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Abstract-Membranes of the lutoids present in the latex of Heueo brusifiensis possess an ATPase which isseparable 
from adsorbed residual acid phosphatase. The pH optimum of the ATPase is 7.75 in Tris-HCl and is displaced to 
6.5 in K-phosphate buffer. A divalent cation is obligatory (Mg = Mn > Ca). ATP-Mg is the natural substrate of the 
enzyme. Monovalent cations have practically no action on the enzyme. It is, however, activated by anions, both 
inorganic (Cl-, HCO;) and organic (malate, aspartate, tartrate). The enzyme has a higher specificity for ATP than 
for GTP. CTP or UTP and is noncompetitively inhibited by ADP. The enzyme is temperature sensitive and a break 
in the Arrhenius plot occurs at about 20”, characteristic of membrane-bound enzymes. SH-group poisons inhibit 
enzyme activity as do classical uncouplers at high concentrations (about lo- 3 M). A hypothesis is formulated whereby 
the membrane-bound lutoid ATPase functions as a proton pump in order to maintain the acid pH of a vacuolar and 
lysosomal compartment. 

lNTRODUCTlON 

Lm luto’ides qui representent 10 a 15 % du latex d’Heuea 
brasiliensis constituent un vacuome lysosomal poly- 
disperse [ 1,2]. Ces organelles accumulent in vitro contre 
un gradient de concentration des acides organiques [3-61, 
des aminoacides basiques &ant exalt& par I’ATP C3.6.7, 
mineraux [8]. L’accumulation des acides organiques et 
des aminoacides basiques &ant exalt&. par I’ATP [3,6,7, 
93 on a recherche et mis en evidence une ATPase like a 
la membrane luto’idique ma&C la presence d’une 
activitt phosphatase acide [lo]. 

Bien que la phosphatase acide des lutoldes soit 
localisee dans le serum intra-lutoidique [l] une part de 
cette activitt se retrouve toujours like a la fraction 
membranaire [lo]. Alin de caracteriser I’ATPase il a CtC 
ntcessaire d’inhiber la phosphatase soit par le molybdate 
soitparlephosphatecarapH7.5l’activitephosphatasique 
represente encore 30% de l’activite au pH optimum 
(55) [lo]. Rappelons que cette membrane de type 
tonoplastique contient une NADH-cytochrome 
c-reductase [I I], est caracttriste par une teneur elevke 
en acide phosphatidique (=80’/,) et one abondance 
relative en acide gras satures [ 123. 

Les travaux concernant les ATPases membranaires 
tonoplasmiques ou lysosomales sont peu nombreux 
[13, 141 aussi avons nous tente d’apporter ici quelques 
precisions sur les prop&es de ce type d’ATPase. 

RESULTATS 

Elimination de la phosphatase acide rPsiduelle 

Afm d’ttudier les proptietes de 1’ATPase nous avons 
chercht a eliminer au maximum la phosphatase acide 
like a la membrane. Ayant utikist des tampons a faible 
molaritt, I’EDTA, KC1 ou MgCl,; un milieu Glycine- 

Tableau I. Action de diKerents milieux de lavage sur le rapport 
ATPase/phosphatase des membranes 1uto’ldique-s 

ATPase Phosphatase ATPase 
Milieu de 
lavage (UI) (UI) Phosphatase 

TEA 20 mM, pH 7.5 0.092 0.040 2.3 
TEA 20 mM, pH 7.5 
EDTA IO mM 0.117 0.030 3.9 
TEA 20 mM, pH 7.5 
MgCI, 50 mM 0.101 0.078 1.3 
TEA 20 mM. pH 7.5 
KCI 400 mh4 0.106 0.08 I 1.3 
Glycine-NaOH 20 mM 
pH 9.5 0.119 0.017 6.7 
Glycine-NaOH 20 mM 
pH 9.5 EDTA IO mM 0.105 0.01 I 9.2 

Lea lutoides lyophilisks sont suspendus dans le milieu 
indiqui (100 ml/g), homogentisks puis centrifuges (40000 g x 
10min). Ce traitement est rep&t trois fois. Tous les milieux 
contiennent du mercaptotthanol (MSH): 5 mM. Le dernier 
milieuestleGEMutili~danslaplupartdesex~riencessuivantes. 
(TEA : triethanomine-HCI). 
ATPase/Phosphatase augmente (Fig. 1). 
NaOH-EDTA-Mercaptotthanol (GEM) s’est avert con- 
duire au meilleur rapport ATPase/Phosphatase (Tableau 
1). L’EDTA employ& seul (10 a 50 mM) est insuffisant 
pour desorber la phosphatase et il conduit a une activa- 
tion &au plus 50 % de l’activitk ATPase dbs 5 mM. 8 
lavages successifs en milieu GEM am&rent une dimi- 
nution progressive des membranes et des activites 
enzymatiques skdimentables tandis que le rapport 
ATPase/Phosphatase augmente (Fig. 1). 

