     
     
      encore
     
     
      proxi
     
     
      ɐ
     
     
      male)
     
     
      du
     
     
      dictyosome,
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      opposée
     
     
      étant
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      (ou
     
     
      dis
     
     
      ɐ
     
     
      tale).
     
     
      Les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      sont
     
     
      en
     
     
      général
     
     
      beaucoup
     
     
      plus
     
     
      aplatis
     
     
      que
     
     
      ceux
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      et
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      dans
     
     
      leur
     
     
      cavité,
     
     
      de
     
     
      150
     
     
      à
     
     
      200
     
     
      Â
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur,
     
     
      que
     
     
      se
     
     
      font
     
     
      des
     
     
      dépôts
     
     
      lors
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      imprégnation
     
     
      (la
     
     
      Frontispice
     
     
      Coupe
     
     
      de
     
     
      cellule
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      glande
     
     
      muqueuse
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      escargot.
     
     
      Les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      sont
     
     
      imprégnés
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      tétroxyde
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium,
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      montre
     
     
      leur
     
     
      structure
     
     
      fenestrée.
     
     
      Cette
     
     
      coupe
     
     
      de 
     
     
      2
     
     
      microns
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      permet
     
     
      de
     
     
      voir
     
     
      les
     
     
      tubules
     
     
      anastomosés
     
     
      (flèches)
     
     
      qui
     
     
      unissent
     
     
      les
     
     
      dictyosomes
     
     
      voisins.
     
     
      Un
     
     
      grain
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      est
     
     
      situé
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      dictyosomes
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      partie
     
     
      supérieure;
     
     
      X
     
     
      20
     
     
      000
     
     
      (voir
     
     
      également
     
     
      la
     
     
      figure
     
     
      7.9;
     
     
      observation
     
     
      sous
     
     
      une
     
     
      tension
     
     
      de 
     
     
      2,5
     
     
      millions
     
     
      de
     
     
      volts,
     
     
      micrographie
     
     
      électronique
     
     
      P.
     
     
      Favard
     
     
      et 
     
     
      N.
     
     
      Carasso,
     
     
      1972).
     
     
      Structure
     
     
      3
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      ■4
     
     
      G
     
     
      «
     
     
      •
     
     
      5*V
     
     
      »
     
     
      ■
     
     
      r^i
     
     
      >
     
     
      Figure
     
     
      7.1
     
     
      Appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épididyme
     
     
      de
     
     
      souris
     
     
      imprégné
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      tétroxyde
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium.
     
     
      a) 
     
     
      Coupe
     
     
      de
     
     
      2
     
     
      microns
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      observée
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      à
     
     
      lumière.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      osmium
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      déposé
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      région
     
     
      située
     
     
      au-dessus
     
     
      du
     
     
      noyau
     
     
      N
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      et
     
     
      révèle
     
     
      un
     
     
      réseau
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      leur
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      G
     
     
      ;
     
     
      lu,
     
     
      lumière
     
     
      du
     
     
      canal
     
     
      épididymaire
     
     
      ;
     
     
      x
     
     
      1
     
     
      000
     
     
      (micrographie
     
     
      P.
     
     
      Favard
     
     
      et
     
     
      coll.).
     
     
      b)
     
     
      Coupe
     
     
      de
     
     
      0,05
     
     
      micron
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      observée
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      électronique.
     
     
      A
     
     
      cette
     
     
      échelle
     
     
      on
     
     
      voit
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      dépôts
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium
     
     
      sont
     
     
      localisés
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      de
     
     
      piles
     
     
      de
     
     
      f
     
     
      'J*
     
     
      f
     
     
      •9
     
     
      S*
     
     
      ’
     
     
      ?'
     
     
      ’
     
     
      .
     
     
      x
     
     
      saccules
     
     
      aplatis
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      dictyosomes.
     
     
      Seuls
     
     
      sont
     
     
      imprégnés
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      fe
     
     
      des
     
     
      dictyosomes,
     
     
      ceux
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      fi
     
     
      sont
     
     
      dépourvus
     
     
      de
     
     
      précipités;
     
     
      x
     
     
      10
     
     
      000
     
     
      (micrographie
     
     
      électronique
     
     
      D.S.
     
     
      Friend,
     
     
      1965).
     
     
      o
     
     
      O
     
     
      •<9
     
     
      n
     
     
      o
     
     
      o
     
     
      p
     
     
      o
     
     
      g
     
     
      °
     
     
      oo
     
     
      o
     
     
      e
     
     
      2>
     
     
      Figure
     
     
      7.2
     
     
      a
     
     
      et
     
     
      b
     
     
      (légende
     
     
      ci-contre)
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      -
     
     
      '
     
     
      —
     
     
      Ç)
     
     
      secretion
     
     
      \
     
     
      \
     
     
      _
     
     
      y
     
     
      O
     
     
      O/
     
     
      O
     
     
      O
     
     
      6
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      saccules
     
     
      du
     
     
      dictyosome
     
     
      tubes
     
     
      périphériques
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      FACE
     
     
      INTERNE
     
     
      FACE
     
     
      EXTERNE
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      réticulum 
     
     
      endoplasmique 
     
     
      rugueux
     
     
      4
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      Figure
     
     
      7.2
     
     
      Structure
     
     
      du
     
     
      dictyosome.
     
     
      a) 
     
     
      Schéma
     
     
      montrant
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      dictyosome
     
     
      telle
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      observe
     
     
      en
     
     
      coupe
     
     
      mince.
     
     
      Le
     
     
      dictyosome
     
     
      est
     
     
      constitué
     
     
      de
     
     
      saccules
     
     
      aplatis
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      empilés
     
     
      les
     
     
      uns
     
     
      sur
     
     
      les
     
     
      autres.
     
     
      La
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      du
     
     
      dictyosome
     
     
      est
     
     
      en
     
     
      regard 
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      cavité
     
     
      de
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      dont
     
     
      la
     
     
      portion
     
     
      de
     
     
      membrane
     
     
      située
     
     
      en
     
     
      vis-à-vis
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      est
     
     
      dépourvue
     
     
      de
     
     
      ribosomes
     
     
      et
     
     
      présente
     
     
      des
     
     
      bourgeonnements
     
     
      ;
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      sont
     
     
      situées
     
     
      entre
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe.
     
     
      Les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      sont
     
     
      plus
     
     
      dilatés
     
     
      que
     
     
      ceux
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      sont
     
     
      situées
     
     
      à
     
     
      leur
     
     
      voisinage.
     
     
      b) 
     
     
      Reconstitution
     
     
      tridimensionnelle
     
     
      montrant
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      architecture
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      telle
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      observe
     
     
      en
     
     
      coupe
     
     
      épaisse
     
     
      ;
     
     
      par
     
     
      commodité
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      sont
     
     
      représentés
     
     
      écartés
     
     
      les
     
     
      uns
     
     
      des
     
     
      autres.
     
     
      Les
     
     
      saccules
     
     
      sont
     
     
      fenestrés
     
     
      et
     
     
      du
     
     
      saccule
     
     
      le
     
     
      plus
     
     
      externe
     
     
      partent
     
     
      des
     
     
      tubes
     
     
      périphériques
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      reliés
     
     
      aux
     
     
      saccules
     
     
      externes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      dictyosomes.
     
     
      c)
     
     
      Dictyosomes
     
     
      de
     
     
      protozoaire
     
     
      observé
     
     
      en
     
     
      coupe
     
     
      mince
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      électronique.
     
     
      Chaque
     
     
      dictyosome
     
     
      comporte
     
     
      une
     
     
      dizaine
     
     
      de
     
     
      saccules
     
     
      empilés.
     
     
      Entre
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      re
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      des
     
     
      dictyosomes,
     
     
      on
     
     
      distingue
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      vt
     
     
      ;
     
     
      x
     
     
      20
     
     
      000
     
     
      (radiolaire
     
     
      ThalassicoIIa
     
     
      nucleata,
     
     
      micrographie
     
     
      électronique
     
     
      A.
     
     
      Hollande
     
     
      et
     
     
      E.
     
     
      Hollande,
     
     
      1975).
     
     
      <1
     
     
      „
     
     
      }V
     
     
      5
     
     
      ?
     
     
      Tl
     
     
      mm
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      U.
     
     
      A
     
     
      nature
     
     
      des
     
     
      réactions
     
     
      chimiques
     
     
      responsables
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      imprégnation
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      toujours
     
     
      pas
     
     
      connue
     
     
      pas
     
     
      plus que
     
     
      la
     
     
      composition
     
     
      des
     
     
      dépôts
     
     
      riches
     
     
      en 
     
     
      atomes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium).
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      observation
     
     
      de
     
     
      coupes
     
     
      épaisses
     
     
      de
     
     
      quelques
     
     
      microns,
     
     
      en
     
     
      microscopie
     
     
      électronique
     
     
      à
     
     
      haute
     
     
      tension,
     
     
      montre
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      des 
     
     
      dictyosomes
     
     
      sont
     
     
      fenestrés
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      ils
     
     
      sont
     
     
      perforés 
     
     
      de
     
     
      place
     
     
      en
     
     
      place
     
     
      comme l
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      par
     
     
      exemple
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      nucléaire;
     
     
      de
     
     
      plus
     
     
      dans
     
     
      ces
     
     
      coupes
     
     
      épaisses,
     
     
      on
     
     
      voit,
     
     
      partant
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      périphérie
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      fenes
     
     
      ɐ
     
     
      trés,
     
     
      des
     
     
      tubes
     
     
      à
     
     
      membrane
     
     
      lisse,
     
     
      de
     
     
      300
     
     
      Â
     
     
      de
     
     
      diamètre
     
     
      environ,
     
     
      qui
     
     
      Figure
     
     
      7.3
     
     
      Structure
     
     
      réticulaire
     
     
      de
     
     
      l'appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      neurone.
     
     
      a)
     
     
      Vue
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ensemble
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      coupe
     
     
      de
     
     
      neurone
     
     
      de
     
     
      3
     
     
      microns
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur.
     
     
      Dans
     
     
      cette
     
     
      cellule
     
     
      imprégnée
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      tétroxyde
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium,
     
     
      les
     
     
      dictyosomes
     
     
      D
     
     
      sont
     
     
      disposés
     
     
      autour
     
     
      du
     
     
      noyau
     
     
      N;
     
     
      cette
     
     
      disposition
     
     
      est
     
     
      différente
     
     
      de
     
     
      celle
     
     
      observée
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      épididymaires
     
     
      (voir
     
     
      la
     
     
      figure
     
     
      7.1);
     
     
      nu,
     
     
      nucléole;
     
     
      x
     
     
      6
     
     
      000.
     
     
      b) 
     
     
      A
     
     
      plus
     
     
      fort
     
     
      grandissement
     
     
      on
     
     
      voit
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      imprégnés
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      sont
     
     
      reliés
     
     
      entre
     
     
      eux
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      tubules
     
     
      anastomosés
     
     
      (flèche)
     
     
      si
     
     
      bien
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      forme
     
     
      un
     
     
      réseau.
     
     
      Remarquer
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      fenestrée 
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      imprégnés;
     
     
      x
     
     
      20
     
     
      000.
     
     
      Le
     
     
      frontispice
     
     
      de
     
     
      ce
     
     
      chapitre
     
     
      montre
     
     
      des
     
     
      aspects
     
     
      analogues
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      autre
     
     
      type
     
     
      cellulaire
     
     
      (neurone
     
     
      de
     
     
      ganglion
     
     
      trigéminé
     
     
      de
     
     
      souris;
     
     
      observation
     
     
      sous
     
     
      une
     
     
      tension
     
     
      de
     
     
      1
     
     
      million
     
     
      de
     
     
      volts,
     
     
      micrographie
     
     
      électronique
     
     
      A.
     
     
      Rambourg
     
     
      et
     
     
      coll,
     
     
      1974).
     
     
      6
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      souvent
     
     
      relient
     
     
      entre
     
     
      eux
     
     
      les
     
     
      différents
     
     
      dictyosomes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      même 
     
     
      cellule
     
     
      (fig.
     
     
      7.3
     
     
      et
     
     
      frontispice
     
     
      de
     
     
      ce
     
     
      chapitre).
     
     
      On
     
     
      retrouve
     
     
      ainsi,
     
     
      dans
     
     
      ces
     
     
      échantillons
     
     
      épais,
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      réticulaire
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      décrite
     
     
      lors
     
     
      des
     
     
      premières
     
     
      observations
     
     
      faites
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      à
     
     
      lumière,
     
     
      structure
     
     
      qui
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      être
     
     
      mise
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      lors
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      examen
     
     
      de
     
     
      coupes
     
     
      minces
     
     
      (0,05
     
     
      micron
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur)
     
     
      en
     
     
      microscopie
     
     
      électro
     
     
      ɐ
     
     
      nique
     
     
      à
     
     
      basse
     
     
      tension,
     
     
      coupes
     
     
      dans
     
     
      lesquelles
     
     
      les
     
     
      dictyosomes
     
     
      appa
     
     
      ɐ
     
     
      raissent
     
     
      toujours
     
     
      séparés
     
     
      les
     
     
      uns
     
     
      des
     
     
      autres.
     
     
      Au
     
     
      voisinage
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      existent
     
     
      deux
     
     
      populations
     
     
      dis
     
     
      ɐ
     
     
      tinctes
     
     
      de
     
     
      vésicules
     
     
      :
     
     
      des
     
     
      petites
     
     
      vésicules
     
     
      (200
     
     
      À
     
     
      de
     
     
      diamètre)
     
     
      situées
     
     
      entre
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique,
     
     
      ce
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      ;
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      plus
     
     
      grande
     
     
      taille 
     
     
      (400
     
     
      à
     
     
      800
     
     
      À
     
     
      de
     
     
      diamètre)
     
     
      situées
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      périphérie
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne 
     
     
      des
     
     
      dictyosomes,
     
     
      ce
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      (comme
     
     
      nous
     
     
      le
     
     
      verrons
     
     
      plus
     
     
      loin,
     
     
      le
     
     
      contenu
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      vésicules
     
     
      est
     
     
      le
     
     
      plus
     
     
      souvent
     
     
      déchargé
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace
     
     
      extracellulaire
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      témoigne
     
     
      de
     
     
      leur
     
     
      rôle
     
     
      dans 
     
     
      la
     
     
      sécrétion).
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      qui
     
     
      limitent
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      sont
     
     
      en
     
     
      général
     
     
      plus
     
     
      minces
     
     
      que
     
     
      celles
     
     
      qui 
     
     
      limitent
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      ;
     
     
      les
     
     
      premières
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      ont
     
     
      que
     
     
      60
     
     
      À
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur,
     
     
      comme
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique;
     
     
      les
     
     
      autres
     
     
      ont
     
     
      une
     
     
      épaisseur
     
     
      de
     
     
      75
     
     
      A,
     
     
      comme
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      plasmique;
     
     
      toutes
     
     
      ces
     
     
      membranes
     
     
      apparaissent
     
     
      formées
     
     
      de
     
     
      trois
     
     
      feuillets
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      coupes
     
     
      de
     
     
      cellules
     
     
      fixées
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      tétroxyde
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium
     
     
      (fig.
     
     
      7.4).
     
     
      Après
     
     
      congélation
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      observation
     
     
      de
     
     
      répliques
     
     
      obtenues
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      technique
     
     
      du
     
     
      cryodécapage
     
     
      révèle
     
     
      la
     
     
      pré
     
     
      ɐ
     
     
      sence
     
     
      de
     
     
      particules
     
     
      globulaires
     
     
      de
     
     
      80
     
     
      À
     
     
      de
     
     
      diamètre
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      branes
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      vésicules,
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      particules
     
     
      étant
     
     
      différente
     
     
      selon
     
     
      que
     
     
      ces
     
     
      membranes
     
     
      sont
     
     
      situées
     
     
      vers
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      ou
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      du
     
     
      dictyosome.
     
     
      Le
     
     
      contenu
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      apparait
     
     
      le
     
     
      plus
     
     
      souvent
     
     
      peu
     
     
      diffusant
     
     
      et
     
     
      amorphe
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      coupes
     
     
      observées
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      électronique
     
     
      (coupes
     
     
      faites
     
     
      dans
     
     
      des 
     
     
      cellules
     
     
      fixées
     
     
      et
     
     
      incluses
     
     
      selon
     
     
      les
     
     
      techniques
     
     
      courantes
     
     
      et
     
     
      non
     
     
      impré
     
     
      ɐ
     
     
      gnées
     
     
      par 
     
     
      0s0
     
     
      4
     
     
      );
     
     
      exceptionnellement
     
     
      ce
     
     
      contenu
     
     
      renferme
     
     
      des
     
     
      inclu
     
     
      ɐ
     
     
      sions
     
     
      denses
     
     
      ou
     
     
      des
     
     
      cristaux,
     
     
      ou
     
     
      encore
     
     
      des
     
     
      fibres.
     
     
      Cette
     
     
      structure
     
     
      caractéristique
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      formé
     
     
      de 
     
     
      piles
     
     
      de
     
     
      saccules
     
     
      qui
     
     
      constituent
     
     
      les
     
     
      dictyosomes
     
     
      et
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      bordées
     
     
      de
     
     
      vésicules,
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      observe
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      plupart
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      eucaryotes
     
     
      mais
     
     
      la
     
     
      disposition,
     
     
      le
     
     
      nombre
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      morphologie
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      présentent
     
     
      des
     
     
      variations
     
     
      selon
     
     
      les
     
     
      types
     
     
      cellulaires,
     
     
      les
     
     
      organismes
     
     
      et
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      état
     
     
      fonctionnel
     
     
      des
     
     
      cellules.
     
     
      Les
     
     
      dictyosomes
     
     
      peuvent
     
     
      être
     
     
      dispersés
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      cytoplasme
     
     
      (hépatocytes,
     
     
      ovocytes,
     
     
      nombreuses
     
     
      cellules
     
     
      végétales) 
     
     
      ou
     
     
      groupés
     
     
      près
     
     
      du
     
     
      noyau
     
     
      au
     
     
      voisinage
     
     
      des
     
     
      centrioles
     
     
      (cellules
     
     
      aci
     
     
      ɐ
     
     
      neuses
     
     
      du
     
     
      pancréas,
     
     
      cellules
     
     
      caliciformes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      intestin,
     
     
      spermatocytes
     
     
      par
     
     
      exemple).
     
     
      En
     
     
      moyenne
     
     
      on
     
     
      compte
     
     
      une
     
     
      vingtaine
     
     
      de
     
     
      dictyosomes
     
     
      par
     
     
      cellule
     
     
      mais
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      géantes
     
     
      comme
     
     
      celles
     
     
      des
     
     
      glandes
     
     
      sali
     
     
      ɐ
     
     
      vaires
     
     
      de
     
     
      diptères
     
     
      ou
     
     
      les
     
     
      synergides
     
     
      du
     
     
      coton
     
     
      en
     
     
      renferment
     
     
      un
     
     
      millier
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      Figure
     
     
      7.4
     
     
      Structure
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes.
     
     
      a
     
     
      et
     
     
      b)
     
     
      Dictyosome
     
     
      de
     
     
      champignon
     
     
      montrant
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      augmentation
     
     
      progressive
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      depuis
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      fe
     
     
      jusqu
     
     
      ’
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      fi.
     
     
      La
     
     
      fixation
     
     
      au
     
     
      tétroxyde
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium
     
     
      révèle
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      à
     
     
      3
     
     
      feuillets
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne;
     
     
      vs,
     
     
      vésicule
     
     
      de
     
     
      sécrétion;
     
     
      a,
     
     
      x
     
     
      150
     
     
      000;
     
     
      b,
     
     
      x
     
     
      300
     
     
      000
     
     
      (micrographies
     
     
      électroniques
     
     
      S.N.
     
     
      Grove
     
     
      et 
     
     
      coll.,
     
     
      1968).
     
     
      c
     
     
      et
     
     
      d)
     
     
      Dictyosomes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épididyme
     
     
      de
     
     
      souris.
     
     
      Réplique
     
     
      obtenue
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      technique
     
     
      de
     
     
      cryodécapage,
     
     
      c)
     
     
      La
     
     
      fracture
     
     
      révèle
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      empilés
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      D
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      fenestrée
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      saccule
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      (flèche),
     
     
      d)
     
     
      A
     
     
      plus
     
     
      fort
     
     
      grandissement
     
     
      on
     
     
      distingue
     
     
      les
     
     
      particules
     
     
      intra-
     
     
      membranaires
     
     
      ;
     
     
      c,
     
     
      x
     
     
      50
     
     
      000;
     
     
      d,
     
     
      X
     
     
      100000
     
     
      (micrographies
     
     
      B.
     
     
      Chailley,
     
     
      1978).
     
     
      8
     
     
      Appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      et
     
     
      plus,
     
     
      alors
     
     
      que
     
     
      certains
     
     
      organismes
     
     
      unicellulaires
     
     
      n'en
     
     
      possèdent
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      seul.
     
