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Introduction

La grande diversité de la vie qui se développe sur la planéte terre serait impossible sans photosynthése. Presque chaque atome d’oxygéne présent
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de charbon, de bois de chauffage, d'essence et de gaz naturel, de méme que toute I'énergie libérée par les aliments qui sont décomposés par
notre organisme, proviennent, directement ou indirectement, de la lumiére solaire qui a été captée par photosynthése. La compréhension de la
photosynthése est dés lors d'importance vitale. La recherche nous permet d’améliorer le rendement des cultures et I'utilisation des sols, objectifs
importants dans notre monde de plus en plus peuplé. Au chapitre 7 on a décrit comment les cellules extraient I'énergie chimique de molécules
organiques et utilisent cette énergie pour assurer leurs activités. Dans le présent chapitre on décrira la photosynthése, processus par lequel des
organismes comme le tournesol figuré ci-dessus captent I'énergie solaire et 'utilisent pour synthétiser des molécules organiques riches en énergie
chimique.

Lo i La vie est alimentée par le rayonnement solaire. Le soleil fournit en fin de
Apercu géenéral S TR S S A A S T R
compte I'énergie utilisée par la majorité des étres vivants, énergie captée

de |la P hoto Sy Nnthese par les plantes, certains protistes, certaines bactéries et certaines archées.

La diversité de la vie n’est possible que parce que notre planéte
est inondée d'énergie dispensée par le soleil. L'énergie radiante qui

R atteint la terre quotidiennement équivaut a la puissance d’environ un
Objectifs . : S ,

. o ‘ million de bombes atomiques du type de celle qui a été lancée sur

1 EXP"‘?”E" les reactions de la photosynthese Hiroshima. La photosynthése en récupére environ 1 %, soit I'équivalent

2. Décrire la structure du chloroplaste de 10 000 de ces bombes, et I'utilise pour fournir I'énergie qui alimente

pratiquement toute la vie.



La photosynthese produit du glucose
et de 'O, en combinant CO, et H,O

La photosynthese se réalise dans une large gamme d’organismes et de
différentes fagons. L'une d’entre elles, dite anoxygénique, ne produit pas
de dioxygene, I'autre, oxygénique, en produit. La photosynthése anoxy-
génique est réalisée par quatre groupes de bactéries : pourpres, vertes
sulfureuses, vertes non sulfureuses et héliobactéries. La photosynthese
oxygénique est propre aux cyanobactéries, a sept groupes de protistes et
a pratiquement toutes les plantes. Les deux types de photosynthese pré-
sentent des similitudes quant aux pigments qu'ils utilisent pour capter
I'énergie lumineuse mais different par 'organisation et Paction de ces
pigments.

Chez les plantes, c’est essentiellement dans les feuilles que la
photosynthese se réalise. La figure 8.1 illustre les niveaux d’organi-
sation dans une feuille. Comme on I'a vu au chapitre 4, les cel-
lules des feuilles contiennent des organites appelés
chloroplastes, sieges de la photosynthese. Il n'existe pas
d’autre structure dans la plante apte a réaliser la photosyn-
thése (figure 8.2).

La photosyntheése comporte trois phases :

1. capture de 'énergie solaire ;

2. utilisation de cette énergie pour réaliser la synthése
d’ATP et réduire NADP* (un transporteur d'électrons)
en NADPH ;

3. utilisation ’ATP et de NADPH pour synthétiser des molécules
organiques a partir du CO, atmosphérique.

Les deux premiéres phases requiérent de la lumiére et sont cou-
ramment appelées réactions claires (ou réactions dépendantes de la
lumiere).

La troisieme phase, qui produit des molécules organiques i partir
de CO,, est constituée de réactions obscures Ce processus se réalise
suivant une série cyclique de réactions. Pour autant que de PATP et du
NADPH soient disponibles, la fixadon du CO, peut s'effectuer en
absence comme en présence de lumiere, ce qui explique pourquoi on
dénomme aussi cette étape réactions indépendantes de la lumiére.