Les traitements aux ultrasons sont in&&aces et il a 
CtC nkessaire d’avoir recours au dksoxycholate de Na 
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Fig. 1. Rkcup+ration des activitb AI’T-ase et phosphatase en 
fonction du nombre de lavages de la fraction membranaire. Les 
membranessoof lakesen ~lieuGEM(voirm~tb~es)A~-~ 

et pbospbatases wont do&es & pH 8. 

Tableau z(a). Elimination de la phosphatase acide par traitement 
des membranes au dCoxycholate (DOC). (a) Influence du 

milieu durant Ic traitement au DQC 

Milieu de traitement Activiti enzymatique % 

T&moin IO0 
l%DOC 25 
1% DOC + MgW 5 mM 59 
I “/, DOC + MgCl’ 10mM 68 
i :/, DOC + EDTA f 0 mM 26 

Apr& trois lavages successifs en milieu GEM le &diment 
membranaireest reauspendu (10 ml/g)dansTEA pH 7.5: 10 mM, 
MSW: 5 mM. II est a.lors incubt 30 min k 20”. en presenoz de 
DOC (1 “i, du Iyop~li~t initial) puis diluC avec le milieu de 
dosage de I’ATPase et i’activitb enzymatique est exprimte en 

“/, du tkmoin. 

Tableau 2&). Effet du rapport DOCftutordes SW ies a&v& 
enzymatiquts 

ATPase 

DoC% ATParx (Ur) Phosphatase (Ul) Phospbatase 

0 0.345 0.032 10.8 
OS 0.2fO 0.022 9.5 
1.0 0.200 0.006 38.6 
2.0 0.200 0.003 84.7 

Ap& un lavage tel que d&it en 2(a), les membranes sent 
incubus en p&ewe de MgCi, (10 mM) et de trois concen- 
trations de DOC. ISmi de f’incubat dip& sur 11 ml du 
milieu suivant : TEA pH 7.5: 10 mM, Saccbarose 5 %, MgCII 
10 mM, MSH 5 mM. Apr&s une ~nt~~gation (200000 g moy. 
x 30min) le sediment purifik est bomogtntist! (10ml/& dans 
un milieu: TEA pH 7.5 10 mM, EDTA 10 mM, MSH : 5 mh4 et 

une aliquote sert aux dosages. 

Tableau z(c). M&bode simplifiic de purilkation 

ProtCine 
mg/ml 

ATP-ase Pbospbstase ATPase 

U/ml UI U/ml UI Phosphatase 

0.77 0.182 0.236 0.003 0.004 61 

Apr& un seul lavage (aa)) les membranes sont bomog~n&&es 
en prksence de DOC (2% du lyophilisat) et MgC& IOmM, 
incub& 30 min P 20” et finelement centrifugk de la meme facon 

qu’en 2(b). 

(DOC). Le Tableau 2a. montre que MgCl, prkerve 
partiellement 1’ATPase de I’action dinaturante du DOC. 
La quaotiti optimalc de DOC par rapport au lyophilisat 
luroidlque a ite dctermmi et le Tableau 2b montre qu’il 
est possible d’kliminer quasi-totalement I’activitk phos- 
phatase acide rksiduelle. Une mkthode simptifike peut- 
Stre utiiiske (Tableau 2c). On peut en conclure que 
1’ATPase ainsi &par&e est constitufive des membranes 
lutoidiques alors que la phosphatase pr&ente provient 
d’une adsorption partielle. 