     
      La
     
     
      taille
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      présente
     
     
      également
     
     
      des
     
     
      varia
     
     
      ɐ
     
     
      tions
     
     
      qui
     
     
      tiennent
     
     
      soit
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      dimension
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      soit
     
     
      à
     
     
      leur
     
     
      nombre
     
     
      (certaines
     
     
      algues
     
     
      brunes
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      flagellés
     
     
      symbiotes
     
     
      ont
     
     
      des
     
     
      dictyo
     
     
      ɐ
     
     
      somes
     
     
      comportant
     
     
      plus
     
     
      de
     
     
      20
     
     
      saccules;
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      sécrétrices
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      insectes 
     
     
      ont
     
     
      un
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      constitué 
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      amas 
     
     
      de
     
     
      vésicules
     
     
      sans
     
     
      saccules
     
     
      typiques
     
     
      empilés).
     
     
      Enfin,
     
     
      comme
     
     
      nous
     
     
      le
     
     
      verrons
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      fin
     
     
      de 
     
     
      ce
     
     
      chapitre,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      importance
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      dans
     
     
      une
     
     
      cellule,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire
     
     
      la
     
     
      surface
     
     
      totale
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      vésiɐ
     
     
      cules,
     
     
      varie
     
     
      selon
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      état
     
     
      physiologique
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule.
     
     
      7.2.
     
     
      Composition
     
     
      chimique
     
     
      7.2.1.
     
     
      Étude
     
     
      in
     
     
      situ
     
     
      Les
     
     
      méthodes
     
     
      cytochimiques
     
     
      révèlent
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      en
     
     
      place
     
     
      dans 
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      des
     
     
      activités
     
     
      hydrolasiques 
     
     
      et
     
     
      peroxyda-
     
     
      siques
     
     
      qui
     
     
      ne
     
     
      sont
     
     
      pas
     
     
      spécifiques
     
     
      de
     
     
      cet
     
     
      organite
     
     
      puisqu
     
     
      ’
     
     
      elles
     
     
      existent
     
     
      également
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      (volume
     
     
      1,
     
     
      cha
     
     
      ɐ
     
     
      pitre
     
     
      6).
     
     
      Il
     
     
      faut
     
     
      remarquer
     
     
      cependant
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      même
     
     
      dictyosome
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      ont
     
     
      pas
     
     
      tous
     
     
      la
     
     
      même
     
     
      activité
     
     
      enzymatique
     
     
      :
     
     
      par
     
     
      exemple
     
     
      les
     
     
      activités
     
     
      phosphatasiques
     
     
      sont
     
     
      plus
     
     
      élevées
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      ceux
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe.
     
     
      La
     
     
      résolu
     
     
      ɐ
     
     
      tion
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      méthodes
     
     
      est
     
     
      insuffisante
     
     
      pour
     
     
      déterminer
     
     
      si
     
     
      les
     
     
      enzymes 
     
     
      catalysant
     
     
      les
     
     
      réactions
     
     
      sont
     
     
      situées
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      ou
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      inté
     
     
      ɐ
     
     
      rieur
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      elles
     
     
      délimitent.
     
     
      Les
     
     
      méthodes
     
     
      cytochimiques
     
     
      pratiquées
     
     
      in
     
     
      situ
     
     
      montrent
     
     
      égale
     
     
      ɐ
     
     
      ment
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      golgiennes
     
     
      renferment
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      poly
     
     
      ɐ
     
     
      saccharides;
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      emploi
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      anticorps
     
     
      marqués
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      ferritine
     
     
      ou
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      peroxydase
     
     
      en
     
     
      démontre
     
     
      la
     
     
      présence
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      ou
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      :
     
     
      trypsinogène,
     
     
      chymotrypsinogène,
     
     
      carboxypeptidase,
     
     
      ribonucléase
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      acineuses
     
     
      du
     
     
      pan
     
     
      ɐ
     
     
      créas,
     
     
      hormones
     
     
      peptidiques
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hypophyse,
     
     
      immu
     
     
      ɐ
     
     
      noglobulines
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      plasmocytes.
     
     
      Après
     
     
      oxydation
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      acide
     
     
      périodique
     
     
      on
     
     
      montre
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      méthodes
     
     
      spécifiques*
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      contenu
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      est
     
     
      riche
     
     
      en
     
     
      polysaccharides
     
     
      et
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      en
     
     
      contiennent
     
     
      plus
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      (fig.
     
     
      7.5);
     
     
      comme
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      cas
     
     
      des 
     
     
      imprégnations
     
     
      et
     
     
      celui
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      mise
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      des
     
     
      activités
     
     
      phosphata
     
     
      ɐ
     
     
      siques,
     
     
      nous 
     
     
      voyons 
     
     
      que 
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      même
     
     
      pile
     
     
      ne
     
     
      sont pas
     
     
      tous
     
     
      semblables
     
     
      et
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      existe
     
     
      donc
     
     
      une
     
     
      polarité
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      dont
     
     
      nous
     
     
      verrons
     
     
      ce
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      elle
     
     
      signifie
     
     
      du
     
     
      point
     
     
      de
     
     
      vue
     
     
      fonctionnel
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      fin
     
     
      de
     
     
      ce
     
     
      chapitre.
     
     
      *
     
     
      Voir
     
     
      le
     
     
      principe
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      méthodes
     
     
      dans
     
     
      M.
     
     
      Durand
     
     
      et
     
     
      P.
     
     
      Favard
     
     
      La
     
     
      Cellule,
     
     
      Hermann,
     
     
      1974.
     
     
      Composition
     
     
      chimique
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      Figure
     
     
      7.5
     
     
      Polarité
     
     
      du
     
     
      dictvosome.
     
     
      a) 
     
     
      Mise
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      in
     
     
      situ
     
     
      de
     
     
      polysaccharides.
     
     
      Les
     
     
      coupes
     
     
      minces
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      intestin
     
     
      de
     
     
      souris
     
     
      fixé
     
     
      au
     
     
      glutaraldéhyde
     
     
      et
     
     
      inclus
     
     
      dans
     
     
      une
     
     
      résine
     
     
      époxy
     
     
      sont
     
     
      oxydées
     
     
      par
     
     
      une
     
     
      solution
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      acide
     
     
      périodique.
     
     
      Le
     
     
      traitement
     
     
      oxyde
     
     
      en
     
     
      fonctions
     
     
      aldéhyde
     
     
      certaines
     
     
      fonctions
     
     
      alcool
     
     
      des
     
     
      unités
     
     
      glucidiques
     
     
      puis
     
     
      on
     
     
      révèle
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      sel
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      les
     
     
      fonctions
     
     
      aldéhyde.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      diffusant
     
     
      les
     
     
      électrons,
     
     
      les
     
     
      régions
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      qui
     
     
      contiennent
     
     
      des
     
     
      polysaccharides
     
     
      sont
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autant
     
     
      plus
     
     
      contrastées
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      elles
     
     
      en
     
     
      renferment
     
     
      davantage.
     
     
      Cette
     
     
      technique*
     
     
      montre 
     
     
      qu
     
     
      ’il
     
     
      existe
     
     
      un
     
     
      gradient
     
     
      de 
     
     
      concentration
     
     
      en
     
     
      polysaccharides
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      du
     
     
      dictyosome
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      fi
     
     
      contiennent
     
     
      plus
     
     
      de
     
     
      polysaccharides
     
     
      que
     
     
      ceux
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      fe;
     
     
      vs,
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion;
     
     
      x
     
     
      75
     
     
      000
     
     
      (micrographie
     
     
      électronique
     
     
      J.P.
     
     
      Thiéry,
     
     
      1977).
     
     
      b) 
     
     
      Mise
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      activité
     
     
      phosphatasique.
     
     
      Après
     
     
      avoir
     
     
      été
     
     
      fixé
     
     
      par
     
     
      du
     
     
      glutaraldéhyde,
     
     
      un
     
     
      fragment
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épididyme
     
     
      de
     
     
      souris
     
     
      est
     
     
      incubé
     
     
      dans
     
     
      une
     
     
      solution
     
     
      de
     
     
      thiamine
     
     
      pyrophosphate
     
     
      TPP 
     
     
      et
     
     
      de 
     
     
      nitrate
     
     
      de
     
     
      plomb.
     
     
      La
     
     
      thiamine
     
     
      pyrophosphatase
     
     
      TPPase
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      épididymaires
     
     
      catalyse
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hydrolyse
     
     
      du
     
     
      TPP
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      libère
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      acide
     
     
      phosphorique
     
     
      qui
     
     
      avec
     
     
      le
     
     
      nitrate
     
     
      de
     
     
      plomb
     
     
      donne
     
     
      un
     
     
      précipité
     
     
      de
     
     
      phosphate
     
     
      de
     
     
      plomb
     
     
      qui 
     
     
      diffuse
     
     
      fortement
     
     
      les
     
     
      électrons.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      observation
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      électronique
     
     
      de 
     
     
      coupes
     
     
      minces
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épididyme
     
     
      préparées
     
     
      selon
     
     
      cette
     
     
      technique*
     
     
      montre
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      fi
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      ont
     
     
      une
     
     
      activité
     
     
      thiamine
     
     
      pyrophosphatasique.
     
     
      On
     
     
      ne
     
     
      révèle
     
     
      pas
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      activité
     
     
      TPPasique
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      fe
     
     
      soit
     
     
      parce
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      concentration
     
     
      en
     
     
      TPPase
     
     
      est
     
     
      trop
     
     
      faible
     
     
      pour
     
     
      être
     
     
      mise
     
     
      en
     
     
      évidence,
     
     
      soit
     
     
      parce
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      saccules
     
     
      la
     
     
      TPPase
     
     
      est
     
     
      sous
     
     
      forme
     
     
      inactive
     
     
      ;
     
     
      X
     
     
      60
     
     
      000
     
     
      (micrographie
     
     
      électronique
     
     
      D.S.
     
     
      Friend,
     
     
      1965).
     
     
      *
     
     
      Pour
     
     
      plus
     
     
      de
     
     
      détails
     
     
      sur
     
     
      ces
     
     
      techniques
     
     
      voir
     
     
      M.
     
     
      Durand
     
     
      et
     
     
      P.
     
     
      Favard,
     
     
      La
     
     
      Cellule,
     
     
      Hermann,
     
     
      1978.
     
     
      7.2.2.
     
     
      Isolement
     
     
      de
     
     
      fractions
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      sous-fractions
     
     
      Le
     
     
      type
     
     
      de
     
     
      fractions
     
     
      Golgi
     
     
      obtenues
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      populations
     
     
      cellu
     
     
      ɐ
     
     
      laires
     
     
      dépend
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      manière
     
     
      dont
     
     
      est
     
     
      réalisé
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      homogénat.
     
     
      Quand
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      homogénat
     
     
      est
     
     
      pratiqué
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      conditions
     
     
      habituelles,
     
     
      les
     
     
      saccules 
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      sont
     
     
      fragmentés
     
     
      en
     
     
      microsomes
     
     
      tout
     
     
      comme
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique.
     
     
      La
     
     
      fraction
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      sépare
     
     
      alors
     
     
      par
     
     
      centrifugation
     
     
      différentielle
     
     
      renferme
     
     
      à
     
     
      la 
     
     
      fois
     
     
      des
     
     
      éléments
     
     
      golgiens
     
     
      (saccules
     
     
      fragmentés,
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      transi-
     
     
      10
     
     
      Appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
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      Figure
     
     
      7.6
     
     
      Préparation
     
     
      de
     
     
      fractions
     
     
      Golgi.
     
     
      a)
     
     
      Selon
     
     
      le
     
     
      procédé
     
     
      employé
     
     
      pour
     
     
      préparer
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      homogénat,
     
     
      la
     
     
      fraction
     
     
      obtenue
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      a
     
     
      pas
     
     
      la
     
     
      même
     
     
      structure
     
     
      :
     
     
      fraction
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      quand
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      homogénat
     
     
      est
     
     
      réalisé
     
     
      brutalement;
     
     
      fraction
     
     
      piles
     
     
      de
     
     
      saccules
     
     
      quand
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      réalisé
     
     
      avec 
     
     
      ménagement.
     
     
      b)
     
     
      Fraction
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      isolée
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      pancréas
     
     
      de
     
     
      cobaye.
     
     
      La
     
     
      fraction
     
     
      consiste
     
     
      en
     
     
      vésicules
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      ne
     
     
      portent
     
     
      pas
     
     
      de
     
     
      ribosomes;
     
     
      x
     
     
      50
     
     
      000.
     
     
      c)
     
     
      Sous-fraction
     
     
      membranes
     
     
      préparée
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      de
     
     
      pancréas
     
     
      de
     
     
      cobaye.
     
     
      Un
     
     
      traitement 
     
     
      alcalin
     
     
      —
     
     
      incubation
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      tampon
     
     
      carbonate
     
     
      à
     
     
      pH
     
     
      7,8
     
     
      —
     
     
      a
     
     
      rompu
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      des
     
     
      microsomes
     
     
      qui
     
     
      se
     
     
      sont
     
     
      vidés
     
     
      de
     
     
      leur
     
     
      contenu.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      analyse
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      telle
     
     
      sous-fraction
     
     
      permet
     
     
      de
     
     
      connaître
     
     
      la
     
     
      composition
     
     
      chimique
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes;
     
     
      x
     
     
      50000
     
     
      (b
     
     
      et
     
     
      c,
     
     
      micrographies
     
     
      électroniques
     
     
      J.
     
     
      Meldolesi
     
     
      et
     
     
      coll.,
     
     
      1971).
     
     
      d)
     
     
      Fraction
     
     
      piles
     
     
      de
     
     
      saccules
     
     
      isolée
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      rein
     
     
      de
     
     
      rat;
     
     
      la
     
     
      fraction
     
     
      consiste
     
     
      en
     
     
      dictyosomes
     
     
      D
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      sont
     
     
      par
     
     
      endroits
     
     
      écartés
     
     
      les
     
     
      uns
     
     
      des
     
     
      autres;
     
     
      x
     
     
      50000
     
     
      (micrographie
     
     
      électronique
     
     
      B.
     
     
      Fleischer
     
     
      et
     
     
      coll.,
     
     
      1974).
     
     
      Composition
     
     
      chimique
     
     
      11
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      Figure
     
     
      7.7
     
     
      Isolement
     
     
      de
     
     
      fractions
     
     
      Golgi
     
     
      marquées
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      lipoprotéines.
     
     
      a) 
     
     
      Hépatocyte
     
     
      de
     
     
      rat
     
     
      traité
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      éthanol.
     
     
      Les
     
     
      saccules
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      D
     
     
      ,
     
     
      et 
     
     
      D
     
     
      2
     
     
      renferment
     
     
      des
     
     
      particules
     
     
      lipoprotéiques
     
     
      de
     
     
      très
     
     
      faible
     
     
      densité
     
     
      VLDL;
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      dictyosome
     
     
      D
     
     
      ,
     
     
      toutes
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      sont
     
     
      remplies
     
     
      de 
     
     
      particules
     
     
      alors
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      dictyosome
     
     
      D
     
     
      2
     
     
      ,
     
     
      seules
     
     
      les
     
     
      régions
     
     
      périphériques
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      sont
     
     
      dilatées
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      lipoprotéines.
     
     
      Ces
     
     
      particules
     
     
      lipoprotéiques
     
     
      permettent
     
     
      de
     
     
      reconnaître
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      fractions
     
     
      les
     
     
      constituants
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      origine
     
     
      golgienne
     
     
      puisque
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      re
     
     
      ne
     
     
      contiennent
     
     
      pas
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      amas
     
     
      de
     
     
      telles
     
     
      particules;
     
     
      M,
     
     
      mitochondries.
     
     
      b) 
     
     
      Fraction
     
     
      Golgi
     
     
      de
     
     
      faible
     
     
      densité
     
     
      constituée
     
     
      de
     
     
      vésicules
     
     
      renfermant
     
     
      de 
     
     
      nombreuses
     
     
      particules
     
     
      VLDL.
     
     
      Bien
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      morphologie
     
     
      des
     
     
      dictysomes
     
     
      ne 
     
     
      soit
     
     
      pas
     
     
      préservée
     
     
      au
     
     
      cours
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      préparation
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      fraction,
     
     
      la
     
     
      présence 
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      amas
     
     
      de
     
     
      particules
     
     
      permet
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      affirmer
     
     
      que
     
     
      cette
     
     
      fraction
     
     
      légère
     
     
      est
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      origine 
     
     
      golgienne.
     
     
      Isolées
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      foies
     
     
      de
     
     
      rats
     
     
      traités
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      éthanol
     
     
      ces
     
     
      vésicules
     
     
      ne
     
     
      peuvent
     
     
      provenir
     
     
      que
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      golgiens
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      auxquels
     
     
      ils
     
     
      donnent
     
     
      naissance,
     
     
      grains
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      également
     
     
      remplis
     
     
      de
     
     
      lipoprotéines.
     
     
      c)
     
     
      Fraction
     
     
      Golgi
     
     
      de
     
     
      plus
     
     
      forte
     
     
      densité
     
     
      constituée
     
     
      de
     
     
      membranes
     
     
      qui 
     
     
      délimitent
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      de
     
     
      formes
     
     
      variées.
     
     
      A
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      exception
     
     
      de
     
     
      quelques
     
     
      rares
     
     
      éléments
     
     
      qui
     
     
      renferment
     
     
      des
     
     
      lipoprotéines
     
     
      VLDL
     
     
      et
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      donc
     
     
      golgiens,
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      difficile
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      apprécier
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      origine
     
     
      des
     
     
      autres
     
     
      constituants
     
     
      de
     
     
      cette
     
     
      fraction;
     
     
      de
     
     
      fait
     
     
      les
     
     
      dosages
     
     
      biochimiques
     
     
      montrent
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      fraction
     
     
      est
     
     
      contaminée
     
     
      par
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique.
     
     
      Les
     
     
      flèches
     
     
      montrent
     
     
      des
     
     
      éléments
     
     
      aplatis
     
     
      qui 
     
     
      sont
     
     
      sans
     
     
      doute
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      golgiens.
     
     
      (a,
     
     
      b
     
     
      et
     
     
      c,
     
     
      rats
     
     
      traités
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      éthanol
     
     
      pendant
     
     
      90
     
     
      minutes
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      dose
     
     
      de
     
     
      0,6
     
     
      g/100
     
     
      g
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      animal;
     
     
      x
     
     
      30
     
     
      000;
     
     
      micrographies
     
     
      électroniques
     
     
      J.E.
     
     
      Ehrenreich
     
     
      etcoll.,
     
     
      1973.)
     
     
      12
     
     
      Appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      tion
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      sécrétion)
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      provenant
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      lisse.
     
     
      Si
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      renferment
     
     
      peu
     
     
      de
     
     
      réticulum
     
     
      lisse,
     
     
      la
     
     
      fraction
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      correspond
     
     
      pour
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      essentiel
     
     
      aux
     
     
      constituants
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de 
     
     
      Golgi
     
     
      (cellules
     
     
      acineuses
     
     
      du
     
     
      pancréas);
     
     
      par
     
     
      contre
     
     
      si
     
     
      les
     
     
      cellules 
     
     
      possèdent
     
     
      un
     
     
      réticulum
     
     
      lisse
     
     
      abondant
     
     
      (hépatocytes)
     
     
      la
     
     
      fraction
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      est
     
     
      contaminée 
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      éléments
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      dont
     
     
      il
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      possible
     
     
      de
     
     
      se
     
     
      débarrasser;
     
     
      aussi
     
     
      convient-il
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      opérer
     
     
      autrement.
     
     
      En
     
     
      faisant
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      homogénat
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      conditions
     
     
      beaucoup
     
     
      plus
     
     
      douces
     
     
      (mixer
     
     
      tournant
     
     
      à
     
     
      faible
     
     
      vitesse),
     
     
      les
     
     
      dictyosomes
     
     
      sont
     
     
      assez
     
     
      bien
     
     
      préservés
     
     
      et
     
     
      on
     
     
      peut
     
     
      séparer
     
     
      par
     
     
      centrifugation
     
     
      une
     
     
      frac
     
     
      ɐ
     
     
      tion
     
     
      piles
     
     
      de
     
     
      saccules
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      peu
     
     
      contaminée
     
     
      par
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endo
     
     
      ɐ
     
     
      plasmique
     
     
      (fig.
     
     
      7.6).
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      isolement
     
     
      de
     
     
      fractions
     
     
      enrichies
     
     
      en
     
     
      saccules
     
     
      ou
     
     
      en
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      a
     
     
      pu
     
     
      être
     
     
      réalisé
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      foie
     
     
      de
     
     
      rat
     
     
      mais
     
     
      ce
     
     
      résultat
     
     
      reste
     
     
      encore
     
     
      exceptionnel. 
     
     
      Chez
     
     
      cet
     
     
      animal
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      en
     
     
      effet 
     
     
      possible
     
     
      de
     
     
      modifier
     
     
      expérimentalement
     
     
      la
     
     
      densité 
     
     
      des
     
     
      éléments
     
     
      golgiens
     
     
      des
     
     
      hépatocytes;
     
     
      en
     
     
      administrant
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      éthanol
     
     
      par
     
     
      tubage
     
     
      gastrique,
     
     
      on
     
     
      provoque,
     
     
      après
     
     
      90
     
     
      minutes,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      accumulation
     
     
      de
     
     
      particules
     
     
      lipo-
     
     
      protéiques
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      périphérie
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      et
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion.
     