[équation simple ci-dessous résume 'ensemble des réactions de
la photosynthése :

6 CO; + 12 H,0 + lumiére —> C,;H,,0, + 6 H;0 + 6 O,
dioxyde eat glucose ean  dioxygene
de carbone

On notera que cette réaction est I'inverse de la réaction de respi-
ration. Dans la respiration, le glucose est oxydé en CO,, le dioxygene
servant d’accepteur d’électrons. Dans la photosynthése, le CO, est
reduit en glucose par les électrons provenant de I'oxydation de I'eau.
Oxydation de I'eau et réduction du CO, requierent de I'énergie, fournie
par la lumiere. Bien que la présentation ci-dessus constitue une simplifi-
cation excessive, elle a le mérite de présenter une perspective globale du
processus.

Les chloroplastes sont le siege
de la photosynthése des plantes

Au chapitre 7 on a vu qu'une structure complexe de membranes, interne
et externe, intervient dans le fonctionnement des mitochondries. Il en
est de méme pour les chloroplastes.
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Figure 8.1 Voyage dans une feuille. Une feuille posséde un
mésophylle constitué d'une (ou de quelques) assise(s) de cellules riches en
chloroplastes. Le chloroplaste posséde une membrane organisée en structures
aplaties, les disques thylakoides, disposés en piles appelées grana. Les thylakoides
baignent dans une substance semi-fluide, le stroma.

Outre les membranes externe et interne, le chloroplaste contient
un complexe de membranes thylakoides, constitué d'une bicouche conti-
nue de phospholipides organisée en sacs aplatis empilés en colonnes
appelées grana (au singulier, gramum). Les membranes thylakoides
contiennent la chlorophylle et d’autres pigments photosynthétiques qui
captent I'énergie lumineuse, associés a la machinerie nécessaire a la pro-
duction d’ATP. Les connexions entre grana sont appelées thylakoides
Intergranaires o stromatiques.

Le complexe de la membrane thylakoide baigne dans un milieu
semi-liquide, le stroma. Le stroma contient les enzymes nécessaires 2
I'assemblage de molécules organiques a partir de CO,, assemblage
nécessitant I'énergie de 'ATP couplée au pouvoir réducteur du NADPH.
Dans la membrane thylakoide, les pigments photosynthétiques sont
organisés en photosystémes.
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Figure 8.2 Apercu de la photosynthése. Lors des réactions claires,
les photosystémes des thylakoides absorbent des photons dont ils utilisent
Pénergie pour produire ATP et NADPH. Les électrons perdus par les
photosystémes sont remplacés par oxydation d'H,0, avec comme sous-produit
0,. UATP et le NADPH produits par les réactions claires servent a la fixation du
carbone par le cycle de Calvin, réalisée dans le stroma.

Chaque molécule de pigment d'un photosystéme est capable de
capter des photons, qui constituent des paquets d’énergie. Lorsqu'une
lumiére de longueur d’onde appropriée frappe une molécule de pigment
d'un photosysteme, 'excitation qui en résulte est transmise d’une molé-
cule de pigment a une de ses voisines. Ce n'est en fait pas I'électron
excité lui-méme qui est transféré physiquement, mais bien son énergie.
Le passage est similaire au transfert d’énergie cinétique le long d'un ali-
gnement de dominos disposés verticalement. Si on pousse le premier, il
tombe sur le suivant et ainsi de suite jusqu’au dernier.

En fin de compte I'énergie atteint une molécule de chlorophylle
particuliére, en contact avec une protéine membranaire capable d'accep-
ter un €lectron. L'énergie est transmise a cette protéine, sous forme d’un
électron excité. La protéine la transfére a son tour a une série d’autres
protéines membranaires qui mettent I'énergie en oeuvre pour produire
de 'ATP et du NADPH. Ces composés servent alors a la synthése de
molécules organiques. Le photosystéme fonctionne donc comme une
grande antenne concentrant I'énergie lumineuse récoltée par les nom-
breux pigments individuels qui le constituent.

Synthese 8.1

La photosynthése consiste en réactions dépendant de la
lumiere, et d’autres qui convertissent le CO, en molécules
organiques. La réaction globale est essentiellement I'inverse
de celle de la respiration ; elle émet O, comme sous-produit.
Les membranes thylakoides sont le site de regroupement
des pigments photosynthétiques qui permettent le passage
d'énergie d'une molécule a une molécule voisine. Les
membranes thylakoides sont organisées en sacs aplatis
empilés en colonnes appelées grana.

m  Enquoi la structure du chloroplaste est-elle semblable a celle de
la mitochondrie ?

