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Abstract--2-PhosphoglycoUate phosphatase (EC 3.1.3.18) isoenzymes I and II, from French bean leaves, have 
pH optima at 6.7-6.9 and 6.7-7.0, respectively, showing specificity for 2-phosphoglycollate; K,~ values were 
2.0x 10-3M (E0 and 0.18-0.85x 10 -3 M at low and high substrate concentrations (Eu). Both isoenzymes 
required divalent metal ions for activity: K,, values for Co 2+ and Mg 2~ were 1.7 x 10 -4 and 1.0 x 10  -4  M with E~ 
and 5.0x 10 -4 and 0.9× 10 -4 M with Eu. They exhibited regulatory responses to a number of metabolites 
including sugar phosphates, amino acids and some organic acids. Serine (/~, 0.87 mM), glycoUate (K, 6.50 mM), 
6-P-gluconate (Kg, 0.55 mM), fructose-6-P (K~, 2.40 raM), and formate (K~, 32.0 mM) were the most potent 
inhibitors of isoenzyme Ex. Two kinds of inhibitors interacted with Eix which is inhibited by glycine, glycollate 
and glyoxylate at substrate concentrations greater than 0.40 × 10 -3 M, and by a-alanine, glutamate and fructose- 
6-P at any substrate concentrations. The activity of the two isoenzymes was stimulated by ADP. On the other 
hand, glycollate biosynthesis was inhibited by treating excised leaves with glutamate or serine. 

INTRODUCTION 

Le glycolate, substrat photorespiratoire, a la 
particularit6 d'etre biosynth&is6, chez le haricot, par 
I'interm6diaire de deux phosphoglycolate phosphat- 
ases [1] alors qu'une seule forme de cette enzyme a 
6t6, jusqu'~ pr6sent, d6cel6e et 6tudi6e chez les 
v6g6taux [2-8]. Pour aborder la signification biologi- 
que de ces deux formes isofonctionnelles, une 
premiere approche a 6t6 faite en 6tudiant leurs 
propri6t6s catalytiques, in vitro, et en analysant l'ac- 
tion, in situ, de certains effecteurs. Ces r6sultats, suivis 
d 'une discussion sur la r6gulation m6tabolique possible 
des deux phosphatases, sont expos6s dans ce rapport. 

RI~.$ULTATS 

Co[acteurs 

Les isoenzymes E~ et Eu ne sont actives, in vitro, 
qu'en pr6sence de cations m6talliques divalents (Tab- 
leau 1). A concentration 6gale, l'6chelle de ieur 

* Deuxi6me partie des r6sultats de travaux ayant fait 
l'objet d'une Th~se de Sp6eialit6 en Physiologie V6g6tale 
soutenue ~t l'Universit6 de Toulouse par C. V6rin-Vergeau. 
Publication de la l~re partie, V6rin-Vergeau, C., Baldy P. et 
Cavali6 G. (1979) Phytocheraistry 18, 1279. 

t Toute correspondance doit etre adress6e h P. ~kldy, 
Centre de Physiologie V6g6tale, Universit6 Paul Sabhtier, 
31077 Toulouse C6dex, France. 

:~ Adresse: Laboratoire de Physique Structurale, Universit6 
Paul Sabatier, 31077 Toulouse C6dex, France. 

efficacit6 est la suivante: 

Co 2+ > Mg 2+ > Mn 2+ > Fe 2+ > Ni 2+ 

>> Cu 2÷ ~> Zn 2+, pour E~ 

et 

Mg 2÷ > Co 2+ > Fe 2÷ > Mn 2+ > Ni 2+ 
> Cu 2÷ > Zn 2÷, pour En. 

Les constantes, K~,, de l'isoenzyme E~ sont 1,7 x 
10  -4 M pour Co 2÷ et 1,0 × 10 -4 M pour Mg2+; les Km 
d e  E n pour Co 2÷ et Mg 2÷ sont, respectivement, 5,0 x 
10 -4  et 0,9x 10 -4 M. Ces valeurs sont d6termin6es, 
exp6rimentalement, ~ pH 6,8, 30 ° et dans le tampon 
cacodylate-Na (C1-), 50 mM. Les propri6t6s catalyti- 
ques des deux isoenzymes sont 6tudi6es en pr6sence 
de MgSO4, 2 mM, comme cofacteur. 

pH optimum 

L'activit6 de la forme Et est maximale de pH 6,7 
pH 6,9 et la zone optimale d'action de la forme Eu est 
comprise entre pH 6,7 et 7,0. L'6tude des propri6t6s 
des deux phosphoglycolate phosphatases est r6alis6e 
pH 6,8. 