     
      Ces
     
     
      particules
     
     
      dites
     
     
      VLDL
     
     
      (de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      anglais
     
     
      very
     
     
      low
     
     
      density
     
     
      particles) 
     
     
      constituent
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      part
     
     
      un
     
     
      marqueur
     
     
      morphologique
     
     
      utile
     
     
      pour
     
     
      le
     
     
      contrôle
     
     
      de
     
     
      pureté
     
     
      des
     
     
      fractions
     
     
      ;
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      part
     
     
      elles
     
     
      diminuent
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      qui
     
     
      peuvent
     
     
      alors
     
     
      être
     
     
      séparés
     
     
      en
     
     
      fractions
     
     
      plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      riches
     
     
      en
     
     
      lipoprotéines
     
     
      (fig.
     
     
      7.7).
     
     
      A
     
     
      partir
     
     
      des
     
     
      fractions 
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      ou
     
     
      des
     
     
      fractions
     
     
      saccules 
     
     
      on
     
     
      prépare
     
     
      des
     
     
      sous-fractions
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes
     
     
      en
     
     
      vidant
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      par
     
     
      traitement
     
     
      en
     
     
      milieu
     
     
      alcalin
     
     
      ou
     
     
      par
     
     
      écrasement
     
     
      dans
     
     
      une
     
     
      presse
     
     
      mais
     
     
      ceci
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      a
     
     
      été
     
     
      fait
     
     
      que
     
     
      pour
     
     
      quelques
     
     
      types
     
     
      cellulaires.
     
     
      Le
     
     
      contrôle
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      pureté
     
     
      des
     
     
      fractions 
     
     
      est
     
     
      basé
     
     
      comme
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      cas 
     
     
      des
     
     
      fractions
     
     
      réticulum
     
     
      sur
     
     
      des
     
     
      critères
     
     
      morphologiques
     
     
      (examen
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      électronique)
     
     
      et
     
     
      biochimiques
     
     
      (dosage
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      activités
     
     
      enzy
     
     
      ɐ
     
     
      matiques,
     
     
      voir
     
     
      volume
     
     
      I,
     
     
      chapitre
     
     
      6).
     
     
      7.2.3.
     
     
      Analyse
     
     
      chimique
     
     
      Les
     
     
      résultats
     
     
      les
     
     
      plus
     
     
      significatifs
     
     
      ont
     
     
      été
     
     
      obtenus
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      foie
     
     
      de 
     
     
      rat
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      pancréas
     
     
      de
     
     
      cobaye,
     
     
      car
     
     
      les
     
     
      fractions
     
     
      et
     
     
      sous-fractions
     
     
      Golgi
     
     
      réalisées
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      organes
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      plus
     
     
      pures
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      ait
     
     
      pu
     
     
      préparer.
     
     
      Néanmoins
     
     
      les
     
     
      analyses
     
     
      faites
     
     
      dans
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      tissus
     
     
      ou
     
     
      organes
     
     
      (épithélium
     
     
      intestinal,
     
     
      rein,
     
     
      testicule,
     
     
      glande
     
     
      mammaire,
     
     
      tige 
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      oignon)
     
     
      conduisent
     
     
      aux
     
     
      mêmes
     
     
      conclusions
     
     
      générales
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      branes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      ont
     
     
      une
     
     
      composition
     
     
      en
     
     
      lipides
     
     
      intermé
     
     
      ɐ
     
     
      diaire
     
     
      entre
     
     
      celle
     
     
      des
     
     
      membranes 
     
     
      du
     
     
      réticulum endoplasmique 
     
     
      et
     
     
      celle
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      plasmique;
     
     
      elles
     
     
      sont
     
     
      riches
     
     
      en
     
     
      glycosyltransférases;
     
     
      le
     
     
      contenu
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      golgiennes
     
     
      est
     
     
      différent
     
     
      selon
     
     
      le
     
     
      type
     
     
      de
     
     
      cellule 
     
     
      et
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organisme
     
     
      dont
     
     
      elles
     
     
      font
     
     
      partie.
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      7.2.3.1.
     
     
      MEMBRANES
     
     
      GOLGIENNES
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      analyse
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      composition
     
     
      en
     
     
      lipides
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      indique
     
     
      clairement
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      elles
     
     
      sont,
     
     
      à
     
     
      ce
     
     
      point
     
     
      de
     
     
      vue,
     
     
      intermé
     
     
      ɐ
     
     
      diaires
     
     
      entre
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      plasmique
     
     
      ;
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes
     
     
      sont
     
     
      plus
     
     
      riches
     
     
      en
     
     
      lipides
     
     
      que
     
     
      celles
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      mais
     
     
      cette
     
     
      quantité
     
     
      est
     
     
      inférieure
     
     
      à
     
     
      celle
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      plasmique
     
     
      (35
     
     
      à
     
     
      40
     
     
      %
     
     
      au
     
     
      lieu
     
     
      de
     
     
      30
     
     
      %
     
     
      pour
     
     
      le
     
     
      réticulum 
     
     
      et
     
     
      40
     
     
      à
     
     
      42
     
     
      %
     
     
      pour
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      plasmique;
     
     
      tableau
     
     
      7.1).
     
     
      Tableau
     
     
      7.
     
     
      I
     
     
      Comparaison
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      composition
     
     
      en
     
     
      lipides
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique,
     
     
      de
     
     
      l'appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      plasmiques
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      foie
     
     
      de
     
     
      rat
     
     
      (d
     
     
      ’
     
     
      après
     
     
      J.D.
     
     
      Morré
     
     
      et
     
     
      L.
     
     
      Ovtracht,
     
     
      1978).
     
     
      Cette
     
     
      situation
     
     
      est
     
     
      la
     
     
      même
     
     
      quand
     
     
      on
     
     
      dose
     
     
      la
     
     
      proportion
     
     
      des
     
     
      diverses
     
     
      classes
     
     
      de
     
     
      lipides
     
     
      —
     
     
      lipides
     
     
      neutres
     
     
      (stérols
     
     
      et
     
     
      triglycérides),
     
     
      glycolipides
     
     
      et
     
     
      phospholi
     
     
      ɐ
     
     
      pides
     
     
      —
     
     
      et
     
     
      quand
     
     
      on
     
     
      examine
     
     
      la
     
     
      longueur
     
     
      des
     
     
      chaînes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      acides
     
     
      gras
     
     
      des
     
     
      phos
     
     
      ɐ
     
     
      pholipides
     
     
      et
     
     
      leur
     
     
      degré
     
     
      de
     
     
      saturation.
     
     
      En
     
     
      comparant
     
     
      les
     
     
      proportions 
     
     
      des
     
     
      divers
     
     
      phospholipides
     
     
      majeurs
     
     
      on
     
     
      constate
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes
     
     
      sont
     
     
      égaleɐ
     
     
      ment
     
     
      intermédiaires
     
     
      pour
     
     
      la
     
     
      sphingomyéline
     
     
      (en
     
     
      plus
     
     
      grande
     
     
      quantité 
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      réticulum)
     
     
      ;
     
     
      par
     
     
      contre,
     
     
      compte
     
     
      tenu
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      précision
     
     
      des
     
     
      dosages,
     
     
      phosphati-
     
     
      dyléthanolamine,
     
     
      phosphatidylsérine
     
     
      et
     
     
      phosphatidylinositol
     
     
      ont
     
     
      sensiblement 
     
     
      les
     
     
      mêmes
     
     
      concentrations
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      trois
     
     
      types
     
     
      de
     
     
      membranes.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      analyse 
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      par
     
     
      électrophorèse
     
     
      sur 
     
     
      gel
     
     
      de
     
     
      polyacryla
     
     
      ɐ
     
     
      mide
     
     
      montre
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      renferment
     
     
      une
     
     
      trentaine
     
     
      de
     
     
      chaînes
     
     
      polypeptidiques
     
     
      différentes
     
     
      dont
     
     
      quelques-
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      membrane
     
     
      plasmique
     
     
      lipides
     
     
      totaux
     
     
      30
     
     
      35
     
     
      42
     
     
      phospholipides
     
     
      26,6
     
     
      28,5
     
     
      29,8
     
     
      sphingomyéline
     
     
      1,3
     
     
      3,5
     
     
      5,6
     
     
      phosaphatidylcholine
     
     
      15,5
     
     
      14,6
     
     
      14,0
     
     
      phosphatidyléthanolamine
     
     
      6,4
     
     
      6,6
     
     
      6,9
     
     
      phosphatidylsérine
     
     
      1,3
     
     
      1,2
     
     
      1,2
     
     
      phosphatidylinositol
     
     
      2,1
     
     
      2,6
     
     
      2,1
     
     
      lipides
     
     
      neutres
     
     
      3,0
     
     
      5,0
     
     
      9,7
     
     
      cholestérol
     
     
      1,0
     
     
      1,7
     
     
      5,2
     
     
      esters
     
     
      du
     
     
      cholestérol
     
     
      0,4
     
     
      1,0
     
     
      1,2
     
     
      triglycérides
     
     
      1,6
     
     
      2,3
     
     
      3,3
     
     
      glycolipides
     
     
      0,4
     
     
      1,5
     
     
      2,5
     
     
      14
     
     
      Appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      unes
     
     
      glycosylées.
     
     
      Certaines
     
     
      sont
     
     
      communes
     
     
      aux
     
     
      membranes
     
     
      gol-
     
     
      giennes
     
     
      et
     
     
      à
     
     
      celles
     
     
      du
     
     
      réticulum,
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      moins
     
     
      nombreuses
     
     
      sont
     
     
      communes
     
     
      aux
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes
     
     
      et
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      plasmique,
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      enfin
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      existent
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes
     
     
      dont
     
     
      nous
     
     
      retrouvons
     
     
      encore
     
     
      le
     
     
      caractère
     
     
      intermédiaire.
     
     
      Bien
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      ne
     
     
      soit 
     
     
      pas
     
     
      encore
     
     
      possible
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      identifier
     
     
      les
     
     
      diverses
     
     
      chaînes
     
     
      séparées
     
     
      par
     
     
      électrophorèse,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      étude
     
     
      des
     
     
      activités
     
     
      enzymatiques,
     
     
      mises
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      in
     
     
      vitro
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      fractions,
     
     
      permet 
     
     
      de
     
     
      déterminer indirectement
     
     
      quelles
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      enzymes
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      présentes
     
     
      dans
     
     
      ces
     
     
      membranes.
     
     
      Une
     
     
      même
     
     
      enzyme
     
     
      pouvant
     
     
      agir
     
     
      sur
     
     
      des
     
     
      substrats
     
     
      différents
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      parfois
     
     
      diffi
     
     
      ɐ
     
     
      cile
     
     
      de
     
     
      savoir
     
     
      si
     
     
      des
     
     
      activités
     
     
      enzymatiques
     
     
      différentes
     
     
      correspondent
     
     
      à
     
     
      plusieurs 
     
     
      enzymes
     
     
      ou
     
     
      à
     
     
      une
     
     
      seule.
     
     
      C
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      par
     
     
      exemple
     
     
      le
     
     
      cas
     
     
      des
     
     
      activités
     
     
      nucléosides 
     
     
      diphosphatasiques
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      activité
     
     
      thiamine
     
     
      pyrophosphatasique
     
     
      (activités
     
     
      révé
     
     
      ɐ
     
     
      lées
     
     
      également
     
     
      in
     
     
      situ
     
     
      par
     
     
      cytochimie)
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      intenses
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      branes
     
     
      golgiennes
     
     
      et
     
     
      correspondent
     
     
      sans
     
     
      doute
     
     
      à
     
     
      une
     
     
      seule
     
     
      et
     
     
      même
     
     
      enzyme
     
     
      dont
     
     
      on
     
     
      ignore
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ailleurs
     
     
      le
     
     
      rôle
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      métabolisme
     
     
      cellulaire.
     
     
      Ce
     
     
      qui
     
     
      fait
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      originalité
     
     
      enzymatique
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l'appa
     
     
      ɐ
     
     
      reil
     
     
      de
     
     
      Golgi,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      elles
     
     
      possèdent
     
     
      des
     
     
      quantités
     
     
      importantes
     
     
      de 
     
     
      glycosyltransférases
     
     
      et
     
     
      également
     
     
      des
     
     
      sulfotransférases
     
     
      (enzymes
     
     
      qui 
     
     
      catalysent
     
     
      le
     
     
      transfert
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      groupement
     
     
      sulfate
     
     
      sur
     
     
      des
     
     
      accepteurs
     
     
      organiques
     
     
      variés).
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes
     
     
      renferment
     
     
      des
     
     
      phos
     
     
      ɐ
     
     
      phatases
     
     
      et
     
     
      éventuellement
     
     
      une
     
     
      chaîne
     
     
      de
     
     
      trapsport
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      électrons
     
     
      :
     
     
      celle
     
     
      du
     
     
      cytochrome
     
     
      b
     
     
      5
     
     
      avec
     
     
      sa
     
     
      réductase;
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      différence
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      elles
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      ont
     
     
      pas
     
     
      de
     
     
      cytochrome
     
     
      P
     
     
      450,
     
     
      pqs
     
     
      de
     
     
      glucose-6- 
     
     
      phosphatase
     
     
      ni
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      enzymes
     
     
      catalysant
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      de
     
     
      lipides.
     
     
      Comme
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      plasmique
     
     
      elles
     
     
      ont
     
     
      une
     
     
      5'-nucléotidase
     
     
      (enzyme
     
     
      qui 
     
     
      hydrolyse
     
     
      les
     
     
      nucléosides
     
     
      monophosphates)
     
     
      mais
     
     
      en
     
     
      plus
     
     
      faible
     
     
      quan
     
     
      ɐ
     
     
      tité.
     
     
      En
     
     
      fait
     
     
      les
     
     
      activités
     
     
      enzymatiques
     
     
      mises
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      existent
     
     
      éga
     
     
      ɐ
     
     
      lement 
     
     
      dans
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      types
     
     
      de
     
     
      membranes
     
     
      si
     
     
      bien
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      y
     
     
      a
     
     
      pas
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      en
     
     
      ɐ
     
     
      zymes
     
     
      marqueurs
     
     
      caractéristiques
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      architecture
     
     
      moléculaire
     
     
      des
     
     
      membranes 
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      est
     
     
      semblable
     
     
      à
     
     
      celle
     
     
      des
     
     
      autres
     
     
      membranes
     
     
      cellulaires
     
     
      que 
     
     
      nous
     
     
      avons
     
     
      étudiées
     
     
      précédemment.
     
     
      Les
     
     
      enzymes
     
     
      sont
     
     
      pour
     
     
      la
     
     
      plupart
     
     
      des
     
     
      pro
     
     
      ɐ
     
     
      téines
     
     
      intégrées
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      enfoncées
     
     
      plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      profondément
     
     
      dans
     
     
      Figure
     
     
      7.8
     
     
      Asymétrie
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      distribution
     
     
      des
     
     
      phospholipides
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      hémimembrane
     
     
      exoplasmique,
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      en
     
     
      regard
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      lumière
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      vésicules,
     
     
      est
     
     
      plus 
     
     
      riche
     
     
      eu
     
     
      phosphatidylinositol
     
     
      PI
     
     
      et 
     
     
      en
     
     
      sphingomyéline
     
     
      Sph
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hémimentbrane
     
     
      endoplasmique
     
     
      située
     
     
      en
     
     
      regard
     
     
      du
     
     
      hyaloplasme.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      hémimembrane
     
     
      endoplasmique
     
     
      est
     
     
      plus
     
     
      riche
     
     
      en
     
     
      phosphatidyléthanol-
     
     
      amine
     
     
      PE
     
     
      et
     
     
      en
     
     
      phosphatidylsérine
     
     
      PS.
     
     
      La
     
     
      proportion
     
     
      en
     
     
      phospha
     
     
      ɐ
     
     
      tidylcholine
     
     
      PC
     
     
      est
     
     
      à
     
     
      peu
     
     
      près 
     
     
      la
     
     
      même
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      deux
     
     
      hémimem
     
     
      ɐ
     
     
      branes.
     
     
      Ces
     
     
      particularités
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      mêmes
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      rugueux
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      mais
     
     
      les
     
     
      pourcentages
     
     
      de
     
     
      certains
     
     
      phospholipides
     
     
      sont
     
     
      différents.
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes
     
     
      ont
     
     
      été 
     
     
      isolées
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      foies
     
     
      de
     
     
      rats
     
     
      traités
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      éthanol,
     
     
      celles
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      (miçrosomes
     
     
      granulaires)
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de 
     
     
      foies
     
     
      de
     
     
      rats
     
     
      normaux
     
     
      (d
     
     
      ’
     
     
      après
     
     
      J.W.
     
     
      de
     
     
      Pierre
     
     
      et
     
     
      G,
     
     
      Dallner,
     
     
      1977).
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      15
     
     
      -
     
     
      hémimembrane
     
     
      exoplasmique
     
     
      lumière
     
     
      du
     
     
      compartiment
     
     
      hémimembrane
     
     
      endoplasmique
     
     
      PQ
     
     
      endoplasmique
     
     
      Composition
     
     
      chimique
     
     
      15
     
     
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      la
     
     
      bicQuche
     
     
      lipidique;
     
     
      ces
     
     
      membranes
     
     
      sont
     
     
      également
     
     
      asymétriques
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      divers
     
     
      lipides
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      ont
     
     
      pas
     
     
      la
     
     
      même
     
     
      concentration
     
     
      dans
     
     
      chacune
     
     
      des 
     
     
      hémimembranes
     
     
      (fig.
     
     
      7.8)
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      portions
     
     
      glucidiques
     
     
      des
     
     
      glycolipides
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      glycoprotéines
     
     
      sont
     
     
      situées
     
     
      en
     
     
      regard
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      lumière
     
     
      des
     
     
      cavités.
     
     
      7.2.3.2.
     
     
      CONTENU
     
     
      DES
     
     
      CAVITÉS
     
     
      Les
     
     
      fractions
     
     
      de
     
     
      grande
     
     
      pureté
     
     
      étant
     
     
      difficiles
     
     
      à
     
     
      obtenir
     
     
      en
     
     
      quantité
     
     
      suffisante,
     
     
      très
     
     
      peu
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      analyses
     
     
      du
     
     
      contenu
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      golgiennes
     
     
      ont
     
     
      pu
     
     
      être
     
     
      faites.
     
     
      Les
     
     
      résultats
     
     
      les
     
     
      plus
     
     
      démonstratifs
     
     
      ont
     
     
      été
     
     
      obtenus
     
     
      avec
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      acineuses
     
     
      du
     
     
      pancréas
     
     
      :
     
     
      ils
     
     
      montrent
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      micro-
     
     
      somes
     
     
      lisses
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      cellules
     
     
      renferment
     
     
      les
     
     
      mêmes
     
     
      protéines
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      microsomes
     
     
      rugueux,
     
     
      ces
     
     
      protéines
     
     
      étant
     
     
      les
     
     
      hydrolases
     
     
      du
     
     
      suc
     
     
      pan
     
     
      ɐ
     
     
      créatique
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      sulfatées.
     
     
      Cette
     
     
      identité
     
     
      de
     
     
      composition
     
     
      entre
     
     
      le
     
     
      contenu
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      et
     
     
      celui
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      et 
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      est
     
     
      certainement
     
     
      un
     
     
      fait
     
     
      très
     
     
      général
     
     
      car
     
     
      on
     
     
      la
     
     
      retrouve
     
     
      également
     
     
      chez
     
     
      les
     
     
      hépatocytes.
     
     
      Le
     
     
      compartiment
     
     
      golgien
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      compartiment
     
     
      réticulum
     
     
      contiennent
     
     
      les
     
     
      mêmes
     
     
      consti
     
     
      ɐ
     
     
      tuants
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      proportions
     
     
      et
     
     
      concentrations
     
     
      souvent
     
     
      différentes
     
     
      mais
     
     
      les
     
     
      techniques
     
     
      biochimiques 
     
     
      utilisées
     
     
      ne
     
     
      permettent
     
     
      pas
     
     
      actuelle
     
     
      ɐ
     
     
      ment
     
     
      de
     
     
      détecter
     
     
      les
     
     
      particularités
     
     
      que
     
     
      révèlent
     
     
      les
     
     
      méthodes
     
     
      cytochi-
     
     
      miques
     
     
      pratiquées
     
     
      in
     
     
      situ
     
     
      ;
     
     
      ces
     
     
      méthodes 
     
     
      montrent
     
     
      en
     
     
      effet
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      de 
     
     
      nombreux
     
     
      types
     
     
      cellulaires
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      golgiennes
     
     
      sont
     
     
      riches
     
     
      en 
     
     
      polysaccharides
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      le
     
     
      cas
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      du
     
     
      réticulum;
     
     
      en 
     
     
      étudiant
     
     
      le
     
     
      fonctionnement
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      nous
     
     
      verrons
     
     
      ce
     
     
      que
     
     
      signifient
     
     
      ces
     
     
      observations.
     