Proprihtb de I”ATPase membrunaire 

Le pH optimum a &b d~te~n~ dans un tampon 
Tris-ma&ate. La courbe relativement plate montre un 
dptimum a pH 7.75. Diikents syst&mes de tampon tels 
Triethanolamine-HCl (TEA-HCI), Tris-HCI, Hepes- 
NaOH conduisent pratiquement au m&me optimum. Par 
contre un tampon phosphate de K dbplace I’optimum I 
pH 6.6. L’utilisation de plusieurs syst5mes tampons 
diffkents fait apparaitre des diff&ences apprkciables 
d’activid de 1’ATPase. 

Le K, pour I’ATP a ttC dCtermi& avec divers tam- 
pons et li deux pH (6.5-7.75). Dans tous les cas oti le 
rapport ATPfMgzC est de 0.5 le K, obtenu est de 0.4 
zi 0.8 mM. En prtsence d’EDTA 1’ATPase est totalement 
inactive: un cation divalent est indispensable. La Fig. 2 
montre l’in&gafe efkacite de Mn2-, Mg2 *, Ca2+. Si l’on 
considire la concentration normale de ses ions dans le 
serum ~ytoplasmique du latex [2] il est clair que Mg2’ 
est I’activateur physiologique. Classiquement l’optimum 
d’activitk est obtenu pour ATP/X* + voisin de 1. 

I 
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0 

Fig. 2. Activation de I’ATPase par trois cations divalents. Lea 
incubations sont realisics en Tti-HCI pH 7.75 : 50 mM, ATP: 

2 mM. molybdate d’~rno~~ 0.1 mM. 
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Fig. 3(a). Influena de la nature et de la concentration du tampon 
sur I’activitC ATPasique. Tampon pH 7.75. ATP: 2 mM. 

MEI,: 4 mM, molybd.d’NH,: 0.1 mM. 
Fi8. 3(b). Influence de la concentraticm en chlorure sur I’activitt 
ATPasique. Tampon Tris-Hepea pH 7.75 : 25 m + KCI ou NaCl 

milieu identique & Figure 3(a). 

La n&es&C de la prkence de cations monovalents 
(K+ et Na+) est habituelle chez de nombreuses ATPaws 
animales, elle est plus discutke dans le tigne vkgktal. 
L’activitk de certaines ATPases vkgktales dtpend d’un 
rapport K+/Na+ optimum, d’autres sent sensibles B la 
force ionique du milieu, certaines sont sensibles aux 
cations miniraux et organiques, quelques-unes enfm 
sont activkes par les anions [ 13-221. Dans notre cas, on a 
tout d’abord recherchk l’influence de la molaritt du 
tampon sur l’activiti ATPase. C’est ainsi que l’on a 
cornpark le tampon Tris-HCl B des tampons Tris-Hepes 
et Tris-MOPS. Ces deux demiers systkmes conduisent 
au mEme rksultat et seuls les deux premiers tampons sont 
considkrb dans la Fig. 3a. Seul le Tris-HCI a une action 
sensible sur I’activitk ATPase. Dans un tampon Tris- 
Hepes (25 mM) on a ajoutC de 5 g 200 mM de NaCl ou 
KCl (Fig. 3b). La comparaison de ces deux courbes 
lake il penser que c’est l’anion Cl- qui est eflicace pour 
modifier l’activiti ATP-asique. Tandis que Na+ et K+ 
sont tgalement inactifs. L’absence de synergisme entre 
Na+ et K+ a ttk v&iii&e (rbultats non rapportks). 

Le Tableau 3 montre une activation systtmatique de 
1’ATPase par les divers sels minkraux ou organiques 
utilids k l’exception du nitrate et de l’iodure de potassium. 
L’effet particulier de ces deux anions a dkj:ja Ctt observe 
dans d’autres milieux [ 14,221. 

Deux lots de lutoides ont CtC utilists et les membranes 
ont ttC pm-if&s ou non en prksence de DOC, on voit 
que les membranes trait& au DOC sont moins sensibles 
d l’activation. La Fig. 4 illustre l’action activatrice de 
KHC03 en fonction de la concentration et l’importance 
du mode de traitement de la membrane sur cette acti- 
vation. Des courbes similaires ont CtC obtenues avec 
des sels organiques diffkrents. 