Substrat 

Les deux isoenzymes sont sp6cifiques du P- 
glycolate :les autres compos6s phosphoryl6s pr6sents 
darts le chtoroplaste ne sont pas hydrolys6s. La vitesse 
de catalyse par E! suit une loi Micha61ienne, la valeur 
du Km 6tant 2 ,0x10  -3 M ~t pH 6,8, 30 ° et avec 
MgSO4, 2 mM. 

Dans les m6mes conditions, pour l'isoenzyme En, la 
courbe de variation de la vitesse, en fonction de la 
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Tableau 1. Action de diff6rents 
cations m6talliques divalents sur 
l'activit6 catalytique des deux 
phosphoglycolate phosphatases, 

E 1 et EII, du haricot 

Cations Isoenzymes 
E I  El1 

0 0 0 
Mg 2+ 100 100 
Co 2+ 108 97 
Mn 2+ 70 60 
Fe 2+ 55 70 
Ni 2+ 40 50 
Zn 2+ 5 22 
Cu 2+ 6 46 

Le milieu r6actionnel (3 ml) de 
pH 6,8 renferme: EI,  0,2 unit6s 
phosphoglycolate phosphatase; 
E n, 0,02 unites; tampon 
cacodylate-Na(Cl-), 50 mM; P- 
glycolate, 3,33 raM; cofacteurs, 
ajout6s sous forme de sulfates, 10 
mM, pr6incub6s 10 min /~ 30 ° 
dans le milieu r6actionnel avant 
I'addition du substrat. R6sultats 
exprim6s en % de l'activit6 en 
pr6sence de MgSO 4, 10 mM. 

concen t ra t ion  en  substrat ,  f a r  appara i t re  deux phases  
s6par6es  pa r  une  b rusque  t rans i t ion (Fig. 1): les K~ 
sont  6gaux ~ 0 , 1 8 × 1 0  -3 M, aux concen t ra t ions  en  
P-glycolate  inf6r ieures  ~ 0,7 × 10  -3 M ,  et  0,85 × 10  -3 M 
aux concen t ra t ions  en  subs t ra t  sup&ieures~ le r appor t  
des  deux  valeurs  co r r e spondan te s  de V ~ x  est  6gal 
1,60. Ces  r6sultats on t  6t6 ob tenus ,  de fa~on rep roduc-  
tible, ~ par t i r  de plusieurs  pr6para t ions  enzymat iques .  

Si l ' on  cherche  ~ r ep r6sen te r  e m p i r i q u e m e n t  ces 
donn6es  exp6r imenta tes  pa r  une  6qua t ion  de vitesse, il 
faut  in t rodu i re  des  t e rmes  de  degr6 au moins  6gal 
~t trois  [9]. E n  l ' absence  de r ense ignements  c o n c e r n a n t  
la s t ruc ture  qua t e rna i r e  de  l ' i soenzyme En,  on  peu t  
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Fig. 1. Influence de la concentration en substrat sur la vitesse 
de r6action catalys6e par l'isoenzyme Ett, (0,02 unit6s). Le 
milieu r6actionnel (3 ml) de pH 6,8 renferme: MgSO4, 2 

raM; P-glycolate, concentrations variables. 

envisager  plusieurs types de m6canismes  catalyt iques 
r endan t  compte  d 'un  tel c o m p o r t e m e n t :  par  exemple ,  
la mol6cule d ' enzyme  peu t  e t re  un  dim~re  f o r m s  de  
deux sous-uni t6s  diff6rentes,  chacune  d 'e l le  po r t an t  un  
site de fixation du subs t ra t  et  au moins  l 'un  des sites 
& a n t  un  site cata lyt ique;  h l '6qui l ibre  dynamique  
s ta t ionna i re  un tel  module  fourn i t  une  6qua t ion  de 
vitesse du troisi~me degr6. E n  choisissant  convenab le -  
m e n t  les valeurs des cons tan tes  de vitesse, on  a d 'ai l -  
leurs pu re t rouver  les r6sul tats  exp&imen taux .  Si on  
suppose,  au contra i re ,  que l ' enzyme est  un  t6t ram~re,  
comme I 'est p r o b a b l e m e n t  la P-glycolate  phospha tase  
du tabac [8], on obt ient ,  dans  ee cas, une  6qua t ion  de 
vitesse du  qua t r i~me degr6.  Que l  que  soit  le module ,  
une  forte  coop6rat ivi t6  n6gative appara i t  en t re  les sites 
de fixation occup& par  le substrat .  