     
      7.3.
     
     
      Rôles
     
     
      physiologiques
     
     
      Les
     
     
      observations
     
     
      morphologiques
     
     
      et
     
     
      cytochimiques
     
     
      faites
     
     
      in
     
     
      situ,
     
     
      les
     
     
      analyses
     
     
      biochimiques
     
     
      des
     
     
      fractions
     
     
      nous
     
     
      ont
     
     
      montré
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      branes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      délimitent
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      qui
     
     
      renferment
     
     
      des
     
     
      polypeptides
     
     
      semblables
     
     
      à
     
     
      ceux
     
     
      du
     
     
      contenu
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      du
     
     
      réticu
     
     
      ɐ
     
     
      lum
     
     
      endoplasmique.
     
     
      Comme
     
     
      nous
     
     
      le
     
     
      verrons
     
     
      dans
     
     
      ce
     
     
      chapitre,
     
     
      ces
     
     
      polypeptides 
     
     
      proviennent
     
     
      du
     
     
      réticulum endoplasmique
     
     
      rugueux
     
     
      où 
     
     
      ils
     
     
      ont
     
     
      été
     
     
      synthétisés
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      ribosomes
     
     
      attachés
     
     
      aux
     
     
      membranes.
     
     
      Parve
     
     
      ɐ
     
     
      nus 
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      compartiment
     
     
      golgien,
     
     
      les
     
     
      polypeptides
     
     
      ne
     
     
      demeurent
     
     
      pas
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      dictyosomes
     
     
      mais
     
     
      migrent
     
     
      vers
     
     
      la
     
     
      périphérie
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      et 
     
     
      sont
     
     
      enfin
     
     
      déversés
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace
     
     
      extracellulaire.
     
     
      Cette
     
     
      synthèse
     
     
      de 
     
     
      molécules
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      ensuite
     
     
      exportées
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      milieu
     
     
      extracellulaire
     
     
      est
     
     
      un
     
     
      processus
     
     
      complexe
     
     
      appelé
     
     
      sécrétion
     
     
      ;
     
     
      de
     
     
      nombreux
     
     
      constituants
     
     
      cellulaires
     
     
      participent
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      secrétion
     
     
      et
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      est
     
     
      un
     
     
      de 
     
     
      ceux-ci.
     
     
      Au
     
     
      cours
     
     
      de
     
     
      leur
     
     
      migration
     
     
      vers
     
     
      la
     
     
      périphérie
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule,
     
     
      les
     
     
      produits
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      restent 
     
     
      toujours
     
     
      séparés 
     
     
      du
     
     
      hyaloplasme 
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      origine
     
     
      golgienne
     
     
      qui
     
     
      réalisent
     
     
      ainsi
     
     
      un
     
     
      emballage
     
     
      de
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      ces
     
     
      produits
     
     
      (fig.
     
     
      7.9);
     
     
      en
     
     
      effet
     
     
      ceux-ci
     
     
      quittent
     
     
      les
     
     
      dictyosomes
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      qui
     
     
      bourgeonnent
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      des
     
     
      régions
     
     
      périphériques
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      ou
     
     
      qui
     
     
      proviennent
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      fragmentation
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne.
     
     
      En
     
     
      général
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      fusionnent
     
     
      en
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      volumineux
     
     
      selon
     
     
      les
     
     
      types
     
     
      cellulaires;
     
     
      les
     
     
      glycosyltransférases
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      sulfotransférases
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes
     
     
      achèvent
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      des
     
     
      molécules
     
     
      sécrétées 
     
     
      et
     
     
      terminent
     
     
      également
     
     
      celle
     
     
      de
     
     
      glycoprotéines
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      glycolipides
     
     
      membranaires.
     
     
      Enfin,
     
     
      lors
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      décharge
     
     
      des
     
     
      produits
     
     
      de
     
     
      sécrétion,
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      ou
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      qui
     
     
      les
     
     
      isolent
     
     
      du
     
     
      hyaloplasme
     
     
      fusionnent
     
     
      avec
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      plasmique
     
     
      si
     
     
      bien
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      contribue
     
     
      au
     
     
      renouvellement
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      surface
     
     
      cellu
     
     
      ɐ
     
     
      laire.
     
     
      Quant
     
     
      aux
     
     
      cavités
     
     
      golgiennes
     
     
      ou
     
     
      celles
     
     
      qui
     
     
      en
     
     
      dérivent,
     
     
      elles
     
     
      représentent
     
     
      des
     
     
      compartiments
     
     
      intracellulaires
     
     
      où
     
     
      il
     
     
      y
     
     
      a
     
     
      ségrégation
     
     
      et
     
     
      concentration
     
     
      des
     
     
      produits
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      et
     
     
      éventuellement
     
     
      stockage
     
     
      temporaire
     
     
      de
     
     
      ceux-ci
     
     
      avant
     
     
      leur
     
     
      exportation.
     
     
      7.3.1.
     
     
      Membranes
     
     
      7.3.1.1.
     
     
      EMBALLAGE
     
     
      DES
     
     
      PRODUITS
     
     
      DE
     
     
      SÉCRÉTION
     
     
      Lors
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sécrétion,
     
     
      les
     
     
      chaînes
     
     
      polypeptidiques
     
     
      destinées
     
     
      à
     
     
      être
     
     
      exportées
     
     
      transitent
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      et
     
     
      sont
     
     
      emballées
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      et
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      avant
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      être
     
     
      déchargées
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      milieu 
     
     
      extracellulaire.
     
     
      Ce
     
     
      transport
     
     
      intracellulaire
     
     
      de
     
     
      protéines
     
     
      depuis
     
     
      leur 
     
     
      lieu
     
     
      de
     
     
      synthèse,
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      rugueux,
     
     
      jusqu
     
     
      ’
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      exté
     
     
      ɐ
     
     
      rieur
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      en
     
     
      passant
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      a
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      abord
     
     
      été 
     
     
      démontré
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      pancréas
     
     
      exocrine
     
     
      de
     
     
      cobaye.
     
     
      Par
     
     
      des
     
     
      expériences
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      incorporation
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      acides
     
     
      aminés
     
     
      radioactifs
     
     
      faites
     
     
      principalement
     
     
      in
     
     
      vitro,
     
     
      Palade
     
     
      et
     
     
      son
     
     
      école
     
     
      (1961-1972)
     
     
      ont
     
     
      pu
     
     
      suivre
     
     
      les
     
     
      diverses
     
     
      étapes
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sécrétion
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      acineuses,
     
     
      étapes
     
     
      qui
     
     
      ont
     
     
      été
     
     
      retrou
     
     
      ɐ
     
     
      vées
     
     
      avec
     
     
      quelques
     
     
      variantes
     
     
      dans
     
     
      tous
     
     
      les
     
     
      autres
     
     
      types
     
     
      de
     
     
      cellules 
     
     
      sécrétrices
     
     
      (le
     
     
      frontispice
     
     
      du
     
     
      chapitre
     
     
      6
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      volume
     
     
      I
     
     
      ainsi
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      figure
     
     
      7.
     
     
      1
     
     
      4
     
     
      montrent
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      de
     
     
      ces 
     
     
      cellules).
     
     
      Les
     
     
      expériences
     
     
      in
     
     
      vitro
     
     
      sont
     
     
      faites
     
     
      en
     
     
      employant
     
     
      des
     
     
      tranches
     
     
      minces
     
     
      de
     
     
      pan
     
     
      ɐ
     
     
      créas
     
     
      (0,5
     
     
      mm
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur)
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      incubées
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      nutritif
     
     
      où
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      acineuses
     
     
      continuent
     
     
      à
     
     
      sécréter
     
     
      normalement
     
     
      pendant
     
     
      quelques
     
     
      heures
     
     
      les
     
     
      hydrolases
     
     
      du
     
     
      suc
     
     
      pancréatique
     
     
      (fig.
     
     
      7.10).
     
     
      Les
     
     
      tranches
     
     
      sont
     
     
      tout
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      abord
     
     
      placées
     
     
      quelques
     
     
      minutes
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      «
     
     
      chaud
     
     
      »
     
     
      contenant
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      leucine
     
     
      —
     
     
      'H
     
     
      ou
     
     
      l4
     
     
      C:
     
     
      ce
     
     
      séjour
     
     
      de
     
     
      courte
     
     
      durée
     
     
      en 
     
     
      présence
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      précurseur
     
     
      radioactif
     
     
      est
     
     
      appelé
     
     
      puise.
     
     
      Après
     
     
      ce
     
     
      puise,
     
     
      les
     
     
      tranches
     
     
      de
     
     
      pancréas
     
     
      sont
     
     
      replacées
     
     
      pendant
     
     
      un
     
     
      temps
     
     
      plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      long
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      «
     
     
      froid
     
     
      »
     
     
      de
     
     
      même
     
     
      composition
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      premier
     
     
      milieu
     
     
      mais
     
     
      la
     
     
      leucine
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      contient
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      radioactive;
     
     
      la
     
     
      leucine
     
     
      radioactive,
     
     
      qui
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      a
     
     
      pas
     
     
      été
     
     
      incorporée
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      chaînes
     
     
      polypeptidiques
     
     
      durant
     
     
      le
     
     
      puise,
     
     
      est
     
     
      ainsi
     
     
      très
     
     
      fortement
     
     
      diluée
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      milieu
     
     
      froid
     
     
      ;
     
     
      sa
     
     
      concen
     
     
      ɐ
     
     
      tration
     
     
      devient
     
     
      si
     
     
      basse
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      chaînes
     
     
      polypeptidiques
     
     
      synthétisées
     
     
      alors
     
     
      ont
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      Figure
     
     
      7.9
     
     
      Emballage
     
     
      des
     
     
      produits
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      par
     
     
      l'appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi.
     
     
      a)
     
     
      Schéma
     
     
      montrant
     
     
      les
     
     
      principales
     
     
      étapes
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sécrétion.
     
     
      Les
     
     
      produits
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      qui
     
     
      remplissent
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      sont
     
     
      emballés
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion;
     
     
      ces
     
     
      vésicules
     
     
      prennent
     
     
      naissance
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      soit
     
     
      par
     
     
      bourgeonnement
     
     
      du
     
     
      bord
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      soit
     
     
      par
     
     
      fragmentation
     
     
      de
     
     
      ceux-Ci.
     
     
      En
     
     
      fusionnant,
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      donnent
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      qui 
     
     
      migrent
     
     
      vers
     
     
      la
     
     
      périphérie
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule.
     
     
      Lors
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      fusion
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      limitant
     
     
      un
     
     
      grain
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      avec
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      plasmique
     
     
      les
     
     
      produits
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      sont
     
     
      déchargés
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace 
     
     
      extracellulaire
     
     
      par
     
     
      exocytose.
     
     
      b) 
     
     
      Coupe
     
     
      de
     
     
      cellule
     
     
      muqueuse
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      escàrgot.
     
     
      De
     
     
      nombreuses
     
     
      vésicules
     
     
      de 
     
     
      sécrétion
     
     
      vs
     
     
      se
     
     
      forment
     
     
      sur
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      D
     
     
      et
     
     
      donnent
     
     
      naissance
     
     
      à
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      gs
     
     
      riches
     
     
      en
     
     
      glycoprotéines.
     
     
      Entre
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      rugueux
     
     
      rer
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      des
     
     
      dictyosomes
     
     
      on
     
     
      distingue
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      vt.
     
     
      Le
     
     
      frontispice
     
     
      de
     
     
      ce
     
     
      chapitre
     
     
      montre
     
     
      le
     
     
      même
     
     
      type
     
     
      de
     
     
      cellule
     
     
      imprégnée
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      tétroxyde
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium;
     
     
      15
     
     
      000
     
     
      (glandes
     
     
      muqueuses
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      génital,
     
     
      micrographie
     
     
      électronique
     
     
      L.
     
     
      Ovtracht,
     
     
      1968).
     
     
      espace
     
     
      extracellulaire
     
     
      produits
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      membrane
     
     
      plasmique
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      décharge
     
     
      par
     
     
      exocytose
     
     
      vésicule
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      migration
     
     
      emballage
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      saccules
     
     
      golgiens
     
     
      dictyosome
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      transport
     
     
      O
     
     
      O
     
     
      O
     
     
      o
     
     
      o
     
     
      o
     
     
      o
     
     
      ségrégation
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      ;7y
     
     
      rer
     
     
      •
     
     
      ms
     
     
      rw
     
     
      uii
     
     
      mz.
     
     
      18
     
     
      Appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      pancréas
     
     
      Figure
     
     
      7.10
     
     
      Principe
     
     
      des
     
     
      expériences
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      incorporation
     
     
      faite
     
     
      in
     
     
      vitro
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      pancréas
     
     
      de
     
     
      cobaye.
     
     
      Après
     
     
      le
     
     
      prélèvement
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organe,
     
     
      celui-ci
     
     
      est
     
     
      découpé
     
     
      en
     
     
      tranches
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      demi-millimètre
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur.
     
     
      Ces
     
     
      tranches
     
     
      sont
     
     
      tout
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      abord
     
     
      incubées
     
     
      3
     
     
      minutes
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      de
     
     
      culture
     
     
      contenant
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      leucine
     
     
      tritiée.
     
     
      Après
     
     
      ce
     
     
      puise,
     
     
      les
     
     
      tranches
     
     
      sont
     
     
      transférées
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      de
     
     
      culture
     
     
      contenant
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      leucine
     
     
      non
     
     
      radioactive.
     
     
      Les
     
     
      molécules
     
     
      de
     
     
      leucine
     
     
      tritiée
     
     
      qui
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      ont
     
     
      pas
     
     
      été
     
     
      incorporées
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      chaînes
     
     
      polypeptidiques
     
     
      pendant
     
     
      le
     
     
      puise
     
     
      sont
     
     
      ainsi 
     
     
      fortement
     
     
      diluées
     
     
      ;
     
     
      elles
     
     
      sont
     
     
      en
     
     
      quelque
     
     
      sorte
     
     
      «
     
     
      chassées
     
     
      »
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      où
     
     
      le
     
     
      nom
     
     
      de
     
     
      chasse
     
     
      donné
     
     
      à
     
     
      cette
     
     
      étape
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      expérience.
     
     
      Après
     
     
      des
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      chasse
     
     
      plus 
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      longs,
     
     
      les
     
     
      échantillons
     
     
      sont
     
     
      utilisés
     
     
      soit
     
     
      pour
     
     
      des
     
     
      études
     
     
      en
     
     
      autoradiographie,
     
     
      soit
     
     
      pour
     
     
      des
     
     
      études
     
     
      biochimiques.
     
     
      une
     
     
      radioactivité
     
     
      spécifique*
     
     
      trop
     
     
      faible
     
     
      pour
     
     
      être
     
     
      détectée.
     
     
      Par
     
     
      ce
     
     
      moyen
     
     
      appelé
     
     
      chasse
     
     
      on
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      a
     
     
      plus
     
     
      à
     
     
      tenir
     
     
      compte
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      leucine
     
     
      radioactive
     
     
      qui
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      a
     
     
      pas
     
     
      été 
     
     
      utilisée
     
     
      pour
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      protéique.
     
     
      Pratiquement
     
     
      après
     
     
      un
     
     
      puise
     
     
      de
     
     
      3
     
     
      minutes,
     
     
      les
     
     
      tranches
     
     
      sont
     
     
      soit
     
     
      étudiées
     
     
      immédiatement,
     
     
      soit
     
     
      incubées
     
     
      ensuite
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      milieu
     
     
      froid
     
     
      pendant
     
     
      des
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      chasse
     
     
      de
     
     
      7,
     
     
      17,
     
     
      37,
     
     
      57,
     
     
      et
     
     
      117
     
     
      minutes,
     
     
      la
     
     
      durée
     
     
      totale
     
     
      des
     
     
      expériences
     
     
      étant
     
     
      donc
     
     
      respectivement
     
     
      de
     
     
      3,
     
     
      10,
     
     
      20,
     
     
      40
     
     
      minutes,
     
     
      1
     
     
      heure
     
     
      et
     
     
      2
     
     
      heures.
     
     
      Les
     
     
      échantil
     
     
      ɐ
     
     
      lons
     
     
      sont
     
     
      ensuite
     
     
      fixés
     
     
      pour
     
     
      être
     
     
      étudiés
     
     
      par
     
     
      autoradiographie
     
     
      ou
     
     
      sont
     
     
      utilisés
     
     
      pour
     
     
      la
     
     
      préparation
     
     
      des
     
     
      fractions.
     
     
      Étude
     
     
      par
     
     
      autoradiographie
     
     
      Par
     
     
      autoradiographie**
     
     
      on
     
     
      met
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cellules 
     
     
      acineuses
     
     
      le
     
     
      transport
     
     
      des
     
     
      chaînes
     
     
      polypeptidiques
     
     
      que
     
     
      nous
     
     
      avons
     
     
      décrit
     
     
      plus
     
     
      haut,
     
     
      mais
     
     
      la
     
     
      résolution
     
     
      de
     
     
      cette
     
     
      technique
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      suffi
     
     
      ɐ
     
     
      sante
     
     
      pour
     
     
      déterminer
     
     
      avec
     
     
      précision
     
     
      les
     
     
      voies
     
     
      de
     
     
      cheminement
     
     
      de 
     
     
      ces
     
     
      molécules
     
     
      (fig.
     
     
      7.11
     
     
      et
     
     
      7.12).
     
     
      En
     
     
      effet,
     
     
      les
     
     
      électrons
     
     
      émis
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      atomes
     
     
      de
     
     
      tritium
     
     
      du
     
     
      précurseur
     
     
      radioactif
     
     
      ont
     
     
      une
     
     
      énergie
     
     
      suffisante 
     
     
      pour
     
     
      réduire
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      bromure
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      émulsion
     
     
      se
     
     
      trou
     
     
      ɐ
     
     
      vant
     
     
      jusqu
     
     
      ’
     
     
      à
     
     
      une
     
     
      distance
     
     
      de
     
     
      0,5
     
     
      micron
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      source
     
     
      émissive;
     
     
      dans
     
     
      ces
     
     
      conditions
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      possible
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      affirmer
     
     
      que
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      marquées
     
     
      se
     
     
      trouvent
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      de
     
     
      grande
     
     
      taille
     
     
      qui
     
     
      dans
     
     
      ces
     
     
      cellules
     
     
      sont
     
     
      appelés
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène
     
     
      (ils
     
     
      renferment
     
     
      des
     
     
      enzymes
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      hydrolases 
     
     
      du
     
     
      suc
     
     
      pancréatique),
     
     
      on
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      exclure
     
     
      que
     
     
      ces
     
     
      molé
     
     
      ɐ
     
     
      cules
     
     
      radioactives
     
     
      se
     
     
      trouvent
     
     
      également
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      hyaloplasme;
     
     
      lorsque
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      est
     
     
      localisée
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      rugueux
     
     
      ou
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      on
     
     
      ne
     
     
      sait
     
     
      si
     
     
      les
     
     
      chaînes
     
     
      polypeptidiques,
     
     
      où
     
     
      est
     
     
      incorporée
     
     
      la
     
     
      leucine,
     
     
      sont
     
     
      situées
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      très
     
     
      aplaties
     
     
      (0,02
     
     
      à
     
     
      0,05
     
     
      micron
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur)
     
     
      que
     
     
      limitent
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      organites,
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      elles-mêmes
     
     
      ou
     
     
      encore
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      hyaloplasme
     
     
      voisin.
     
     
      De
     
     
      plus
     
     
      la
     
     
      taille
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent,
     
     
      qui
     
     
      dépend
     
     
      du
     
     
      mode
     
     
      de
     
     
      développement
     
     
      photographique
     
     
      utilisé,
     
     
      ne
     
     
      peut
     
     
      être
     
     
      inférieure
     
     
      à
     
     
      0,3
     
     
      micron,
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      limite
     
     
      encore
     
     
      la
     
     
      résolution.
     
     
      prélèvement 
     
     
      du
     
     
      pancréas
     
     
      leucine
     
     
      -
     
     
      3
     
     
      H
     
     
      incubation
     
     
      dans
     
     
      milieu
     
     
      de
     
     
      culture
     
     
      de
     
     
      tranches
     
     
      minces
     
     
      chasse
     
     
      leucine
     
     
      non
     
     
      radioactive
     
     
      *
     
     
      La
     
     
      radioactivité
     
     
      spécifique
     
     
      est
     
     
      le
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      coups
     
     
      par
     
     
      minute
     
     
      enregistré
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      compteur,
     
     
      ceci
     
     
      par
     
     
      unité
     
     
      de
     
     
      poids
     
     
      de
     
     
      substances
     
     
      radioactives.
     
     
      **
     
     
      Pour
     
     
      plus
     
     
      de
     
     
      détails
     
     
      sur
     
     
      cette
     
     
      technique
     
     
      voir
     
     
      M,
     
     
      Durand
     
     
      et
     
     
      P.
     