Tableau 3. Action de difftrents anions sur l’activitt ATP-ase 

LotA Lot B 

-DGC +DGc -DGC +DOC 

KCI 142 117 137 122 
Na malate 166 121 149 122 
Na succinate 142 106 123 111 
Na-K tartrate 136 117 125 Ill 
Na aspartate 158 123 141 127 
Na citrate 112 136 10s 79 
Na fumarate 139 103 117 122 
K phosphate 123 103 114 114 
NaCl 122 117 139 122 
KBr 100 81 102 111 
KI 23 28 32 32 
KNO, 15 13 10 21 
KHCO, 158 149 151 126 
NH&l 151 106 149 133 
Lysine 165 104 Ill 

Valeur absolue 
du tkmoin (U/ml) 0.217 0.183 0.241 0.106 

Tous lea composks ont Ctt utiIi& g la concentration de 
50 mhi et leur pH ajustt A7.75 avec NaOH ou Hepes. Chaque 
incubation (2 ml) a &16 ajustt & pH 7.75 f @02 par des quantitb 
de Tris ou d’Hepes inftrieur B 0.01 ml. Constitution du milieu 
d’mcubation:Tris-HepespH7.75:25 mM,ATP:2mM,MgCI,: 
4 mM. molybdate d’NH,: 0.1 mM. Deux lots diff&nts de 
lutoides ont ktk employ&s (A et B). La moitit de chacun a ktk 
purifite en prksence de DOC (1 y& I’autre moitid n’a pas ttt 

trait& au DGC. 

La spkcificitt de l’enzyme vis g vis de I’ATP, GTP, 
CTP et UTP est dans le rapport 100, 59, 20, 11. L’in- 
flk&issement des courbes d’activitk ATPasique en 
fonction du temps d’incubation suggtre une inhibition 
par un produit de la rkaction. Pi posskde un effet inhibiteur 
puissant sur la phosphatase acide lutoidique [lo. 231 
alors qu’il n’inhibe pas 1’ATPase [lo]. Par contre I’ADP 
est un inhibiteur de type non compktitif; le Ki ADP est 
de 0.4 mM. 

L’activitk de l’enzyme en fonction de la temperature a 
iti ktudike entre 10 et 45”. L’optimum se situe vers 40-45”. 

. ” 

0 lo 

C4HK. mM 

Fig 4. Activation par KHCO, de 1’ATPa.w. Le.3 membranes ont 
CC p&i&s en milieu GEM (A) ou en prkmce de TEA-HCI 
pH 7.75 20 mM, MSH 5 mM (B). Les incubations on1 kd 
kites en prksenca de Tris-Hepes pH 7.75: 50 mM, ATP. Mg. 

MO : concentrations habituclks. 
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Tableau 4. Action d’inhibiteun varib sue I’ATPase 

Inhibiteurs 
ActivitC : 

Concentration variation 
M en oA du ttmoin 

Reactifs des - SH 
N-&hylmaltimide 

p-chloromercuribenzoate 

Mersalyl 

Dkcoupleurs 
Carbonylcyanide 
p-Triflubrdmethoxyphknyl- 

hvdrazone (FCCP) 

1.10-5 -27 
5.10-5 -46 
1.10-’ -64 
5.10-S -14 
1.10-S -66 
5.10-S -74 

5.10-4 -25 

1.10-S -46 
Carbonyl cyanide kchloro- 5.10-4 +4 

phenylhydrazone (CCCP) 1.10-’ -28 
Dicyclohexyl-carbodiimine 5.10-3 -35 
(DCCD) 1.10-’ -46 
2.4 DinitrophCnol 5.10-3 - 14 

1.10-Z -21 

Milieu d’incubation: Tris-Hepes pH 7.75: 50 mM, ATP: 
2 mM. M&l, : 4 mM, molybdate d’NH, : 0.i mM. Le CCCP, 
FCCP et DCCP ont ttk dissous dans un volume d’tthanol 
tquivalenl g celui ajoutG au ttmoin. Lea rksultats (moyenne de 
3 expkienaes) sent exprimb en ihhibition par rapport au tkmoin. 

LeQ,,(15-25”)est2.7(moyeoaede4exp&iences)etleQ,, 
(30-40”) est de 1.8 (moyenne de 6 expkiences). La 
reprbentation selon ArrhCnius fait apparaitre une 
rupture dans la courbe correspondant a la tempkrature 
critique qui se situe entre 20 et 24” (moyenne de 4 
expkences). L’Cnergie d’activation de I’enzyme est de 
I’ordre de 21.000 J mol- ’ au-dell du point de transition 
et de 42.000 J mol-’ en dq. 