I1 faut  6ga tement  s ignaler  que  le c o m p o r t e m e n t  
c in6t ique de E~ n 'es t  pas  modifi6 pa r  une  
pr6 incubat ion ,  10 min avan t  l ' addi t ion  du  substrat ,  en  
pr6sence d 'ur6e  55 et 82 raM; ces concen t ra t ions  en 
ur6e ne sont  pas d6na tu ran te s  mais  peuven t  e t re  
'd6sensibi l i santes '  pou r  cer ta ines  enzymes.  

Effecteurs 
Les effecteurs des deux P-glycolate  phospha ta ses  

sont  rassembl6s  dans  le Tab leau  2; ils on t  6t6 
recherch6s  parmi  les m6tabol i tes  du chloroplas te  et  
aussi du pe roxysome  e t  de  la mi tochondr ie ,  o rgani tes  
6ga lement  imp l iqu& dans  la pho toresp i ra t ion .  A u  
cours de ces invest igat ions on  a pu observer  que  ies 

Tableau 2. Action de m&abolites sur les deux isoenzymes, ~t 
activit6 phosphoglycolate phosphate, isol6es de Phaseolus 

vulgaris et partiellement purifi6es 

Effecteurs Concentrations Inhibition % 
(M) E I E n 

3-P-glyc6rald6hyde 1 x 10 -3 20 0 
Dihydroxyac6tone-P 1 × 10  - 3  5 0 

Erythrose-4-P 1 x 10 - 3  5 0 

6-P-gluconate 1 × 10 -2 68 0 
Ribose-5-P 1 x 10 -2 5 0 
Glucose-6-P 1 × 10 -2 13 0 
Fructose-6-P 1 × 10 -3 28 33 
Ribulose- 1,5-di-P 1 × 10  - 3  5 0 

Phospho6nolpyruvate 1 × 10 -3 7 0 
a-Alanine 1 × 10 -2 0 90 
S6rine 1 x 10 -2 98 50 
Glutamate 1 × 10 -2 18 100 
Glycine 1 x 10 -2 18 40 
Glycolate 1 x 10 2 24 40 
Glyoxylate 1 x 10 -2 9 100 
Succinate 1 x 10 -2 9 20 
Oxaloac6tate 1 × 10 -2 0 50 
Pyruvate 1 x 10 -2 0 13 
Formiate 1 × 10 -2 35 0 

Activation % 
ADP 1 x 10 -2 133 270 

f 
~ i l i e u  r6actionnet (3 ml) de pH 6,8 renferme: E I 0,2 

unit6s d'activit6; En, 0,02 unit6s; tampon cacodylate- 
Na(C1-), 50 mM; P-glycolate, 3,33 mM; MgSO4, 2 mM; 
m&abolites, pr6incub6s 10 rain ~t 30 ° darts le milieu 
r6actionnel, avant l'addition du substrat. 
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compos6s suivants: 3-P-glyc6rate, fructose-l ,6-di  P, 
ribulose-5-P, xylulose-5-P, s6doheptulose-7-P, aspar- 
tate, hydroxypyruvate, malate, a-c6toglutarate, cit- 
rate, oxalate, glyc6rate, NADP +, N A D P H  et ATP ne 
modifient pas la vitesse d'hydrolyse du P-glycolate, 
m6me si on les emploie ~ des concentrations 61ev6es 
(1 x 1 0  -2  m). 