     
      Favard,
     
     
      La
     
     
      Cellule,
     
     
      Hermann
     
     
      1974.
     
     
      Rôles
     
     
      physiologiques
     
     
      19
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      Figure
     
     
      7.11
     
     
      Transport
     
     
      intracellulaire
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      sécrétées
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      acineuses
     
     
      du
     
     
      pancréas
     
     
      :
     
     
      mise
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      par
     
     
      autoradiographie.
     
     
      Tranches
     
     
      de
     
     
      pancréas
     
     
      de
     
     
      cobaye
     
     
      ayant
     
     
      été
     
     
      incubées 
     
     
      pendant
     
     
      3
     
     
      minutes
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      contenant
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      leucine-
     
     
      3
     
     
      H
     
     
      et
     
     
      qui
     
     
      après
     
     
      ce
     
     
      puise
     
     
      ont
     
     
      été
     
     
      placées
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      non
     
     
      radioactif
     
     
      pendant
     
     
      un
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      chasse
     
     
      plus 
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      long.
     
     
      En
     
     
      fin
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      expérience
     
     
      les
     
     
      échantillons
     
     
      sont
     
     
      fixés
     
     
      au
     
     
      tétroxyde
     
     
      d'osmium
     
     
      et
     
     
      inclus
     
     
      dans
     
     
      une
     
     
      résine
     
     
      époxy.
     
     
      A
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aide
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      ultra-microtome
     
     
      on
     
     
      réalise
     
     
      des
     
     
      coupes
     
     
      minces
     
     
      de
     
     
      0,02
     
     
      micron
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      sur
     
     
      lesquelles
     
     
      est
     
     
      coulée
     
     
      une
     
     
      émulsion
     
     
      photographique.
     
     
      Après
     
     
      3
     
     
      semaines
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      exposition
     
     
      les
     
     
      préparations
     
     
      sont
     
     
      révélées
     
     
      et
     
     
      observées
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      électronique.
     
     
      Les
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      visibles
     
     
      sur
     
     
      les
     
     
      coupes
     
     
      minces
     
     
      indiquent
     
     
      les
     
     
      régions
     
     
      où
     
     
      sont
     
     
      localisées
     
     
      les
     
     
      chaînes
     
     
      polypeptidiques
     
     
      contenant
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      leucine
     
     
      radioactive,
     
     
      leucine
     
     
      qui
     
     
      a
     
     
      été 
     
     
      incorporée
     
     
      pendant
     
     
      les
     
     
      3
     
     
      minutes
     
     
      de
     
     
      puise.
     
     
      a) 
     
     
      Autoradiographie
     
     
      réalisée
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      fin
     
     
      du
     
     
      puise
     
     
      de 
     
     
      3
     
     
      minutes.
     
     
      Les
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      Ag
     
     
      sont
     
     
      localisés
     
     
      essentiellement
     
     
      sur
     
     
      la
     
     
      région
     
     
      basale
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      acineuse
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      riche
     
     
      en
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      rugueux
     
     
      rer;
     
     
      zy,
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène.
     
     
      b)
     
     
      Autoradiographie
     
     
      réalisée
     
     
      après
     
     
      une
     
     
      chasse
     
     
      de
     
     
      7
     
     
      minutes.
     
     
      La
     
     
      majorité
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      Ag
     
     
      est
     
     
      située 
     
     
      sur
     
     
      la
     
     
      région
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      flèches
     
     
      indiquent
     
     
      les
     
     
      limites.
     
     
      La
     
     
      région
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      rugueux
     
     
      rer
     
     
      est
     
     
      par
     
     
      contre
     
     
      très
     
     
      peu
     
     
      marquée.
     
     
      c)
     
     
      Autoradiographie
     
     
      réalisée
     
     
      après
     
     
      une
     
     
      chasse
     
     
      de
     
     
      37
     
     
      minutes.
     
     
      Les
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      Ag
     
     
      sont
     
     
      localisés
     
     
      principalement
     
     
      sur
     
     
      les
     
     
      jeunes
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      vac
     
     
      appelés
     
     
      encore
     
     
      vacuoles
     
     
      de
     
     
      concentration.
     
     
      d) 
     
     
      Autoradiographie
     
     
      réalisée
     
     
      après
     
     
      une
     
     
      chasse
     
     
      de
     
     
      117
     
     
      minutes.
     
     
      Les
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      Ag
     
     
      sont
     
     
      situés
     
     
      sur
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      matures
     
     
      appelés
     
     
      grains
     
     
      de 
     
     
      zymogène
     
     
      zy
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      région
     
     
      apicale
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      acineuses 
     
     
      (ces
     
     
      grains
     
     
      renfermant
     
     
      les
     
     
      enzymes
     
     
      du
     
     
      suc
     
     
      pancréatique).
     
     
      La
     
     
      présence
     
     
      de
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      Ag
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      lumière
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      acinus
     
     
      lu
     
     
      montre
     
     
      que
     
     
      des
     
     
      chaînes 
     
     
      polypeptidiques
     
     
      radioactives
     
     
      ont
     
     
      été
     
     
      rejetées
     
     
      hors
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      acineuses.
     
     
      M,
     
     
      mitochondries;
     
     
      N,
     
     
      noyau;
     
     
      x
     
     
      10
     
     
      000
     
     
      (micrographies
     
     
      électroniques
     
     
      J.D.
     
     
      Jamieson
     
     
      et
     
     
      G.E.
     
     
      Palade,
     
     
      1967).
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      Figure
     
     
      7.12
     
     
      (ci-dessous)
     
     
      Participation
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      l'appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      au
     
     
      transport
     
     
      intracellulaire
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      sécrétées
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      acineuses
     
     
      du
     
     
      pancréas.
     
     
      Courbes
     
     
      montrant
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      évolution
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      des
     
     
      structures
     
     
      cellulaires
     
     
      impliquées
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      transport
     
     
      des
     
     
      protéines,
     
     
      les
     
     
      conditions
     
     
      expérimentales
     
     
      étant
     
     
      les
     
     
      mêmes
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      figure
     
     
      précédente.
     
     
      On
     
     
      compte
     
     
      sur
     
     
      les
     
     
      micrographies
     
     
      le
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      situés
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      rugueux,
     
     
      sur
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      et
     
     
      sur
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène.
     
     
      Pour
     
     
      chacune
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      structures
     
     
      les
     
     
      résultats
     
     
      sont
     
     
      exprimés
     
     
      en
     
     
      pourcentage
     
     
      du
     
     
      nombre
     
     
      total
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      comptés
     
     
      pour
     
     
      des
     
     
      temps
     
     
      de 
     
     
      chasse
     
     
      de
     
     
      7,
     
     
      17,
     
     
      37,
     
     
      57
     
     
      et
     
     
      117
     
     
      minutes.
     
     
      Le
     
     
      puise
     
     
      étant
     
     
      de
     
     
      3
     
     
      minutes,
     
     
      la
     
     
      durée
     
     
      totale
     
     
      des
     
     
      expériences
     
     
      est
     
     
      respectivement
     
     
      de
     
     
      10,
     
     
      20,
     
     
      40,
     
     
      60
     
     
      et
     
     
      120
     
     
      minutes.
     
     
      A
     
     
      la
     
     
      fin
     
     
      du
     
     
      puise
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      sont
     
     
      localisés
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      rugueux
     
     
      et
     
     
      il
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      y
     
     
      en
     
     
      a
     
     
      pas
     
     
      sur
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène.
     
     
      Pour
     
     
      des
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      chasse
     
     
      de
     
     
      plus
     
     
      en
     
     
      plus
     
     
      longs
     
     
      on
     
     
      constate
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      pourcentage
     
     
      du
     
     
      nombre
     
     
      de
     
     
      grains
     
     
      diminue
     
     
      progressivement
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      ;
     
     
      sur
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de 
     
     
      Golgi
     
     
      ce
     
     
      pourcentage
     
     
      augmente,
     
     
      passe
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      maximum
     
     
      15
     
     
      minutes
     
     
      environ
     
     
      après
     
     
      le
     
     
      début
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      incubation
     
     
      en
     
     
      présence
     
     
      de
     
     
      leucine-
     
     
      ’
     
     
      H
     
     
      puis
     
     
      diminue;
     
     
      sur
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène
     
     
      le
     
     
      pourcentage
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      argent
     
     
      augmente
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      abord
     
     
      rapidement,
     
     
      puis
     
     
      pour
     
     
      des
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      chasse
     
     
      dont
     
     
      la
     
     
      durée
     
     
      est
     
     
      supérieure
     
     
      à
     
     
      37
     
     
      minutes,
     
     
      cette
     
     
      augmentation
     
     
      est
     
     
      plus
     
     
      lente
     
     
      (d
     
     
      ’
     
     
      après
     
     
      J.D.
     
     
      Jamieson,
     
     
      1975).
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      |
     
     
      zymogène
     
     
      |
     
     
      temps
     
     
      en
     
     
      minutes
     
     
      chasse
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      endoplasmique
     
     
      rugueux
     
     
      _______
     
     
      réticulum
     
     
      Rôles
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      Figure
     
     
      7.13
     
     
      Transport
     
     
      intracellulaire
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      sécrétées
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      acineuses
     
     
      du
     
     
      pancréas
     
     
      :
     
     
      mise
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      par
     
     
      mesure
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      spécifique
     
     
      de
     
     
      fractions.
     
     
      Les
     
     
      fractions
     
     
      sont
     
     
      préparées
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      tranches
     
     
      de
     
     
      pancréas
     
     
      de
     
     
      cobaye
     
     
      incubées
     
     
      pendant
     
     
      3
     
     
      minutes
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      milieu
     
     
      contenant 
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      leucine
     
     
      —
     
     
      1
     
     
      4
     
     
      C,
     
     
      puise
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      suivi
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      chasse
     
     
      de
     
     
      durée
     
     
      plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      longue.
     
     
      a) 
     
     
      Fraction
     
     
      microsomes
     
     
      rugueux.
     
     
      Cette
     
     
      fraction
     
     
      correspond
     
     
      au
     
     
      réticulum
     
     
      rugueux
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      acineuses
     
     
      qui
     
     
      a
     
     
      été
     
     
      fragmenté
     
     
      en
     
     
      vésicules
     
     
      ;
     
     
      ri,
     
     
      ribosomes
     
     
      attachés
     
     
      aux
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      microsomes;
     
     
      x
     
     
      60
     
     
      000.
     
     
      b)
     
     
      Fraction
     
     
      microsomes
     
     
      lisses.
     
     
      Cette
     
     
      fraction
     
     
      correspond
     
     
      à
     
     
      l'appareil
     
     
      de 
     
     
      Golgi
     
     
      ;
     
     
      elle
     
     
      est
     
     
      constituée
     
     
      de
     
     
      vésicules
     
     
      v
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      fragments
     
     
      de
     
     
      saccules
     
     
      aplatis
     
     
      sa
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      ne
     
     
      portent
     
     
      pas
     
     
      de
     
     
      ribosomes;
     
     
      x
     
     
      60
     
     
      000.
     
     
      c)
     
     
      Fraction
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène;
     
     
      X
     
     
      6
     
     
      000.
     
     
      (a,
     
     
      b
     
     
      et
     
     
      c
     
     
      :
     
     
      micrographies
     
     
      électroniques
     
     
      J.D.
     
     
      Jamieson
     
     
      et
     
     
      G.E.
     
     
      Palade,
     
     
      1967).
     
     
      d) 
     
     
      Radioactivité
     
     
      spécifique
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      des
     
     
      fractions
     
     
      microsomes
     
     
      et
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène
     
     
      pour
     
     
      des
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      chasse
     
     
      de
     
     
      17,
     
     
      37
     
     
      et
     
     
      57
     
     
      minutes;
     
     
      le
     
     
      puise 
     
     
      étant
     
     
      de
     
     
      3
     
     
      minutes,
     
     
      les
     
     
      expériences
     
     
      durent
     
     
      respectivement
     
     
      20,
     
     
      40
     
     
      et
     
     
      60
     
     
      minutes.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      évolution
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      spécifique
     
     
      des
     
     
      fractions
     
     
      est
     
     
      comparable
     
     
      à
     
     
      celle
     
     
      obtenue
     
     
      in
     
     
      situ
     
     
      par
     
     
      autoradiographie
     
     
      (voir
     
     
      la
     
     
      figure
     
     
      précédente).
     
     
      La
     
     
      radioactivité
     
     
      spécifique
     
     
      du
     
     
      surnageant
     
     
      reste
     
     
      constante
     
     
      ce
     
     
      qui 
     
     
      montre
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      au
     
     
      cours
     
     
      de
     
     
      leur
     
     
      cheminement
     
     
      intracellulaire,
     
     
      les
     
     
      protéines
     
     
      du
     
     
      suc
     
     
      pancréatique
     
     
      restent
     
     
      toujours
     
     
      séparées
     
     
      du
     
     
      hyaloplasme
     
     
      (d
     
     
      ’
     
     
      après
     
     
      J.D.
     
     
      Jamieson
     
     
      et
     
     
      G.E.
     
     
      Palade,
     
     
      1967).
     
     
      6
     
     
      000
     
     
      -
     
     
      5
     
     
      000-
     
     
      fraction
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène
     
     
      4
     
     
      000-
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      3
     
     
      ooo-
     
     
      microsomes
     
     
      rugueux
     
     
      2
     
     
      000
     
     
      -
     
     
      surnageant
     
     
      1
     
     
      000
     
     
      -
     
     
      temps
     
     
      en
     
     
      minutes
     
     
      chasse
     
     
      22
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      Etude
     
     
      par
     
     
      mesure
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      spécifique
     
     
      de
     
     
      fractions
     
     
      Par
     
     
      contre,
     
     
      en
     
     
      étudiant
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      évolution
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      spécifique 
     
     
      de
     
     
      fractions
     
     
      microsomes
     
     
      rugueux,
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      et
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      on
     
     
      montre
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      hydrolases
     
     
      sécrétées
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      cellules 
     
     
      acineuses
     
     
      ne
     
     
      passent
     
     
      à
     
     
      aucun
     
     
      moment
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      hyaloplasme
     
     
      pendant
     
     
      leur
     
     
      transport
     
     
      intracellulaire
     
     
      (fig.
     
     
      7.13).
     
     
      Après
     
     
      avoir
     
     
      été
     
     
      transférées
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      rugueux
     
     
      lors
     
     
      de
     
     
      leur
     
     
      synthèse,
     
     
      les
     
     
      pro
     
     
      ɐ
     
     
      téines
     
     
      sont
     
     
      transportées
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      qui
     
     
      se
     
     
      forment
     
     
      par
     
     
      bourgeonnement
     
     
      des
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      branes
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      situées
     
     
      en
     
     
      regard
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      des
     
     
      dictyo-
     
     
      somes.
     
     
      Les
     
     
      protéines
     
     
      quittent
     
     
      ensuite
     
     
      la
     
     
      région
     
     
      golgienne
     
     
      emballées
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      qui
     
     
      naissent
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      périphérie
     
     
      des
     
     
      saccules 
     
     
      ou
     
     
      qui
     
     
      proviennent
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      fragmentation
     
     
      de
     
     
      saccules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne.
     
     
      Enfin
     
     
      par
     
     
      fusion 
     
     
      des
     
     
      membranes 
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      se
     
     
      réalisent
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      plus
     
     
      volumineux
     
     
      qui
     
     
      contiennent
     
     
      les
     
     
      protéines
     
     
      (fig.
     
     
      7.14).
     
     
      Pratiquement
     
     
      après
     
     
      un
     
     
      puise
     
     
      de
     
     
      3
     
     
      minutes
     
     
      en
     
     
      présence
     
     
      de
     
     
      leucine
     
     
      —
     
     
      14
     
     
      C
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      chasse
     
     
      échelonnés
     
     
      entre
     
     
      7
     
     
      et
     
     
      57
     
     
      minutes,
     
     
      les
     
     
      tranches
     
     
      de
     
     
      pancréas
     
     
      sont 
     
     
      homogénéisées;
     
     
      par
     
     
      centrifugation
     
     
      différentielle
     
     
      sont
     
     
      isolées
     
     
      successivement 
     
     
      une
     
     
      fraction
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène,
     
     
      une
     
     
      fraction
     
     
      microsomes
     
     
      rugueux
     
     
      qui
     
     
      corres
     
     
      ɐ
     
     
      pond
     
     
      au
     
     
      réticulum
     
     
      rugueux,
     
     
      une
     
     
      fraction
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      qui
     
     
      correspond
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      (il
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      y
     
     
      a
     
     
      pas
     
     
      de
     
     
      réticulum
     
     
      lisse
     
     
      développé
     
     
      dans
     
     
      ces
     
     
      cellules)
     
     
      ;
     
     
      le
     
     
      surnageant
     
     
      final
     
     
      représente
     
     
      le
     
     
      hyaloplasme
     
     
      dilué.
     
     
      Les
     
     
      fractions
     
     
      renferment
     
     
      la
     
     
      plus
     
     
      grande
     
     
      part
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      mesurée
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      homogénat
     
     
      total;
     
     
      cette 
     
     
      radioactivité
     
     
      est
     
     
      celle
     
     
      du
     
     
      contenu
     
     
      des
     
     
      microsomes
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène 
     
     
      puisqu
     
     
      ’
     
     
      elle
     
     
      disparaît 
     
     
      après
     
     
      extraction
     
     
      alcaline
     
     
      du
     
     
      contenu,
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      seules
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      étant
     
     
      que
     
     
      faiblement
     
     
      radioactives.
     
     
      A
     
     
      la
     
     
      fin
     
     
      du 
     
     
      puise
     
     
      de
     
     
      3
     
     
      minutes,
     
     
      on
     
     
      constate
     
     
      que
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      est
     
     
      élevée
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      microsomes
     
     
      rugueux,
     
     
      plus
     
     
      faible
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      et
     
     
      nulle
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène.
     
     
      Puis
     
     
      pour
     
     
      un
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      chasse
     
     
      de
     
     
      7
     
     
      minutes
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      augmente
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      microsomes
     
     
      lisses
     
     
      et
     
     
      diminue
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      microsomes
     
     
      rugueux,
     
     
      la
     
     
      fraction
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène
     
     
      étant
     
     
      alors
     
     
      radioactive.
     
     
      Enfin
     
     
      pour
     
     
      des
     
     
      temps
     
     
      de
     
     
      chasse
     
     
      de
     
     
      17
     
     
      et
     
     
      57
     
     
      minutes
     
     
      la
     
     
      radio
     
     
      ɐ
     
     
      activité
     
     
      décroît
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      microsomes
     
     
      en
     
     
      même
     
     
      temps
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      elle
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      accroît
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène.
     
     
      Au
     
     
      cours
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      expériences
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      du
     
     
      surnageant
     
     
      reste
     
     
      constante
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      montre
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      protéines
     
     
      radioactives
     
     
      sont
     
     
      transportées
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      compartiment
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      vésicules
     
     
      closes
     
     
      :
     
     
      en
     
     
      effet
     
     
      si
     
     
      ces
     
     
      protéines
     
     
      étaient
     
     
      transférées
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      ce 
     
     
      dernier
     
     
      aux
     
     
      grains 
     
     
      de
     
     
      zymogène
     
     
      en
     
     
      passant
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      hyaloplasme,
     
     
      la
     
     
      radioactivité
     
     
      augmenterait
     
     
      de
     
     
      2
     
     
      à
     
     
      3
     
     
      fois
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      surnageant
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      le
     
     
      cas.
     
     
      Ce
     
     
      mode
     
     
      de
     
     
      cheminement
     
     
      intracellulaire
     
     
      des
     
     
      chaînes
     
     
      polypepti
     
     
      ɐ
     
     
      diques
     
     
      sécrétées
     
     
      est
     
     
      un
     
     
      phénomène
     
     
      très
     
     
      général
     
     
      :
     
     
      il
     
     
      existe
     
     
      aussi
     
     
      bien 
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      animales
     
     
      que
     
     
      végétales
     
     
      ;
     
     
      on
     
     
      le
     
     
      met
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      par
     
     
      autoradiographie
     
     
      ou
     
     
      en
     
     
      étudiant
     
     
      la
     
     
      cinétique
     
     
      du
     
     
      marquage
     
     
      de
     
     
      frac
     
     
      ɐ
     
     
      tions
     
     
      après
     
     
      incorporation
     
     
      in
     
     
      vivo
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      précurseur
     
     
      (selon
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organisme,
     
     
      le
     
     
      précurseur
     
     
      radioactif
     
     
      est
     
     
      injecté
     
     
      dans
     
     
      celui-ci
     
     
      ou
     
     
      ajouté
     
     
      au
     
     
      milieu 
     
     
      liquide
     
     
      dans
     
     
      lequel
     
     
      il
     
     
      vit).
     