L’ktude de l’action de divers inhibiteurs montre que 
I’ATPase est sensible aux rkactifs des groupes -SH. Le 
p-chloromercuribenzoate et le mersalyl inhibent g 50 % 
I’activitt pour des concentrations un peu infkrieurs 1 
10T5 M. La N-Ethylmakimide est nettement moins 
moins eflicace (Tableau 4). Les dkcoupleurs ne sont que 
peu efficaces pour inhiber I’ATPase luto’idique; le 
FCCP et le DCCD inhibent g 50% vers 10m3 M tandis 
que le 2,4 dinitrophenol et le CCCP sont encore moins 
efiicaces (Tableau 4). 

DISCUSSION 

11 a ktk possible dans ce travail de &parer une activitk 
ATPase d’une activitk phosphatase acide, laquelle vient 
trts souvent perturber les interprktations particulitre- 
ment lorsque I’on travaille sur des microsomes d’origine 
vacuolaire [22]. 

Les travaux sur les ATPases vacuolaires sont trds peu 
nombreux. II faut titer ceux rkalisks sur des vacuoles isok 
de protoplastes de feuilles et de p&ales [13] et ceux 
effect&s sur une fraction microsomale de navet pouvant 
&tre d’origine tonoplastique [22]. Si I’on compare avec 
nos rtsultats, on voit que dans les trois cas 1’ATPase est 
prkfkrentiellement Mg-dtpendante. L’ATPase des micro- 
somes de navet [22] est activke par les anions et non par 
les cations. L’ATPase tonoplasmique des vaculoes de 
p&ales n’est stimulke que par les cations, tandis que 

ceue des feuilles est stimuk par Its anions et les cations 
[ 131. L’ATPase lutordique est activke davantage par les 
anions que les cations rejoignant ainsi I’ATPase micro- 
somale du navet [22] et une ATPase microsomale des 
racines d’orges [21]. 

On serait ainsi amen6 g rejoindre des hypothkses 
posCes ou implicites [14,22] selon lesquelles les ATPases 
plasmiques et tonoplasmiques diffkaient par leur sensi- 
bilitC aux ions: les ATPases plasmiques. favorisant 
l’absorption des cations monovalents. seraient kensibles 
1 ces memes cations ; les ATPases tonoplasmiques 
seraient plus particulikrement activkes par les anions. 
Ces dernitres enzymes disposkes sur la face externe 
du tonoplasme participeraient B l’accumulation intra- 
vacuolaire des anions. En fait ni le malate ni l’aspar- 
tate ne s’accumulent dans les lutoldes contre un gradient 
de concentration ii la diffkrence du citrate [3, 4, 63 et de 
la lysine [6, 73. cependant tous sont activateurs de 
1’ATPase. 

I1 convient de rappeler que pour des ATP-ases 
racinaires de c&ales, l’activation par des sels mintraux 
ou organiquzs a iti relike a l’kltvation de la force ionique 
du milwu [I91 ct que des sels de cations organiques 
(Tris et choline) sont parfois activateurs d’ATPases 
plasmiques [24, 253. 

D’une faGon g&kale il semble bien admis que 
l’activitt d’enzymes likes d un poly6lectrolyte dtpend de 
la force. ionique du milieu et qu’un changement dans 
cette force ionique peut induire par exemple un dkplace- 
ment du pH optimum 126,271. C’est g un tel phenomkne 
que l’on peut raisonnablement attribuer le dkplacement, 
dans la zone acide, du pH optimum en tampon phosphate 
de K. 

On peut par ailleurs attacher une importance particu- 
litre a I’activation de I’ATPase IutoIdique par HCO,-. 
En effet, dans le rtgne animal et notamment pour la 
muqueuse gastrique [28-301, les lysosomes du foie de 
rat [31], I’utkrus de rat [32] et le rein de souris [333. 
I’hypoth&se est faite qu’une ATPase-Mg dependante et 
activke par HCO,- intervient dans l’acidification d’un 
compartiment. Dans notre milieu les diffkrentes dt- 
carboxylations d’origine respiratoire ou likes a la 
synthtse du polyisoprtne font que le latex est riche en 
CO, [34]; par ailleurs le serum intralutoidique est 
acide [35] ; 1’ATPase lutoi’dique pourrait alors intervenir, 
comme pompe g protons, dans le maintien de I’aciditk 
de ce compartiment vacua-lysosomal. En faveur de 
cette dernitre hypothtse rappelons qu’il a ktk montrk 
que si des lutoi’des sont incub& en prCsence d’ATP on 
assiste B une acidification du serum intralutoi’dique [9]. 