Pour t 'isoenzyme E~, 1'6tude des effeeteurs les plus 
puissants montre que l 'addition de fructose-6-P (Ks, 
2,40 mM) et de formiate (Ks, 32,00 raM) entralne 
seulement une diminution de V ~ ,  alors que l ' inhibi- 
tion par la s6rine (K~, 0,87 mM), te 6-P-gluconate (Ks, 
0,55 mM) et le glycolate (K~, 6,50 mM) se traduit par 
une modification du Km et de Vm,~, ieur rapport  
restant constant. Divers m6canismes, pouvant rendre 
compte de ces r6sultats exp6rimentaux, ont fait Fob jet  
de calculs th6oriques. L'inhibition par le glycolate ne 
r6sulte pas d 'une comp6tition avec le substrat mais, 
vraisemblablement, d 'une association avec le 
phosphoryl-enzyme (EPi) form6 h partir du complexe 
enzyme-substrat  (ES). On peut donner la m6me 
interpr6tation ~ propos de l 'action de ]a s6rine et. 
peut-~tre, du 6-P-gluconate bien que ce compos6 ren- 
ferme un groupement phosphoryl6. L'explication la 
plus simple, des effets du fructose-6-P et du formiate, 
consiste ~t invoquer une inhibition non comp6titive 
mais on ne peut exclure, a priori, l 'eventualit6 d 'un 
ph6nom~ne plus complexe: occupation du site catatyti- 
que de l 'enzyme libre et fixation sur le phosphoryl- 
enzyme. 

Pour l 'isoenzyme En, il existe deux cat6gories d ' in- 
hibiteurs dont la stgicture chimique, et probablement 
le mode d'action, sont tr~s diff6rents. Les m6tabolites 
tels que glycine,'~glycolate et glyoxylate, dont la 
mol6cule contient deux atomes de carbone, ne di- 
minuent pas la vitesse d'hydrolyse aux concentrations 
en P-glycolate inf6rieures A 0 ,40x10  -3 M (Fig. 2); 
l ' inhibition qui apparait  au-delA n'est pas lev6e par les 
fortes concentrations en substrat. L'action de ces 
effecteurs peut &re interpr6t6e selon le module pr6cit6: 
Ils se fixeraient sur le phosphoryl-enzyme; l 'absence 
d'inhibition constat6e aux faibles concentrations en 
substrat impliquerait que la vitesse de formation de 
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Fig. 2. Inhibition de t'activit6 P-glycolate phosphatase, 
catalys~e par la forme isofonctionnelle EII (0,02 unit6s) par: 
la glycine (El), le glycolate (O), et le glyoxylate (A). Les 
effecteurs, 2 mM darts te milieu r6actionnel, sont pr6ineub6s 
i0 miD, h 30% avant l'addition du substrat (concentration 

variables). Milieu r6actionnel (3 ml) de pH 6,8. 

(a) 1Iv 50 

(b) 1/V 50~ 

If,,.. l 2 

o 

! i $ 

{ I ]m~*  
/1~2 

i ~i & ~  

. l l  #A~- • 

I I t 

-5 -4 -3 .2 -1 0 i 2 3 

[P_Glycolate] -1 mM _1 

Fig. 3. Inhibition de la P-glycotate phosphatase E u par l 'a-  
alanine, I e t  2 mM (a) et te glutamate, 1 et 2 mM (b), 
(inhibition par la s6rine et le fructose-6-P non repr6sent6e 
car action analogue ii celle observ6e avec le glutamate). 

Conditions exp6rimentales de la Fig. 2. 

ES, h partir de EPi et de glycolate, soit tr6s inf6rieure 
~t la vitesse de dissociation de EPi. Les m6tabolites 
ayant au molDs trois atomes de carbone (Tableau 2), 
dont l 'a-alanine,  la s6rine, le glutamate et le fructose- 
6-P, agissent sur la prot6ine, m~me aux faibles con- 
centrations en substrat (Fig. 3); il semble que l 'empioi 
de concentrations en P-glycolate, sup6rieures fi celles 
utilis6es au cours de l 'exp6rimentation, permette de 
lever compl6tement l 'inhibition. Ces inhibiteurs en- 
trent certainement en comp6tition avec le substrat. 

Concentration en biocatalyseur et cin~tique de la 
rdaction 

La quantit6 de glycolate form6 est directement 
proportionnelle ~t la dur6e de catalyse durant au molDs 
60 miD avec E~ (quantit6 de prot6ines correspondant 
i~ 0,02 unit6s d'activit6, environ) et 45 mid avec Et (en 
moyenne 0,2 unit6s d'aetivit6); au-delh de 45 miD, 
t'inflexion de la courbe traduirait Faction inhibitrice du 
glycolate form6 (Tableau 2) qui est alors 2 x  10 -3 M 
dans le milieu. M6me lorsque la teneur en prot6ines 
est quatre fois sup6rieure h celle utilis6e dans les 
conditions exp6rimentales [1], on observe une relation 
lin6aire entre la vitesse et la quantit6 de prot6ines. 