     
      Le
     
     
      déroulement
     
     
      chronologique
     
     
      des
     
     
      princi
     
     
      ɐ
     
     
      pales
     
     
      étapes
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sécrétion
     
     
      est
     
     
      à
     
     
      peu
     
     
      près
     
     
      toujours
     
     
      du
     
     
      même
     
     
      ordre
     
     
      de 
     
     
      grandeur
     
     
      :
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      ségrégation
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      Figure
     
     
      7.14
     
     
      Voies
     
     
      de
     
     
      cheminement
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      sécrétées
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      acineuse
     
     
      du
     
     
      pancréas.
     
     
      Les
     
     
      acides
     
     
      aminés
     
     
      qui
     
     
      pénètrent
     
     
      principalement
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      région
     
     
      basale
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      sont
     
     
      incorporés
     
     
      en
     
     
      protéines.
     
     
      Les
     
     
      protéines
     
     
      du
     
     
      suc
     
     
      pancréatique
     
     
      sont
     
     
      synthétisées
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      ribosomes
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      rugueux
     
     
      et
     
     
      transférées
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cavités
     
     
      de
     
     
      ce
     
     
      réticulum
     
     
      où
     
     
      elles
     
     
      cheminent
     
     
      jusque
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      région
     
     
      supranucléaire.
     
     
      Ces
     
     
      protéines
     
     
      transitent
     
     
      ensuite
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      saccules
     
     
      de 
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      qui
     
     
      donnent
     
     
      naissance
     
     
      à
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      immatures
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      vacuoles
     
     
      de
     
     
      concentration.
     
     
      Le
     
     
      contenu
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      vacuoles
     
     
      se
     
     
      concentre
     
     
      en
     
     
      donnant
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène
     
     
      matures
     
     
      qui
     
     
      migrent
     
     
      vers
     
     
      la
     
     
      région
     
     
      apicale.
     
     
      Par 
     
     
      exocytose,
     
     
      le
     
     
      contenu
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      zymogène
     
     
      est
     
     
      déversé 
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      lumière
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      acinus.
     
     
      Les
     
     
      jonctions
     
     
      intercellulaires
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      région
     
     
      apicale
     
     
      et
     
     
      en
     
     
      particulier
     
     
      la
     
     
      zonula
     
     
      occludens
     
     
      empêchent
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      produits
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      ressortent
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      lumière
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      acinus
     
     
      en
     
     
      passant
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      espaces
     
     
      intercellulaires
     
     
      situés
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      faces
     
     
      latérales
     
     
      des
     
     
      cellules
     
     
      (d
     
     
      ’
     
     
      après
     
     
      J.D.
     
     
      Jamieson,
     
     
      1975).
     
     
      sortie
     
     
      des
     
     
      enzymes
     
     
      lumière
     
     
      de
     
     
      l'acinus
     
     
      zonula
     
     
      occludens
     
     
      grain
     
     
      de
     
     
      zymogène
     
     
      RÉGION
     
     
      APICALE
     
     
      OQO
     
     
      ’
     
     
      o
     
     
      vacuole
     
     
      de
     
     
      concentration
     
     
      saccule
     
     
      golgien
     
     
      vésicule
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      espace
     
     
      intercellulaire
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique
     
     
      rugueux
     
     
      mitochondrie
     
     
      noyau
     
     
      RÉGION
     
     
      BASALE
     
     
      entrée
     
     
      des
     
     
      acides
     
     
      aminés
     
     
      24
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      du
     
     
      réticulum
     
     
      rugueux
     
     
      :
     
     
      quelques
     
     
      minutes;
     
     
      leur
     
     
      transport
     
     
      vers
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appa
     
     
      ɐ
     
     
      reil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      :
     
     
      10
     
     
      à
     
     
      30
     
     
      minutes;
     
     
      la
     
     
      migration
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      jusqu
     
     
      ’
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      décharge
     
     
      de
     
     
      leur
     
     
      contenu
     
     
      :
     
     
      1
     
     
      à
     
     
      4
     
     
      heures.
     
     
      Parfois
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      de
     
     
      sécrétion
     
     
      sont
     
     
      stockés
     
     
      temporairement
     
     
      :
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      le
     
     
      cas
     
     
      par
     
     
      exemple
     
     
      des
     
     
      granules
     
     
      corticaux
     
     
      des
     
     
      ovocytes
     
     
      ou
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      acrosome
     
     
      des
     
     
      spermato
     
     
      ɐ
     
     
      zoïdes
     
     
      dont
     
     
      la
     
     
      décharge
     
     
      est
     
     
      retardée
     
     
      jusqu
     
     
      ’
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      fin
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      fécondation.
     
     
      En
     
     
      général
     
     
      les
     
     
      protéines
     
     
      quittent
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      vésicules 
     
     
      de
     
     
      transition
     
     
      qui
     
     
      bourgeonnent
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      du
     
     
      réticulum,
     
     
      puis
     
     
      ces
     
     
      vési
     
     
      ɐ
     
     
      cules
     
     
      fusionnent
     
     
      et
     
     
      donnent
     
     
      naissance
     
     
      à
     
     
      de
     
     
      nouveaux
     
     
      saccules
     
     
      sur
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      des
     
     
      dictyosomes;
     
     
      le
     
     
      nombre
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      même 
     
     
      dictyosome
     
     
      reste
     
     
      néanmoins
     
     
      constant
     
     
      car
     
     
      ceux
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      externe
     
     
      se
     
     
      fragmentent
     
     
      en
     
     
      donnant
     
     
      les
     
     
      vésicules
     
     
      de
     
     
      sécrétion.
     
     
      A
     
     
      ce
     
     
      transport
     
     
      discontinu
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      ajoute
     
     
      parfois
     
     
      un
     
     
      transport
     
     
      plus
     
     
      continu
     
     
      grâce
     
     
      à
     
     
      des
     
     
      tubes
     
     
      de
     
     
      réticulum
     
     
      lisse
     
     
      qui
     
     
      prolongent
     
     
      les
     
     
      citernes
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      rugueux
     
     
      et
     
     
      dont
     
     
      la
     
     
      membrane 
     
     
      est
     
     
      en
     
     
      continuité
     
     
      avec
     
     
      celle
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      saccule 
     
     
      (sans
     
     
      doute
     
     
      de
     
     
      façon
     
     
      transitoire).
     
     
      C
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      dans
     
     
      ces
     
     
      conditions
     
     
      que
     
     
      sont
     
     
      transportées,
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      hépatocytes,
     
     
      les
     
     
      particules
     
     
      lipoprotéiques
     
     
      (VLDL
     
     
      ;
     
     
      voir
     
     
      plus
     
     
      haut
     
     
      p.
     
     
      13)
     
     
      vers
     
     
      la
     
     
      périphérie
     
     
      des
     
     
      saccules
     
     
      ou
     
     
      que
     
     
      sont
     
     
      amenées
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      neurones,
     
     
      des
     
     
      hydrolases
     
     
      acides
     
     
      vers
     
     
      les
     
     
      sac
     
     
      ɐ
     
     
      cules
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      interne
     
     
      (voir
     
     
      également
     
     
      le
     
     
      chapitre
     
     
      8,
     
     
      lysosomes).
     
     
      7.3.1.2.
     
     
      GLYCOSYLATIONS
     
     
      Grâce
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      équipement
     
     
      très
     
     
      important
     
     
      de
     
     
      ses
     
     
      membranes
     
     
      en
     
     
      glycosyl-
     
     
      transférases,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      appareil
     
     
      de
     
     
      Golgi
     
     
      représente 
     
     
      en
     
     
      général
     
     
      le
     
     
      site
     
     
      cellulaire
     
     
      où
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      effectuent
     
     
      le
     
     
      plus
     
     
      grand
     
     
      nombre
     
     
      des
     
     
      glycosylations
     
     
      intervenant
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      des
     
     
      glycoprotéines
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      glycolipides.
     
     
      Comme
     
     
      nous
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      avons
     
     
      vu
     
     
      (volume
     
     
      I,
     
     
      chapitre
     
     
      6)
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      partie
     
     
      hétéropoly-
     
     
      saccharidique
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      molécules
     
     
      débute
     
     
      le
     
     
      plus
     
     
      souvent
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique.
     
     
      Les
     
     
      glycosylations
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      catalysées
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      transférases
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      golgiennes
     
     
      correspondent
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      élonga
     
     
      ɐ
     
     
      tion
     
     
      et
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      terminaison
     
     
      des
     
     
      chaînes
     
     
      polysaccharidiques
     
     
      comme
     
     
      le
     
     
      montrent
     
     
      particulièrement
     
     
      bien
     
     
      les
     
     
      expériences
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      incorporation
     
     
      faites
     
     
      in
     
     
      vivo
     
     
      et
     
     
      in
     
     
      vitro
     
     
      sur
     
     
      la
     
     
      thyroïde
     
     
      et
     
     
      comparées
     
     
      à
     
     
      ce
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      sait
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      chaînes
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      thyroglobuline.
     
     
      Glycosylation
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      thyroglobuline
     
     
      La
     
     
      thyroglobuline
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      sécrétée
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      folliculaires
     
     
      de 
     
     
      la
     
     
      thyroïde
     
     
      est
     
     
      une
     
     
      glycoprotéine
     
     
      qui
     
     
      chez
     
     
      les
     
     
      mammifères
     
     
      contient
     
     
      10%
     
     
      de
     
     
      son
     
     
      poids 
     
     
      de
     
     
      polysaccharides.
     
     
      La 
     
     
      partie
     
     
      polysaccharidique 
     
     
      de 
     
     
      cette
     
     
      molécule
     
     
      est
     
     
      constituée
     
     
      de
     
     
      deux
     
     
      types
     
     
      de
     
     
      chaînes
     
     
      :
     
     
      des
     
     
      chaînes
     
     
      simples
     
     
      qui
     
     
      comportent
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      N-acétylglucosamine
     
     
      et
     
     
      du
     
     
      mannose,
     
     
      des
     
     
      chaînes
     
     
      complexes,
     
     
      plus
     
     
      nombreuses,
     
     
      qui
     
     
      outre
     
     
      les
     
     
      deux
     
     
      sucres 
     
     
      précédents
     
     
      comportent
     
     
      du
     
     
      galactose,
     
     
      du
     
     
      fucose
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      acide
     
     
      sialique. 
     
     
      Chaque
     
     
      chaîne
     
     
      est
     
     
      attachée
     
     
      au
     
     
      polypeptide
     
     
      par
     
     
      une
     
     
      liaison
     
     
      covalente
     
     
      de
     
     
      type
     
     
      N-glycosidique
     
     
      se
     
     
      faisant
     
     
      entre
     
     
      la
     
     
      N-acétylglucosamine
     
     
      et
     
     
      un
     
     
      résidu asparagine.
     
     
      Les
     
     
      sucres
     
     
      périphériques,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire 
     
     
      ceux
     
     
      qui
     
     
      sont
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Figure 7.9
Emballage des produits de sécrétion par appareil de Golgi.
a) Schéma montrant les principales étapes de la sécrétion.
Les produits de sécrétion qui remplissent les cavités des saccules sont
emballés dans des vésicules de sécrétion; ces vésicules prennent naissanee
partir des saccules de la face interne des dictyosomes soit par
bourgeonnement du bord des saccules soit par fragmentation de ceux-ci. En
fusionnant, les vésicules de sécrétion donnent des grains de sécrétion qui
migrent vers la périphérie de la cellule.
Lors de la fusion de la membrane limitant un grain de sécrétion avec la
membrane plasmique les produits de sécrétion sont déchargés dans I'espace
extracellulaire par exocytose.
b) Coupe de cellule muqueuse d'escargot. De nombreuses vésicules de
séerétion vs se forment sur la face interne des dictyosomes D et donnent
naissance a des grains de sécrétion gs riches en glycoprotéines. Entre le
réticulum endoplasmique rugueux rer et la face externe des dictyosomes on
distingue des vésicules de transition vt. Le frontispice de ce chapitre montre
le méme type de cellule imprégnée par le tétroxyde d’osmium;

15 000 (glandes muqueuses de 'appareil génital, micrographie
¢lectronique L. Ovtracht, 1968).
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Appareil de Golgi

Figure 7.5
Polarité du dictyosome.

a) Mise en évidence in situ de polysaccharides.

Les coupes minces d'intestin de souris fixé au glutaraldéhyde et inclus dans
une résine époxy sont oxydées par une solution d’acide périodique. Le
traitement oxyde en fonctions aldéhyde certaines fonctions alcool des unités
glucidiques puis on révéle par un sel d'argent les fonctions aldéhyde.
L’argent diffusant les électrons, les régions de la cellule qui contiennent des
polysaccharides sont d’autant plus contrastées qu'elles en renferment
davantage. Cette technique* montre qu'il existe un gradient de
concentration en polysaccharides au niveau du dictyosome : les saccules de
la face interne fi contiennent plus de polysaccharides que ceux de la face
externe fe; vs, vésicules de sécrétion: « 75000 (micrographie

¢lectronique J.P. Thiéry. 1977).

b) Mise en évidence d’activité phosphatasique.

Aprés avoir été fixé par du glutaraldéhyde, un fragment d'épididyme de
souris est incubé dans une solution de thiamine pyrophosphate TPP et de
nitrate de plomb. La thiamine pyrophosphatase TPPase des cellules
épididymaires catalyse I'hydrolyse du TPP ce qui libére I'acide phosphorique
qui avec le nitrate de plomb donne un précipité de phosphate de plomb qui
diffuse fortement les électrons. L observation au microscope électronique de
coupes minces d'épididyme préparées selon cette technique* montre que les
saccules de la face interne fi des dictyosomes ont une activité thiamine
pyrophosphatasique. On ne révéle pas d’activité TPPasique au niveau des
saccules de la face externe fe soit parce que la concentration en TPPase est
trop faible pour étre mise en évidence, soit parce qu'au niveau de ces
saccules la TPPase est sous forme inactive; » 60 000 (micrographie
électronique D.S. Friend, 1965).

* Pour plus de détails sur ces techniques voir M. Durand et P. Favard, La Cellule,
Hermann, 1978.

| 7.2.2. Isolement de fractions et de sous-fractions

Le type de fractions Golgi obtenues & partir de populations cellu-
laires dépend de la maniére dont est réalisé I'homogénat. Quand
I'homogénat est pratiqué dans les conditions habituelles, les saccules
des dictyosomes sont fragmentés en microsomes tout comme les
cavités du réticulum endoplasmique. La fraction microsomes lisses
que 'on sépare alors par centrifugation différentielle renferme a la
fois des éléments golgiens (saccules fragmentés, vésicules de transi-
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et plus, alors que certains organismes unicellulaires n’en possédent
qu'un seul. La taille des dictyosomes présente également des varia-
tions qui tiennent soit a la dimension des saccules soit a leur nombre
(certaines algues brunes et des flagellés symbiotes ont des dictyo-
somes gomportant plus de 20 saccules: les cellules sécrétrices
d’insectes ont un appareil de Golgi constitué d’amas de vésicules sans
saccules typiques empilés). Enfin, comme nous le verrons a la fin de
ce chapitre, I'importance de I'appareil de Golgi dans une cellule,
c’est-a-dire la surface totale des membranes des saccules et des vési-
cules, varie selon I'état physiologique de la cellule.

7.2. Composition chimique
7.2.1. Etude in situ

Les méthodes cytochimiques révélent au niveau de l'appareil de
Golgi en place dans la cellule des activités hydrolasiques et peroxyda-
siques qui ne sont pas spécifiques de cet organite puisqu’elles existent
également au niveau du réticulum endoplasmique (volume 1, cha-
pitre 6). Il faut remarquer cependant que les saccules d'un méme
dictyosome n'ont pas tous la méme activité enzymatique : par
exemple les activités phosphatasiques sont plus élevées dans les
saccules de la face interne que dans ceux de la face externe. La résolu-
tion de ces méthodes est insuffisante pour déterminer si les enzymes
catalysant les réactions sont situées dans les membranes ou a I'inté-
rieur des cavités qu'elles délimitent.

Les méthodes cytochimiques pratiquées in situ montrent égale-
ment que les cavités golgiennes renferment des protéines et des poly-
saccharides; I'emploi d’anticorps marqués a la ferritine ou a la
peroxydase en démontre la présence dans les saccules ou les vésicules
de sécrétion et de transition : trypsinogéne, chymotrypsinogéne,
carboxypeptidase, ribonucléase dans les cellules acineuses du pan-
créas, hormones peptidiques dans les cellules de I'hypophyse, immu-
noglobulines dans les plasmocytes. Aprés oxydation par I'acide
periodique on montre par des méthodes spécifiques* que le contenu
des cavités de I'appareil de Golgi est riche en polysaccharides et que
les saccules de la face interne des dictyosomes en contiennent plus
que les saccules de la face externe (fig. 7.5): comme dans le cas des
imprégnations et celui de la mise en évidence des activités phosphata-
siques, nous voyons que les saccules d'une méme pile ne sont pas tous
semblables et qu'il existe donc une polarité des dictyosomes dont
nous verrons ce qu’elle signifie du point de vue fonctionnel 4 la fin
de ce chapitre.

* Voir le principe de ces méthodes dans

M. Durand et P. Favard La Cellule,
Hermann, 1974

Composition chimique
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Figure 7.2
Structure du dictyosome.

a) Schéma montrant Ja structure d’un dictyosome telle qu’on I'observe en
coupe mince. Le dictyosome est constitué de saccules aplatis qui sont
empilés les uns sur les autres. La face externe du dictyosome est en regard
d’une cavité de réticulum endoplasmique dont la portion de membrane
située en vis-a-vis des saccules est dépourvue de ribosomes et présente des
bourgeonnements: les vésicules de transition sont situées entre le réticulum
et la face externe. Les saccules de la face interne sont plus dilatés que ceux
de la face externe et des vésicules de sécrétion sont situées @ leur voisinage.

b) Reconstitution tridimensionnelle montrant I'architecture des saccules telle
qu'on I'observe en coupe épaisse: par commodité les saccules sont
représentés écartés les uns des autres. Les saccules sont fenestrés et du
saccule le plus externe partent des tubes périphériques qui sont aux
saccules externes d'autres dictyosomes.

¢) Dictyosomes de protozoaire observé en coupe mince au microscope
électronique. Chaque dictyosome comporte une dizaine de saccules empilés.
Entre le réticulum endoplasmique re et la face externe des dictyosomes, on
distingue des vésicules de transition vt; < 20000 (radiolaire Thalassicolla
nucleata, micrographie électronique A. Hollande et E. Hollande, 1975).

Structure
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Figure 7.1

Appareil de Golgi d’épididyme de souris imprégné par le
tétroxyde d’osmium.

a) Coupe de 2 microns d'épaisseur observée au
microscope a lumiére. L'osmium s’est déposé dans la

région située au-dessus du noyau N des cellules et o T _
révéle un réseau qui est leur appareil de Golgi G: lu,
lumiére du canal épididymaire; » 1000 saccules aplatis : les dictyosomes. Seuls sont
(micrographie P. Favard et coll.). imprégnés les saccules de la face externe fe des
b) Coupe de 0,05 micron d’épaisseur observée au dictyosomes, ceux de la face interne fi sont dépourvus
microscope €lectronique. A cette échelle on voit que les de précipités; < 10 000 (micrographie électronique
dépdts d'osmium sont localisés au niveau de piles de D.S. Friend, 1965).
Figure 7.2 a et b (légende ci-contre)
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Figure 7.6

Préparation de fractions Golgi.

a) Selon le procédé employé pour préparer I'homogénat, la fraction obtenue n'a pas la méme structure : fraction
microsomes lisses quand I'homogénat est réalisé brutalement: fraction piles de saccules quand il est réalisé avec
ménagement.

b) Fraction microsomes lisses isolée & partir de pancréas de cobaye. La fraction consiste en vésicules dont les
membranes ne portent pas de ribosomes: « 50 000.

¢) Sous-fraction membranes préparée a partir de microsomes lisses de pancréas de cobaye. Un traitement alcalin —
incubation dans un tampon carbonate a pH 7,8 — a rompu la membrane des microsomes qui se sont vidés de leur
contenu. L'analyse d'une telle sous-fraction permet de connaitre la composition chimique des membranes
golgiennes; < 50000 (b et ¢, micrographies électroniques J. Meldolesi et coll., 1971).

d) Fraction piles de saccules isolée & partir de rein de rat; la fraction consiste en dictyosomes D dont les saccules
sont par endroits écartés les uns des autres; « 50000 (micrographie électronique B. Fleischer et coll., 1974).
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Tableau 7. 1

Comparaison de la composition

en lipides des membranes du

réticulum endoplasmique, de I"appareil
de Golgi et des membranes
plasmiques dans le foie de rat
(d"aprés J.D. Morré et L. Ovtracht.
1978).

7.2.3.1. MEMBRANES GOLGIENNES

L’analyse de la composition en lipides des membranes de I'appareil
de Golgi indique clairement qu’elles sont, a ce point de vue, intermé-
diaires entre le réticulum et la membrane plasmique; les membranes
golgiennes sont plus riches en lipides que celles du réticulum mais
cette quantité est inférieure a celle de la membrane plasmique (35 &
40°; au lieu de 30, pour le réticulum et 40 a 429, pour la membrane
plasmique; tableau 7.1).