Découverte
du mécanisme
de la photosynthese

Objectifs

1. Décrire les expériences @ la base de notre compréhension
de la photosynthése

2. Expliquer la différence entre les réactions claires et
obscures

Notre compréhension de la photosynthése a débuté il y a plus de 300 ans
et elle progresse toujours, Elle a pour origine la question de savoir com-
ment les plantes croissent, augmentant souvent de maniére considérable
leur masse,

Laugmentation de masse d’une plante ne
provient pas uniquement du sol et de I'eau

Depuis 'époque de la Gréce antique on pensait que les plantes sugaient
littéralement leur nourriture du sol & I'aide de leurs racines. Jan Baptist
van Helmont (1577-1644), un médecin belge, imagina une expérience
simple pour tester cette idée.

[l planta un petit saule dans un pot apres avoir pesé et la plante et
le sol contenu dans le pot. Durant plusieurs années, van Helmont laissa
I'arbre pousser, en ne lui apportant que de I'eau. Aprés cing ans I'arbre
avait grandi considérablement : son poids s'était accru de 74,4 kilo-
grammes. Quant au sol, il n’avait perdu que 57 grammes durant cette
période. Il apparaissait dés lors évident que ce n’est pas du sol que pou-
vait provenir 'augmentation de poids de la plante. Par cette expérience
van Helmont démontrait que la matiére constituant la plante n’était pas
produite exclusivement par le sol. Il conclut cependant, erronément, que
I'augmentation de poids du saule devait étre attribuée principalement a
I'eau qu'il avait apportée au systéme.

[l fallut attendre cent ans pour y voir plus clair. Cest Joseph
Priestley (1733-1804), un chercheur anglais, qui apporta une informa-
tion essentielle. Le 17 aoGt 1771, Priestley introduisit un rameau (vivant)
de menthe dans une enceinte ot une bougie de cire avait brilé et $’était
éteinte ; le vingt-septieme jour du méme mois, il observa qu'une nouvelle
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bougie pouvait y briller. D une fagon ou d’une autre, la plante semblait
avoir restauré I'air | Priestley montra qu’une souris n’était pas incommo-
dée par de I'air «restauré» par une plante, alors qu’elle ne pouvait pas
respirer dans de I'air avarié par la combustion d’une bougie. Lindication
essentielle était que la plante vivante ajoute quelque chose a lair.

Comment la végétation « restaure » -t-elle 'air ? Vingt-cinq ans
plus tard, Jan Ingenhousz (1730-1799), un médecin hollandais, résolut le
probléeme. Il démontra que I'air n’était restauré qu'en présence de
lumiére et uniquement par les feuilles vertes des plantes, pas par leurs
racines. Il émit Phypothése que les parties vertes des plantes réalisent
une opération qui utilise la lumiére solaire pour scinder le dioxyde de
carbone en carbone et oxygéne. Il suggéra que oxygéne est libéré dans
['air sous forme du gaz O, tandis que 'atome de carbone se combine a
I'eau pour former des glucides. Ses conclusions furent affinées ultérien-
rement et, 4 la fin du xix* siécle, la réaction globale de la photosynthese
aurait pu s'écrire :

CO, + H,0 + énergie lumineuse —> (CH,0) + O,

[l s’avéra cependant que cette équation est simpliste. Un examen plus
approfondi du processus, au xx* siecle, montra que le réle de la lumiere
y est étonnament complexe.

La photosynthése comporte des réactions
dépendantes de la lumiere et d’autres qui
en sont indépendantes

Au début du xx® siecle le physiologiste anglais F. F. Blackman (1866-
1947) aboutit a la conclusion surprenante que la photosynthese est en
réalité un processus comportant plusieurs étapes, parmi lesquelles une
seule fait appel directement a la lumiére.