D I S C U S S I O N  

Les r6sultats acquis font nettement apparaltre les 
propri6t6s catalytiques diff6rentes des deux prot6ines 
activit6 P-glycolate phosphatase et confirment leur 
nature isoenzymatique ant6rieurement raise en 
6vidence par diff6rentes techniques [1]. 

L'activation des P-glycolate phosphatases v6g6tates 
par  les ions m6talliques bivatents est g6n6ralement 
observ6e in vitro [2, 6-8]. La pr6sence de ces cations 
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est indispensable ~t l'activit6 des isoenzymes E~ et En 
du haricot, apr~s purification. Par contre, l'activit6 
phosphatasique de rextrait brut foliaire et du pr6cipit6 
ac6tonique repr6sente, en l'absence de cofaeteurs, 33 
et 3% de l'activit6 mesur6e en pr6sence de Mg2+; ces 
r6sultats s'expliquent par l'existence de phosphatases 
non sp6cifiques, en particulier d'une 3-P-glyc6rate 
phosphatase tr~s active hydrolysant le P-glycolate [1] 
et ne n6cessitant pas de cations divalents [5]. 

Par analogie avec la localisation cellulaire de cette 
enzyme chez les v6g6taux [5,10,11], les deux 
isozymes du haricot devraient 6tre chloroplastiques. 
Ainsi le Co :÷ n'a pas 6t6 utilis6 pour les 6tudes in 
vitro, non seulement parce qu'il n'est pas d6cel6 dans 
les chloroplastes, du moins chez l'6pinard [11], mais 
en raison de l'importance physiologique du Mg ~÷, 
cofacteur de nombreuses enzymes chloroplastiques, et 
dont la teneur est modul6e par l'6clairement [12, 13]. 
Celui-ci fait 6galement varier le pH stromatique: 7,0 
l'obscurit6, 7,8 ~ la lumi~re; on peut alors envisager 
que l'alcalinisation du stroma contribue ~t diminuer 
faiblement l'activit6 P-glycolate phosphatase 6tant 
donn6 qu'~ pH 7,8 on constate une baisse d'activit6 de 
El et Eli, respectivement, 10 et 33%. Durant 
l'h6m6rop6riode, l'action du pH devrait &re 
compens6e par l 'augmentation du Mg 2÷ chloro- 
plastique. 

Certains compos6s phosphoryl6s pourraient inter- 
venir dans les m6canismes de r6gulation, in vivo, si 
leur taux, dans le chloroplaste, est suffisant; le 
fructose-6-P inhibe l'isoenzyme EH; il ralentit 
6galement la vitesse de catalyse de El, prot6ine 
r6gul6e, avec plus ou moins d'eflicacit6, par des 
interm6diaires du cycle de Calvin: dihydroxyac6tone- 
P, 6rythrose-4-P, 3-P-glyc6rald6hyde, ribose-5-P 
6galement inhibiteur de l'enzyme du tabac [8], 
ribulose-l,5-di P e t  par d'autres m6tabolites phos- 
phoryl6s dont le glucose-6-P. L'importante inhibition 
provoqu6e par le 6-P-gluconate, se formant 
l'obscurit6 dans les chloroplastes [14], pourrait, en 
raison de son affinit6 pour la prot6ine, avoir h ce 
moment-l~t, une signification physiologique. I1 en serait 
de m6me de I'ADP, antagoniste du 6-P-gluconate en 
absence de lumi~re; cet ad6nylate est un ettecteur 
positif, non seulement de El mais aussi de Ell. 

Quant a l 'intervention du formiate sur E~, son r61e, 
in situ, est plus douteux en raison du peu d'affinit6 
pour l'enzyme et de sa localisation. 