Cette situation est la méme quand on dose la proportion des diverses classes de
lipides — lipides neutres (stérols et triglycérides), glycolipides et phospholi-
pide: et quand on examine la longueur des chaines d’acides gras des phos-
pholipides et leur degré de saturation. En comparant les proportions des divers
phospholipides majeurs on constate que les membranes golgiennes sont égale-
ment intermédiaires pour la sphingomyéline (en plus grande quantité que dans
le réticulum); par contre, compte tenu de la précision des dosages, phosphati-
dyléthanolamine, phosphatidylsérine et phosphatidylinositol ont sensiblement
les mémes concentrations dans les trois types de membranes.

L analyse des protéines par électrophorése sur gel de polvacryla-
mide montre que les membranes de I'appareil de Golgi renferment
une trentaine de chaines polypeptidiques différentes dont quelques-

ndoplssmiaus el de Gola Hasmae
lipides totaux 30 35 42
phospholipides 26,6 285 298
sphingomyéline 1.3 35 5.6
phosaphatidylcholine 15,5 14,6 14,0
phosphatidyléthanolamine 6.4 6.6 6.9
phosphatidylsérine 1.3 1.2 1,2
phosphatidylinositol 21 26 21
lipides neutres 3.0 5,0 9.7
cholestérol 1.0 1.7 52
esters du cholestérol 0.4 1.0 1.2
triglycérides 1.6 23 33
glycolipides 0.4 1.5 25

14 Appareil de Golgi
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Etude par mesure de la radioactivité spécifique de fractions

Par contre, en étudiant I'évolution de la radioactivité spécifique
de fractions microsomes rugueux, microsomes lisses et grains de
sécrétion on montre que les hydrolases sécrétées par les cellules
acineuses ne passent 4 aucun moment dans le hyaloplasme pendant
leur transport intracellulaire (fig. 7.13). Apreés avoir été transférées
dans les cavités du réticulum rugueux lors de leur synthése, les pro-
téines sont transportées dans les cavités de I'appareil de Golgi par les
vésicules de transition qui se forment par bourgeonnement des mem-
branes du réticulum situées en regard de la face externe des dictyo-
somes. Les protéines quittent ensuite la région golgienne emballées
dans les vésicules de sécrétion qui naissent 4 la périphérie des saccules
ou qui proviennent de la fragmentation de saccules de la face interne.
Enfin par fusion des membranes des vésicules de sécrétion se réalisent
des grains de sécrétion plus volumineux qui contiennent les protéines
(fig. 7.14).

Pratiquement aprés un pulse de 3 minutes en présence de leucine —14C et des
temps de chasse échelonnés entre 7 et 57 minutes, les tranches de pancréas sont
homogénéisées: par centrifugation différentielle sont isolées successivement
une fraction grains de zymogéne, une fraction microsomes rugueux qui corres-
pond au réticulum rugueux, une fraction microsomes lisses qui correspond a
I'appareil de Golgi (il n’y a pas de réticulum lisse développé dans ces cellules):
le surnageant final représente le hyaloplasme dilué. Les fractions renferment la
plus grande part de la radioactivit¢ mesurée dans I'homogénat total: cette
radioactivité est celle du contenu des microsomes et des grains de zymogéne
puisqu’elle disparait aprés extraction alcaline du contenu, les membranes seules
n'étant que faiblement radioactives. A la fin du pulse de 3 minutes. on constate
que la radioactivité est élevée dans les microsomes rugueux, plus faible dans les
microsomes lisses et nulle dans les grains de zymogéne. Puis pour un temps de
chasse de 7 minutes la radioactivité augmente dans les microsomes lisses et
diminue dans les microsomes rugueux, la fraction grains de zymogéne étant
alors radioactive. Enfin pour des temps de chasse de 17 et 57 minutes la radio-
activité décroit dans les microsomes en méme temps qu'elle s’accroit dans les
grains de zymogéne. Au cours de ces expériences la radioactivité du surnageant
reste constante ce qui montre que les protéines radioactives sont transportées
d’un compartiment a I'autre dans des vésicules closes : en effet si ces protéines
étaient transférées du réticulum a I'appareil de Golgi et de ce dernier aux grains
de zymogéne en passant par le hyaloplasme, la radioactivité augmenterait de 2
4 3 fois dans le surnageant ce qui n’est pas le cas.

Ce mode de cheminement intracellulaire des chaines polypepti-
diques sécrétées est un phénoméne trés général : il existe aussi bien
dans les cellules animales que végétales; on le met en évidence par
autoradiographie ou en étudiant la cinétique du marquage de frac-
tions aprés incorporation in vivo d'un précurseur (selon I'organisme,
le précurseur radioactif est injecté dans celui-ci ou ajouté au milieu
liquide dans lequel il vit). Le déroulement chronologique des princi-
pales étapes de la séerétion est & peu prés toujours du méme ordre de
grandeur : la synthése et la ségrégation des protéines dans les cavités

Rales physiologiques
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Appareil de Golgi

la bicouche lipidique; ces membranes sont également asymétriques :
les divers lipides n’ont pas la méme concentration dans chacune des
hémimembranes (fig. 7.8) et les portions glucidiques des glycolipides
et des glycoprotéines sont situées en regard de la lumiére des cavités.

7.2.3.2. CONTENU DES CAVITES

Les fractions de grande pureté étant difficiles & obtenir en quantité
suffisante, trés peu d'analyses du contenu des cavités golgiennes ont
pu étre faites. Les résultats les plus démonstratifs ont été obtenus
avec les cellules acineuses du pancréas : ils montrent que les micro-
somes lisses de ces cellules renferment les mémes protéines que les
microsomes rugueux, ces protéines étant les hydrolases du suc pan-
créatique et des protéines sulfatées. Cette identité de composition
entre le contenu des cavités du réticulum et celui des saccules et
vésicules de 'appareil de Golgi est certainement un fait trés général
car on la retrouve également chez les hépatocytes. Le compartiment
golgien et le compartiment réticulum contiennent les mémes consti-
tuants dans des proportions et concentrations souvent différentes
mais les techniques biochimiques utilisées ne permettent pas actuelle-
ment de détecter les particularités que révélent les méthodes cytochi-
miques pratiquées in situ,; ces méthodes montrent en effet que dans de
nombreux types cellulaires les cavités golgiennes sont riches en
polysaccharides ce qui n’est pas le cas des cavités du réticulum: en
étudiant le fonctionnement de I'appareil de Golgi nous verrons ce
que signifient ces observations.

7.3. Réles physiologiques

Les observations morphologiques et cytochimiques faites in situ, les
analyses biochimiques des fractions nous ont montré que les mem-
branes de I'appareil de Golgi délimitent des cavités qui renferment
des polypeptides semblables & ceux du contenu des cavités du réticu-
lum endoplasmique. Comme nous le verrons dans ce chapitre, ces
polypeptides proviennent du réticulum endoplasmique rugueux ot ils
ont été synthétisés par les ribosomes attachés aux membranes. Parve-
nus dans le compartiment golgien, les polypeptides ne demeurent pas
dans les dictyosomes mais migrent vers la périphérie de la cellule et
sont enfin déversés dans I'espace extracellulaire. Cette synthése de
molécules qui sont ensuite exportées dans le milien extracellulaire est
un processus complexe appelé sécrétion; de nombreux constituants
cellulaires participent a la secrétion et I'appareil de Golgi est un de
ceux-ci.

Au cours de leur migration vers la périphérie de la cellule, les
produits de sécrétion restent toujours séparés du hyaloplasme par des
membranes d’origine golgienne qui réalisent ainsi un emballage de
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unes glycosylées. Certaines sont communes aux membranes gol-
giennes et a celles du réticulum, d’autres moins nombreuses sont
communes aux membranes golgiennes et a la membrane plasmique,
d’autres enfin n’existent que dans les membranes golgiennes dont
nous retrouvons encore le caractére intermédiaire. Bien qu'il ne soit
pas encore possible d'identifier les diverses chaines séparées par
électrophorése, I'étude des activités enzymatiques, mises en évidence
in vitro dans les fractions, permet de déterminer indirectement quelles
sont les enzymes qui sont présentes dans ces membranes.

Une méme enzyme pouvant agir sur des substrats différents il est parfois diffi-
cile de savoir si des activités enzymatiques différentes carrespondent a plusieurs
enzymes ou a une seule. C'est par exemple le cas des activités nucléosids
diphosphatasiques et de I'activite thiamine pyrophosphatasique (activités réve-
Iées également in situ par cytochimice) qui sont intenses au niveau des mem-
branes golgiennes et correspondent sans doute 4 une seule et méme enzyme
dont on ignore d’ailleurs le role dans le métabolisme cellulaire.

Ce qui fait I'originalité enzymatique des membranes de I'appa-
reil de Golgi, c’est qu'elles possédent des quantités importantes de
glycosyltransférases et également des sulfotransférases (enzymes qui
catalysent le transfert d’un groupement sulfate sur des accepteurs
organiques variés). Les membranes golgiennes renferment des phos-
phatases et éventuellement une chaine de transport d’électrons : celle
du cytochrome b avec sa réductase; 4 la différence des membranes
du réticulum elles n’ont pas de cytochrome P 450, pas de glucose-6-
phosphatase ni d’enzymes catalysant la synthése de lipides. Comme
la membrane plasmique elles ont une 5-nucléotidase (enzyme qui
hydrolyse les nucléosides monophosphates) mais en plus faible quan-
tité. En fait les activités enzymatiques mises en évidence existent éga-
lement dans d’autres types de membranes si bien qu'il n’y a pas d’en-
zymes marqueurs caractéristiques des membranes golgiennes.

Larchitecture moléculaire des membranes de I'appareil de Golgi
est semblable a celle des autres membranes cellulaires que nous avons
étudiées précédemment. Les enzymes sont pour la plupart des pro-
téines intégrées qui sont enfoncées plus ou moins profondément dans

réticulum

v Su

Figure 7.8

Asymétrie de la distribution des
phospholipides dans les membranes
golgiennes.

L’hémimembrane exoplasmique, qui
est en regard de la lumiére des
saccules et des vésicules, est plus
riche en phosphatidylinositol PI et
en sphingomyéline Sph que
I'hémimembrane endoplasmique
située en regard du hyaloplasme.
L’hémimembrane endoplasmique est
plus riche en phosphatidyléthanol-
amine PE et en phosphatidylsérine
PS. La proportion en phospha-
tidylcholine PC est a peu prés

Ta méme dans les deux hémimem-
branes. Ces particularités sont

les mémes dans les membranes

du réticulum endoplasmique
rugueux que dans les membranes de
Tl'appareil de Golgi mais les
pourcentages de certains
phospholipides sont differents. Les
membranes golgiennes ont été
isolées & partir de foies de rats traités
par I'éthanol, celles du réticulum
(microsomes granulaires) & partir de
foies de rats normaux (d'apres

J.W. de Pierre et G, Dallner, 1977).
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Figure 7.10 . pancréas
Principe des expériences d'incorporation faite in vitro sur le pancréas .
de cobaye.

Aprés le prélévement de organe, celui-ci est découpé en tranches d'un

demi-millimétre d’épaisseur. Ces tranches sont tout d’abord incubées

3 minutes dans un milieu de culture contenant de la leucine tritiée. Aprés ce

pulse, les tranches sont transférées dans un milieu de culture contenant de la

leucine non radioactive. Les molécules de leucine tritiée qui n’ont pas été

incorporées dans les chaines polypeptidiques pendant le pulse sont ainsi

fortement diluées: elles sont en quelque sorte « chassées » d’oli le nom de

chasse donné a cette étape de I'expérience. Aprés des temps de chasse plus

ou moins longs, les échantillons sont utilisés soit pour des études en

autoradiographie, soit pour des études biochimiques.

une radioactivité spécifique* trop faible pour étre détectée. Par ce moyen
appelé chasse on n'a plus a tenir compte de la leucine radioactive qui n’a pas été
utilisée pour la synthése protéique.

Pratiquement aprés un pulse de 3 minutes, les tranches sont soit étudiées
immédiatement, soit incubées ensuite dans le milieu froid pendant des temps de
chasse de 7, 17, 37, 57, et 117 minutes, la durée totale des expériences étant
donc respectivement de 3, 10, 20, 40 minutes, | heure et 2 heures. Les échantil-
lons sont ensuite fixés pour étre étudiés par autoradiographie ou sont utilisés
pour la préparation des fractions.

Etude par autoradiographie

Par autoradiographie** on met en évidence dans les cellules
acineuses le transport des chaines polypeptidiques que nous avons

décrit plus haut, mais la résolution de cette technique n’est pas suffi- AR S

sante pour déterminer avec précision les voies de cheminement de
ces molécules (fig. 7.11 et 7.12). En effet, les électrons émis par les
atomes de tritium du précurseur radioactif ont une énergie suffisante
pour réduire des grains de bromure d’argent de I'émulsion se trou-
vant jusqu'a une distance de 0,5 micron de la source émissive; dans
ces conditions s'il est possible d’affirmer que des protéines marquées
se trouvent dans les grains de sécrétion de grande taille qui dans ces
cellules sont appelés grains de zymogéne (ils renferment des enzymes :
les hydrolases du suc pancréatique), on ne peut exclure que ces molé-
cules radioactives se trouvent également dans le hyaloplasme;
lorsque la radioactivité est localisée sur le réticulum rugueux ou
I'appareil de Golgi on ne sait si les chaines polypeptidiques, ol est
incorporée la leucine, sont situées dans les cavités trés aplaties (0,02 a

voisin. De plus la taille des grains d’argent, qui dépend du mode de

0.3 micron, ce qui limite encore la résolution. Cellule. Hermann 1974,

Rdéles physiologiques

* La radioactivité spécifique est le

. S pe 3 nombre de coups par minute enregistré
0,05 micron d’épaisseur) que limitent les membranes de ces organites. por wm camplenr; Swkpat e a6

dans les membranes elles-mémes ou encore dans le hyaloplasme  poids de substances radioactives.

2 5 BN a AEN ] ** Pour plus de détails sur cette technique
développement photographique utilis¢, ne peut étre inférieure & i M Durand et P. Favard, La
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Figure 7.3
Structure réticulaire de 'appareil de Golgi dans un neurone.

a) Vue d'ensemble d’une coupe de neurone de 3 microns d'épaisseur. Dans
cette cellule imprégnée par le tétroxyde d’osmium, les dictyosomes D sont

dispos
dans les cellules épi

nature des réactions chimiques responsables de I'imprégnation n'est
toujours pas connue pas plus que la composition des dépots riches en
atomes d’osmium).

L'observation de coupes épaisses de quelques microns, en
microscopie électronique a haute tension, montre que les saccules des
dictyosomes sont fenestrés ¢'est-a-dire qu'ils sont perforés de place en
place comme I'est par exemple 'enveloppe nucléaire; de plus dans ces
coupes épaisses, on voit, partant de la périphérie des saccules fenes-
trés. des tubes & membrane lisse. de 300 A de diamétre environ, qui

autour du noyau N; cette disposition est différente de celle observée
dymaires (voir la figure 7.1): nu, nucléole: ~ 6 000.

b) A plus fort grandissement on voit que les saccules imprégnés de la face
externe sont reliés entre eux par des tubules anastomosés (fleche) si bien
que P'appareil de Golgi forme un réseau. Remarquer la structure fenestrée

des
aspect

ceules imprégné

< 20000, Le frontispice de ce chapitre montre des
analogues dans un autre type cellulaire (neurone de ganglion

trigéminé de souris: observation sous une tension de | million de volts,
micrographie électronique A. Rambourg et coll., 1974).

Appareil de Golgi
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du réticulum rugueux : quelques minutes; leur transport vers I'appa-
reil de Golgi : 10 a 30 minutes; la migration des grains de sécrétion
jusqu’'a la décharge de leur contenu : 1 a 4 heures. Parfois les grains
de sécrétion sont stockés temporairement : c'est le cas par exemple
des granules corticaux des ovocytes ou de I'acrosome des spermato-
zoides dont la décharge est retardée jusqu’a la fin de la fécondation.
En général les protéines quittent le réticulum dans les vésicules
de transition qui bourgeonnent a partir du réticulum, puis ces vési-
cules fusionnent et donnent naissance a de nouveaux saccules sur la
face externe des dictyosomes; le nombre des saccules d’'un méme
dictyosome reste néanmoins constant car ceux de la face externe se
fragmentent en donnant les vésicules de sécrétion. A ce transport
discontinu s’ajoute parfois un transport plus continu grice a des
tubes de réticulum lisse qui prolongent les citernes du réticulum
rugueux et dont la membrane est en continuité avec celle d'un saccule
(sans doute de fagon transitoire). C'est dans ces conditions que sont
transportées, dans les hépatocytes, les particules lipoprotéiques
(VLDL; voir plus haut p. 13) vers la périphérie des saccules ou que
sont amenées dans les neurones, des hydrolases acides vers les sac-
cules de la face interne (voir également le chapitre 8, lysosomes).

7.3.1.2. GLYCOSYLATIONS

Grace a I'équipement trés important de ses membranes en glycosyl-
transférases, I"appareil de Golgi représente en général le site cellulaire
ot s’effectuent le plus grand nombre des glycosylations intervenant
dans la synthése des glycoprotéines et des glycolipides. Comme nous
I'avons vu (volume I, chapitre 6) la synthése de la partie hétéropoly-
saccharidique de ces molécules débute le plus souvent au niveau du
réticulum endoplasmique. Les glycosylations qui sont catalysées par
les transférases des membranes golgiennes correspondent & I'élonga-
tion et a la terminaison des chaines polysaccharidiques comme le
montrent particuliérement bien les expériences d’incorporation faites
in vivo et in vitro sur la thyroide et comparées a ce que I'on sait de la
structure de ces chaines dans la thyroglobuline.

Glycosylation de la thyroglobuline

La thyroglobuline qui est sécrétée par les cellules folliculaires de
la thyroide est une glycoprotéine qui chez les mammiféres contient
107, de son poids de polysaccharides. La partie polysaccharidique de
cette molécule est constituée de deux types de chaines : des chaines
simples qui comportent de la N-acétylglucosamine et du mannose,
des chaines complexes, plus nombreuses, qui outre les deux sucres
précédents comportent du galactose, du fucose et de I'acide sialique.
Chagque chaine est attachée au polypeptide par une liaison covalente
de type N-glycosidique se faisant entre la N-acétylglucosamine et un
résidu asparagine. Les sucres périphériques, c’est-a-dire ceux qui sont
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I - - Figure 7.13

Transport intracellulaire des protéines sécrétées par les cellules acineuses du

l pancréas : mise en évidence par mesure de la radioactivité spécifique de
fractions.

Les fractions sont préparées a partir de tranches de pancréas de cobaye
incubées pendant 3 minutes dans un milieu contenant de la leucine — 14C,
pulse qui est suivi d’une chasse de durée plus ou moins longue.

a) Fraction microsomes rugueux. Cette fraction correspond au réticulum
| rugueux des cellules acineuses qui a été fragmenté en vésicules; ri, ribosomes
| attachés aux membranes des microsomes: « 60 000.

| b) Fraction microsomes lisses. Cette fraction correspond & I'appareil de
I Golgi; elle est constituée de vésicules v et de fragments de saccules aplatis sa

dont les membranes ne portent pas de ribosomes; 60 000,

| ¢) Fraction grains de zymogeéne; « 6000,
(a, b et ¢ : micrographies ¢électroniques J.D. Jamieson et G.E. Palade, 1967).

d) Radioactivité spécifique des protéines des fractions microsomes et grains

de zymogéne pour des temps de chasse de 17, 37 et 57 minutes; le pulse

étant de 3 minutes, les expériences durent respectivement 20, 40 et 60

minutes. L'évolution de la radioactivité spécifique des fractions est

comparable a celle obtenue in situ par autoradiographie (voir la figure

| précédente). La radioactivité spécifique du surnageant reste constante ce qui
montre qu'au cours de leur cheminement intracellulaire, les protéines du suc
pancréatique restent toujours séparées du hyaloplasme (d"aprés

I 1.D. Jamieson et G.E. Palade, 1967).
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Figure 7.12 (ci-dessous)

Participation du réticulum endoplasmique et de I'appareil
de Golgi au transport intracellulaire des protéines
sécrétées par les cellules acineuses du pancréas.

Courbes montrant I'évolution de la radioactivité des
structures cellulaires impliquées dans le transport des
protéines, les conditions expérimentales étant les mémes
que dans la figure précédente. On compte sur les
micrographies le nombre de grains d'argent situés sur le
réticulum endoplasmique rugueux, sur I'appareil de
Golgi et sur les grains de zymogeéne. Pour chacune de
ces structures les résultats sont exprimés en pourcentage
du nombre total des grains comptés pour des temps de
chasse de 7, 17, 37, 57 et 117 minutes. Le pulse étant de
3 minutes, la durée totale des expériences est
respectivement de 10, 20, 40, 60 et 120 minutes. A la fin
du pulse les grains d’argent sont localisés sur le
réticulum rugueux et il n'y en a pas sur 'appareil de
Golgi et les grains de zymogéne. Pour des temps de
chasse de plus en plus longs on constate que le
pourcentage du nombre de grains diminue
progressivement sur le réticulum; sur I'appareil de
Golgi ce pourcentage augmente, passe par un

maximum 15 minutes environ aprés le début
d'incubation en présence de leucine-3H puis diminue;
sur les grains de zymogéne le pourcentage des grains
drargent augmente d’abord rapidement, puis pour des
temps de chasse dont la durée est supérieure &

37 minutes, cette augmentation est plus lente (d'aprés
1.D. Jamieson, 1975).

pourcentage des grains d argent
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Figure 7.14

Voies de cheminement des protéines sécrétées par la cellule acineuse du
pancréas.