Si I’on admet que, lorsque l’hydrolyse de I’ATP est 
like a un gradient de protons, les dkcoupleurs augmentent 
I’activitC ATPasique [36] on pourrait s’ttonner de la 
faible action montrke ici par cette classe de composts. 
Rappelons seulement qu’il faut atteindre des concen- 
trations relativement klevkes de 2.4 DNP et de NH,Cl 
pour rkduire I’absorption du citrate et de la lysine [3, 6, 
7, 93 et que par ailleurs I’originalitt de la membrane 
lutoidique (80 % d’acide phosphatidique) [ 123 peut 
expliquerladiff~renced’activitedesd~oupleursclassique 
par des probkmes de permkabilitk. 

Enconclusiononest amenCgformulerdeuxhypoth&ses 
diffkrentes sur le r61e physiologique de 1’ATPase mise 
en Cvidence sur les membranes des vacuoles lysosomales 
que sent les lutoides : (a) activke par des anions, 1’ATPase 
interviendrait dans l’accumulation intravacuolaire de 
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ces composks; (b) 1’ATPase membranaire fonctionnerait 
comme pompe ii proton pour maintenir le gradient de 
protons entre un compartiment vacua-lysosomal et le 
cytoplasme. Ce gradient de protons wait le moteur d’au 
moins certaines des accumulations vacuolaires. La 
deuxitme hypothkse nous semble plus vraisemblable 
darts I’Ctat actuel des travaux. 

PARTIE EXPERIMENTALE 

La rColte du latex, la sCparation et la purification des lutoldes 
et leur lyophilisation en C&e d’lvoire a tt& precedemmen: 
d&rite en details [lo]. Lc lyophilisat de. lutoldes rqu au labora- 
toire est suspendu dans 100 ml de milieu de lavage par 8 de poids 
secet homogtnCi& au Potter. La fraction membranaire constitue 
le sediment apr&s une centrifugation 40000 g x 10 min. Le 
milieu de lavage employC le plus souvent (GEM) est ainsi 
constitut : glycine-NaOH pH 9.5, 20 mM, EDTA : 10 mM, 
mercaptoCthanol (MSH): 5 mh4. Plusieurs homogtnbisations et 
centrifugations successives sont effectu& avant de reprendre 
le demier s&lident dans 10 ml de TEA-HCI 10 mM pH 7.5, 
10 mM EDTA, 5 mM MSH par g de lyophylisat. 

La mesure de I’ATPase est effectuk par incubation de 30 min 
& 30” dans un milieu 50 mM Tris-HCI pH 7.5, ATP: 2 mM, 
MgCI,: 4 mM. molybdate d’ammonium 0.1 mM. Ce demier 
est destine a inhiber toute trace d’activite phosphatase acide 
r&iduelle [IO. 231. L’ADP form& e.st measuri: par voie enzyma- 
tique [IO] ou bien Ie Pi lib& es1 dost se.lon la technique de Post 
et Sen [37]. L’activite phosphatase acide est d&erminb en 
utilisant le pnitrophenylphosphate (IOmM) dans le m&me 
tampon et aux memes, pH que pour I’ATPase.. Les activitb 
ATPase. et phosphatase sont exprimts en unit& par ml (U/ml) 
ou en Ul. Les protkines membranaires sont do&es selon la 
mCthode de Lowry [38] avec laserum albumine bovine comme 
ttalon. Afin d’tviter une opalescence due aux phospholipides et 
aux particules de caoutchouc rtsiduelles I’bhantillon est ajo& 
& 10 volumes de CHCI,-MeOH (2: 1). abandonnC de 2 B 4 hr 
avant d’&re cenirifugC 10 min B environ 5000 tours/min. Le 
sediment est partiellement dissous dans NaOH 2N puis centri- 
fugt ; les particules de caoutchouc flottent B lasurfaceet le serum 
clair inf&ieur est utilis& pour le dosage de Lowry. 
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