Contrairement ~ l'action de certains oses phosphate 
inhibant essentiellement El, les aminoacides inhibent 
plus particuli~rement En. La plus forte inhibition des 
deux isoenzymes est provoqu6e par le glutamate et la 
s6rine dont les teneurs sont notables dans les limbes 
de haricot-- l ,24 et 0,88 p.mol par g de mat6riel 
v6g6tal frais-- bien que ces valeurs fassent abstraction 
de toute compartimentation cellulaire. Leur action 
inhibitrice est en parfait accord avec les r6sultats ob- 
tenus in situ ~ partir de feuilles excis6es de haricot 
ayant absorb6 du glutamate ou de la s6rine ~ la 
lumi6re; dans les essais, comparativement aux t6moins 
pr6trait6s dans les m6mes conditions, on n'observe 
pas, ou peu, de glycolate radioactif apr~s absorption 
de ~CO~. Dans un second type d'exp6rimentation, 
bas6e sur le dosage du glycolate inerte apr~s inhibition 
de la glycolate oxydase par l'acide c~-hydroxy-2- 
pyridine-m6ttiane sulfonique, la teneur en glycolate 

baisse, en moyenne, de 74 et 16% dans ies feuilles 
ayant absorb6 soit du glutamate, soit de la s6rine. Une 
baisse de la teneur en glycolate, concomitante d'une 
616vation de l'activit6 photosynth&ique nette, se mani- 
feste dans les disques de feuilles de tabac trait6s par le 
glutamate, le site et le mode d'action de l'aminoacide 
n'6tant pas connus [15]. Les donn6es acquises chez le 
haricot justifient peut-6tre ces r6sultats, bien que les 
m6canismes de r6gulation d 'une enzyme soient assez 
sp6cifiques de l'esp~ce v6g6tale dont elle est extraite 
[16]. 

Le comportement des P-glycolate phosphatases du 
haricot, en pr6sence des effecteurs, semble indiquer 
une r6gulation indirecte possible par les r6actions 
photochimiques (pH, ADP, Mg2+). Les ditt6rences 
observ6es dans les m6canismes probables de 
r6gulation des deux phosphatases montre l'importance 
des isoenzymes dans la cellule; des donn6es acquises 
dans ce travail il ressort, 6galement, que la prot6ine 
En devrait occuper un r61e physiologique plus impor- 
tant en raison de ses propri6t6s cin6tiques particuli~res 
qui contribuent h 6viter toute 616vation du taux de 
P-glycolate, inhibiteur du m6tabolisme glucidique du 
chloroplaste [17]. Quant aux modules propos6s, pour 
rendre compte des propri6t6s cin6tiques de EH, ils 
demandent ~ 6tre 6tay6s par une 6tude de la structure 
moi6culaire de la prot6ine. 

PARTIE E X P E ~ N T A L E  

La nature isoenzymatique des deux formes de P-gtycotate 
phosphatas e, E Iet E n, isoI6es des feuilles de haricot dans un 
bon 6tat de puret6, a pu &re d6montr~e par differentes 
techniques [1]. La terminologie E l e t  Eu, des deux isoen- 
zymes, sp6cifie l'ordre de sortie des prot6ines catalytiques au 
cours de la chromatographie sur DEAE-cellulose (2 x 6 cm): 
l'61ution par paliers de force ionique --0,02 M (50 ml), 0,05, 
0,08 et 0,12 M (100 ml)-- avec le tampon acide citrique 
(Na +) de pH 7,2 permet, ~t la lois, leur s6paration et leur 
purification partielle. 

Au cours de l'~tude des propri~t~s catalytiques des deux 
formes isofonctionnelles, le proc6d6 de d6termination de 
l'activit~ dans le milieu d'incubation [1] fournit toujours la 
'vitesse initiale' correspondant ~t l'6quilibre dynamique 
stationaire. L'influence du pH est analys~e en pr6sence de 
MgSO4, 2 mM, et de phosphoglycolate 3,33 raM, dans une 
zone comprise entre pH 5,2 et 9,0 en utilisant deux m61anges 
tampons: Tris (CI-) et cacodylate-Na(Cl-), 50 mM. II a 6t~ 
v~rifi6, pour les pH communs ~ ces deux tampons, que leur 
nature n'interf~rait pas sur la vitesse de eatalyse. L'action des 
effecteurs, sur les deux isoenzymes, est recherch6e 
conform6ment h la m6thode de mesure utilis6e [1], d'apr6s le 
protocole indus dans la 16gende du Tableau 2 et de la Fig. 2. 
Les r6sultats expriment la moyenne d'au minimum 3 essais. 
Une unit6 d'activit6 correspond ~t la quantit6 d'enzyme 
catalysant, ~t 30 °, ta formation de 1 /~mol de Pi par min. 
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