Les acides aminés qui pénétrent principalement par la région basale de la
cellule sont incorporés en protéines. Les protéines du suc pancréatique sont
synthétisées par les ribosomes du réticulum endoplasmique rugueux et
transférées dans les cavités de ce réticulum ou elles cheminent jusque dans la
région supranucléaire. Ces protéines transitent ensuite par les saccules de
I'appareil de Golgi qui donnent naissance a des grains de sécrétion
immatures : les vacuoles de concentration. Le contenu de ces vacuoles se
concentre en donnant les grains de zymogéne matures qui migrent vers la
région apicale. Par exocytose. le contenu des grains de zymogéne est déversé
dans la lumiére de I'acinus. Les jonctions intercellulaires de la région apicale
et en particulier la zonula occludens empéchent que les produits de sécrétion
ressortent de la lumiére de I'acinus en passant par les espaces intercellulaires
situés entre les faces latérales des cellules (d"aprés J.D. Jamieson, 1975).
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souvent relient entre eux les différents dictyosomes d’une méme
cellule (fig. 7.3 et frontispice de ce chapitre). On retrouve ainsi, dans
ces échantillons épais, la structure réticulaire de I'appareil de Golgi
décrite lors des premiéres observations faites au microscope a
lumiére, structure qui ne peut étre mise en évidence lors de I'examen
de coupes minces (0,05 micron d’épaisseur) en microscopie électro-
nique & basse tension, coupes dans lesquelles les dictyosomes appa-
raissent toujours séparés les uns des autres.

Au voisinage des dictyosomes existent deux populations dis-
tinctes de vésicules : des petites vésicules (200 A de diamétre) situées
entre la face externe des dictyosomes et le réticulum endoplasmique,
ce sont les vésicules de transition; des vésicules de plus grande taille
(4002 800 A de diamétre) situées 4 la périphérie de la face interne des
dictyosomes, ce sont les vésicules de sécrétion (comme nous le verrons
plus loin, le contenu de ces vésicules est le plus souvent déchargé dans
I'espace extracellulaire ce qui témoigne de leur role dans la sécrétion).

Les membranes qui limitent les saccules de la face externe et les
vésicules de transition sont en général plus minces que celles qui
limitent les saccules de la face interne et les vésicules de sécrétion:: les
premiéres n'ont que 60 A d’épaisseur, comme les membranes du
réticulum endoplasmique; les autres ont une épaisseur de 75 A,
comme la membrane plasmique: toutes ces membranes apparaissent
formées de trois feuillets dans les coupes de cellules fixées par le
tétroxyde d’osmium (fig. 7.4). Aprés congélation I'observation de
répliques obtenues par la technique du cryodécapage révéle la pré-
sence de particules globulaires de 80 A de diamétre dans les mem-
branes des saccules et des vésicules, la densité de ces particules étant
différente selon que ces membranes sont situées vers la face externe
ou la face interne du dictyosome.

Le contenu des cavités des saccules et des vésicules de I'appareil
de Golgi apparait le plus souvent peu diffusant et amorphe dans les
coupes observées au microscope électronique (coupes faites dans des
cellules fixées et incluses selon les techniques courantes et non impré-
gnées par OsO,); exceptionnellement ce contenu renferme des inclu-
sions denses ou des cristaux, ou encore des fibres.

Cette structure caractéristique de I'appareil de Golgi formé de
piles de saccules qui constituent les dictyosomes et qui sont bordées
de vésicules, s'observe dans la plupart des cellules eucaryotes mais la
disposition, le nombre et la morphologie des dictyosomes présentent
des variations selon les types cellulaires, les organismes et I'état
fonctionnel des cellules. Les dictyosomes peuvent étre dispersés dans
le cytoplasme (hépatocytes, ovocytes, nombreuses cellules végétales)
ou groupés pres du noyau au voisinage des centrioles (cellules aci-
neuses du pancréas, cellules caliciformes de I'intestin, spermatocytes
par exemple). En moyenne on compte une vingtaine de dictyosomes
par cellule mais des cellules géantes comme celles des glandes sali-
vaires de diptéres ou les synergides du coton en renferment un millier
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ces produits (fig. 7.9); en effet ceux-ci quittent les dictyosomes dans
les vésicules de sécrétion qui bourgeonnent a partir des régions
périphériques des saccules ou qui proviennent de la fragmentation
des saccules de la face interne. En général les vésicules de sécrétion
fusionnent en grains de sécrétion plus ou moins volumineux selon les
types cellulaires: les glycosyltransférases et les sulfotransférases des
membranes golgiennes achévent la synthése des molécules sécrétées
et terminent également celle de glycoprotéines et de glycolipides
membranaires. Enfin, lors de la décharge des produits de sécrétion,
les membranes des vésicules ou des grains de sécrétion qui les isolent
du hyaloplasme fusionnent avec la membrane plasmique si bien que
I'appareil de Golgi contribue au renouvellement de la surface cellu-
laire. Quant aux cavités golgiennes ou celles qui en dérivent, elles
représentent des compartiments intracellulaires ou il y a ségrégation
et concentration des produits de sécrétion et éventuellement stockage
temporaire de ceux-ci avant leur exportation.

7.3.1. Membranes

7.31.1. EMBALLAGE DES PRODUITS DE SECRETION

Lors de la secrétion, les chaines polypeptidiques destinées i étre
exportées transitent par I'appareil de Golgi et sont emballées dans des
vésicules et grains de sécrétion avant d’étre déchargées dans le milieu
extracellulaire. Ce transport intracellulaire de protéines depuis leur
lieu de synthése, le réticulum endoplasmique rugueux, jusqu'a I'exté-
rieur de la cellule en passant par I'appareil de Golgi a d’abord été
démontré dans le pancréas exocrine de cobaye. Par des expériences
d’incorporation d’acides aminés radioactifs faites principalement in
vitro, Palade et son école (1961-1972) ont pu suivre les diverses étapes
de la sécrétion dans les cellules acineuses, étapes qui ont été retrou-
vées avec quelques variantes dans tous les autres types de cellules
sécrétrices (le frontispice du chapitre 6 dans le volume [ ainsi que la
figure 7.14 montrent la structure de ces cellules).

Les expériences in vitro sont faites en employant des tranches minces de pan-
créas (0.5 mm d’épaisseur) qui sont incubées dans un milieu nutritif ou les
cellules acineuses continuent a sécréter normalement pendant quelques heures
les hydrolases du suc pancréatique (fig. 7.10). Les tranches sont tout d’abord
placées quelques minutes dans un milieu « chaud » contenant de la leucine

IHou  4C: ce séjour de courte durée en présence d'un précurseur radioactil

estappelé pulse. Apres ce pulse. les tranches de pancréas sont replacées pendant
un temps plus ou moins long dans un milieu « froid » de méme composition
que le premier milieu mais la leucine qu'il contient n’est pas radioactive; la
leucine radioactive, qui n’a pas été incorporée dans des chaines polypeptidiques
durant le pulse, est ainsi trés fortement diluée dans le milieu froid; sa concen-
tration devient si basse que les chaines polypeptidiques synthétisées alors ont

Réles physiologiques
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Figure 7.4
Structure des membranes golgiennes.

a et b) Dictyosome de champignon montrant 'augmentation progressive de
I"épaisseur de la membrane des saccules depuis la face externe fe jusqu'a la
face interne fi. La fixation au tétroxyde d'osmium révéle la structure a

3 feuillets des membranes de la face interne; vs, vésicule de sécrétion;

a, » 150000; b, » 300000 (micrographies électroniques S.N. Grove et
coll., 1968).

¢ et d) Dictyosomes d’épididyme de souris. Réplique obtenue par la
technique de cryodécapage. ¢) La fracture révéle les saccules empilés des
dictyosomes D et la structure fenestrée d'un saccule de la face interne
(fiéche). d) A plus fort grandissement on distingue les particules intra-
membranaires: ¢, » 50000;d, « 100 000 (micrographies B. Chailley, 1978).

8  Appareil de Golgi
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Appareil de Golgi

Figure 7.7
Isolement de fractions Golgi marquées par des lipoprotéines.

a) Hépatocyte de rat traité par I'éthanol. Les saccules des dictyosomes D et
D, renferment des particules lipoprotéiques de trés faible densité VLDL:
dans le dictyosome D, toutes les cavités des saccules sont remplies de
particules alors que dans le dictyosome D, seules les régions périphériques
des saccules sont dilatées par des lipoprotéines. Ces particules lipoprotéiques
permettent de reconnaitre dans les fractions les constituants d’origine
golgienne puisque les cavités du réticulum endoplasmique re ne contiennent
pas d'amas de telles particules: M, mitochondries.

b) Fraction Golgi de faible densité constituée de vésicules renfermant de
nombreuses particules VLDL. Bien que la morphologie des dictysomes ne
soit pas préservée au cours de la préparation de la fraction, la présence
d’amas de particules permet daffirmer que cette fraction légére est d'origine
golgienne. Isolées a partir de foies de rats traités par I'éthanol ces vésicules
ne peuvent provenir que des saccules golgiens et des grains de sécrétion
auxquels ils donnent naissance, grains qui sont également remplis de
lipoprotéines.

¢) Fraction Golgi de plus forte densité constituée de membranes qui
délimitent des cavités de formes variées. A I'exception de quelques rares
éléments qui renferment des lipoprotéines VLDL et qui sont donc golgiens,
il est difficile d’apprécier I'origine des autres constituants de cette fraction;
de fait les dosages biochimiques montrent que la fraction est contaminée par
du réticulum endoplasmique. Les fléches montrent des éléments aplatis qui
sont sans doute des saccules golgiens.

(a, b et ¢, rats traités par I'éthanol pendant 90 minutes a la dose de
0.6 /100 g d’animal; ~ 30 000; micrographies électroniques J.E. Ehrenreich
etcoll, 1973.)
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Appareil de Golgi

Figure 7.11

Transport intracellulaire des protéines sécrétées par les
cellules acineuses du pancréas : mise en évidence par
autoradiographie.

Tranches de pancréas de cobaye ayant été incubées
pendant 3 minutes dans un milieu contenant de la
leucine-3H et qui aprés ce pulse ont été placées dans un
milieu non radioactif pendant un temps de chasse plus
ou moins long. En fin d’expérience les échantillons sont
fixés au tétroxyde d’osmium et inclus dans une résine
époxy. A I'aide d’un ultra-microtome on réalise des
coupes minces de 0,02 micron d’épaisseur sur lesquelles
est coulée une émulsion photographique. Aprés

3 semaines d’exposition les préparations sont révélées et
observées au microscope ¢lectronique. Les grains
d’argent visibles sur les coupes minces indiquent les
régions ol sont localisées les chaines polypeptidiques
contenant de la leucine radioactive, leucine qui a éte
incorporée pendant les 3 minutes de pulse.

a) Autoradiographie réalisée 4 la fin du pulse de

3 minutes. Les grains d’argent Ag sont localisés
essentiellement sur la région basale de la cellule

acineuse qui est riche en réticulum endoplasmique
rugueux rer: zy, grains de zymogéne.

b) Autoradiographie réalisée aprés une chasse de

7 minutes. La majorité des grains d’argent Ag est située
sur la région de I'appareil de Golgi dont les fleches
indiquent les limites. La région du réticulum
endoplasmique rugueux rer est par contre trés peu
marquée,

¢) Autoradiographie réalisée aprés une chasse de

37 minutes. Les grains d'argent Ag sont localisés
principalement sur les jeunes grains de sécrétion vac
appelés encore vacuoles de concentration.

d) Autoradiographie réalisée aprés une chasse de

117 minutes. Les grains d'argent Ag sont situés sur les
grains de sécrétion matures appelés grains de

zymogene zy de la région apicale des cellules acineuses
(ces grains renfermant les enzymes du suc
pancréatique). La présence de grains d'argent Ag dans
la lumiére de I'acinus lu montre que des chaines
polypeptidiques radioactives ont été rejetées hors des
cellules acineuses.

M, mitochondries; N, noyau; » 10000 (micrographies
Electroniques J.D. Jamieson et G.E. Palade, 1967).
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7. Appareil de Golgi

7.1. Structure

C'est en étudiant le cervelet de la chouette que le biologiste italien
Golgi découvrit ce constituant a la fin du siécle dernier (1898); en
traitant le tissu nerveux par une solution contenant du tétroxyde
d’osmium OsO, pendant plusieurs jours, il constata que des dépots
opaques a la lumiére se faisaient dans le cytoplasme des cellules de
Purkinje, dépots formant un réseau périnucléaire qu'il appela « appa-
reil réticulaire interne » et que 'on nomme depuis appareil de Golgi
(ou encore complexe de Golgi). Par cette technique dite d'imprégna-
tion osmique on voit au microscope 4 lumiére que I"appareil de Golgi
est constitué d’écailles de 1 a 3 microns de diamétre, les dictyosomes
qui selon les types cellulaires et les organismes sont soit reliés entre
eux par des tractus plus fins, soit isolés les uns des autres.

L’observation au microscope électronique de coupes minces de
cellules imprégnées par I'osmium révéle que les dépots que I'on voit
en microscopie @ lumiére au niveau des dictyosomes se font dans des
cavités dont I'arrangement ordonné permet de les distinguer de celles
trés polymorphes du réticulum endoplasmique. A cette échelle anato-
mique un dictyosome apparait constitué de membranes lisses
(dépourvues de ribosomes) de 60 4 75 A d'épaisseur qui délimitent
des cavités aplaties ou saccules. Les saccules d'un dictyosome sont en
général au nombre de 4 a 8; ils sont empilés les uns sur les autres sans
pour autant que leurs membranes soient accolées car une mince
bande de hyaloplasme d'épaisseur constante (200 A) sépare toujours
un saccule de ses voisins (fig. 7.1 et 7.2).

La pile de saccules qui forme un dictyosome a I'une de ses faces
disposée au voisinage de cavités du réticulum endoplasmique : par
convention cette face est appelée la face externe (ou encore proxi-
male) du dictyosome, la face opposée étant la face interne (ou dis-
tale). Les saccules de la face externe sont en général beaucoup plus
aplatis que ceux de la face interne et c’est dans leur cavité, de 150 a
200 A d’épaisseur, que se font des dépots lors de 'imprégnation (la

Frontispice

Coupe de cellule d'une glande
mugqueuse d’escargot. Les saccules
de la face externe des dictyosomes
sont imprégnés par le tétroxyde
d’osmium, ce qui montre leur
structure fenestrée. Cette coupe de

2 microns d’épaisseur permet de voir
les tubules anastomosés (fléches) qui
unissent les dictyosomes voisins. Un
grain de sécrétion est situé entre les
dictyosomes de la partie supérieure;
% 20000 (voir également la figure
7.9; observation sous une tension de
2.5 millions de volts, micrographie
électronique P. Favard et

N. Carasso, 1972).
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tion et de sécrétion) et des vésicules provenant du réticulum lisse. Si
les cellules renferment peu de réticulum lisse, la fraction microsomes
lisses correspond pour I'essentiel aux constituants de I'appareil de
Golgi (cellules acineuses du pancréas): par contre si les cellules
possédent un réticulum lisse abondant (hépatocytes) la fraction
microsomes lisses est contaminée par des éléments du réticulum dont
il n'est pas possible de se débarrasser; aussi convient-il d’opérer
autrement. En faisant I'homogénat dans des conditions beaucoup
plus douces (mixer tournant a faible vitesse). les dictyosomes sont
assez bien préservés et on peut séparer par centrifugation une frac-
tion piles de saccules qui est peu contaminée par du réticulum endo-
plasmique (fig. 7.6).

L'isolement de fractions enrichies en saccules ou en vésicules de sécrétion a pu
étre réalisé a partir de foie de rat mais ce résultat reste encore exceptionnel.
Chez cet animal il est en effet possible de modifier expérimentalement la densité
des ¢léments golgiens des hépatocytes; en administrant de I'éthanol par tubage
gastrique, on provoque, aprés 90 minutes, I'accumulation de particules lipo-
protéiques dans la périphérie des saccules de la face interne et dans les vésicules
de sécrétion. Ces particules dites VLDL (de I'anglais very low density particles)
constituent d’une part un marqueur morphologique utile pour le contréle de
pureté des fractions: d’autre part elles diminuent la densité des saccules et des
vésicules qui peuvent alors étre séparés en fractions plus ou moins riches en
lipoprotéines (fig. 7.7).

A partir des fractions microsomes lisses ou des fractions saccules
on prépare des sous-fractions membranes golgiennes en vidant les
cavités par traitement en milieu alcalin ou par écrasement dans une
presse mais ceci n'a été fait que pour quelques types cellulaires.

Le contréle de la pureté des fractions est basé comme dans le cas
des fractions réticulum sur des critéres morphologiques (examen au
microscope électronique) et biochimiques (dosage d’activités enzy-
matiques, voir volume I, chapitre 6).

7.2.3. Analyse chimique

Les résultats les plus significatifs ont été obtenus a partir de foie de
rat et de pancréas de cobaye, car les fractions et sous-fractions Golgi
réalisées a partir de ces organes sont les plus pures que I'on ait pu
préparer. Néanmoins les analyses faites dans d'autres tissus ou
organes (épithélium intestinal, rein, testicule, glande mammaire, tige
d’oignon) conduisent aux mémes conclusions générales : les mem-
branes de I'appareil de Golgi ont une composition en lipides intermé-
diaire entre celle des membranes du réticulum endoplasmique et celle
de la membrane plasmique; elles sont riches en glycosyltransférases;
le contenu des cavités golgiennes est différent selon le type de cellule
et I'organisme dont elles font partie.

Composition chimique
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ADN
ADP
Ala

AMP

ARN
ARNm
ARNr
ARNt
Asn
Asp
ATP
ATPase

CL

CoQ
CTP
Cys
DNase
DNP
EDTA

FyF,

FAD
FADH,
Mét
FMN
FMNH,
Fue

G

Gal
GalNAc
GDP
GERL
Gle
GleNae
Gln

Glu

Gly
GMP
GTP
GTPase

adénine

acide désoxyribonucléique

adénosine diphosphate

alanine

adénosine monophosphate

arginine

acide ribonucléique

acide ribonucléique messager

acide ribonucléique ribosomien

acide ribonucléique de transfert
asparagine

acide aspartique

adénosine triphosphate

adénosine triphosphatase

cytosine

cardiolipides

coenzyme A

coenzyme Q

cytidine triphosphate

cystéine

désoxyribonucléase

dinitrophénol

éthyléne diamine tétracétate

facteurs de couplage de I'ATPase mitochon-
driale

fiavine adénine dinucléotide (forme oxydée)
flavine adénine dinucléotide (forme réduite)
formylméthionine

flavine mononucléotide (forme oxydée)
flavine mononucléotide (forme réduite)
fucose

guanine

galactose

N-acétylgalactosamine

guanosine diphosphate

Golgi Endoplasmic Reticulum Lysosomes
glucose

N-dcétylglicosamine

glutamite

acide glutamique

glycine

guiniosine monophosphate

guanosine triphosphate

guiinosine triphosphatase

HA hémagglutinine

His histidine

HMC hydroxyméthylcytosine

Hyp hydroxyproline

Ile isoleucine

Leu leucine

Lys lysine

Met méthionine

NA neuraminidase

NAD* nicotinamide adénine dinucléotide (forme
oxydée)

NADH nicotinamide adénine dinucléotide (forme
réduite)

NADH DHase  nicotinamide adénine dinucléotide

déshydrogénase

NADP* nicotinamide ddénine dinucléotide phos-
phate (forme oxydée)

NADPH nicotinamide adénine dinucléotide phos-
phate (forme réduite)

NAN acide neuraminique

NANA acide N-acétylneuraminique

0OSCP Oligomycin Sensibility Conferring Factor

PC phosphatidylcholine

PE phosphatidyléthanolamine

Phe phénylalanine

PI phosphatidylinositol

PM poids moléculaire

Pro proline

PS phosphatidylsérine

S unité Svedberg

SDS dodécyl sulfate de sodium

Ser sérine

Svao Simian Virus 40

T thymine

Thr thréonine

TMP thymidine monophosphate

TPP thiamine pyrophosphate

TPPase thiamine pyrophosphatase

Trp tryptophane

Tyr tyrosine

u urdcile

ubp uriditie diphosphate

uMp uridine monophosphate

ute uridine triphosphate

val viline

VLDL Very Low Density Lipoproteins





















