Blackman mesurait les effets de différentes intensités lumineuses,
concentrations en CO, et températures sur la photosynthése. Tant que
I'intensité lumineuse était relativement faible, il constatait que la photo-
synthése pouvait étre accélérée par augmentation de cette intensité mais
pas par augmentation de température ou de concentration en CO,
(figure 8.3). A intensité lumineuse élevée par contre une augmentation de
température ou de concentration en CO, accélérait la photosynthése.

Blackman en déduisit que la photosynthése comporte un
ensemble de réactions initiales, la phase claire, largement indépendante
de la température, et un second ensemble, la phase obscure, indépendante
de la lumiére mais limitée par la disponibilité en CO,. Il faut éviter de se
laisser induire en erreur par I'expression «phase obscure» proposée par
Blackman ; celle-ci se déroule en effet 4 la lumiére (elle a besoin des
produits de la phase claire) et sa dénomination signifie seulement que la
lumiére n'intervient pas directement dans les réactions qu’elle comporte.

Blackman découvrit également que 'accroissement de température
naccélere la phase obscure, réductrice du carbone, que jusqu’a environ
35 °C; au-dela, les réactions ralentissent rapidement. Considérant que
35 °C est la température a laquelle de nombreuses enzymes des plantes
commencent a se dénaturer (par rupture des liaisons hydrogene respon-
sables de la conformation active de la protéine), Blackman conclut que des
enzymes devaient intervenir dans les réactions de la phase obscure.

Le dioxygene provient de I'eau, non du CO,

Dans les années 1930, C.B. Van Niel (1897-1985), chercheur a I'Univer-
sité Stanford, découvrit que les bactéries sulfureuses pourpres ne libérent
pas d’oxygeéne au cours de la photosynthése mais que par contre elles

150 partie ” Biologie cellulaire

transforment le sulfure d’hydrogéne (H,S) en soufre élémentaire,
qu'elles accumulent dans leur cytoplasme sous forme de globules. Le
processus observé par van Niel était :

CO, + 2 H,S + énergie lumineuse —> (CH,0) + H,0 + 2 §

Le parallélisme frappant entre cette équation et celle d'Ingen-
housz amena van Niel a proposer une équation générale de la
photosynthése :

CO, + 2 H,A + énergie lumineuse —> (CH,0) + H,0 + 2 A

Dans cette équation, la substance H,A sert de donneur d’élec-
trons. Chez les plantes vertes, H,A est ’eau, tandis que chez les bactéries
sulfureuses pourpres c'est le sulfure d’hydrogene. Le produit, A, pro-
vient de la scission de H;A. L'O, libéré durant la photosynthese des
plantes résulte donc de la scission de I'eau, non pas de celle du dioxyde
de carbone.

Lorsque ['utilisation d’isotopes se répandit dans les recherches
biologiques, au cours des années 1950, il devint possible de tester 'hypo-
these révolutionnaire de van Niel. Des chercheurs analysérent la photo-
synthese réalisée par des plantes vertes alimentées en eau dont I'oxygéne
était I'isotope lourd O ; ils constatérent que I'"O se retrouvait dans la
molécule de dioxygeéne et non dans les glucides produits, ce qui était
conforme aux prédictions de van Niel :

CO, + 2 H,"O + énergie lumineuse —= (CH,0) + H,0 + *0,
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Figure 8.3 Découverte de la phase claire. Blackman mesurait le taux
de photosynthese sous différentes intensités lumineuses, concentrations en CO, et
températures. Comme le montre ce graphique, la lumiere est le facteur limitant de
la photosynthese aux faibles intensités lumineuses, tandis que la température et la
concentration en CO, le sont sous des intensités lumineuses plus élevées, ce qui
implique l'existence de réactions enzymatiques utilisant le CO.

Analyse de données Blackman découvrit qu’a partir
d’une certaine intensité lumineuse (environ 20 000 lux) une
augmentation d’intensité lumineuse n’induit plus aucune
augmentation d’activité photosynthétique. Pouvez-vous
emettre une hypothese explicative de ce phénomene ?



Le glucide produit par la photosynthése des plantes et des algues
est typiquement le glucose. L'équation de la photosynthese réalisée par
ces organismes doit donc s’écrire :

6 CO; + 12 H,0O + énergie lumineuse —> C,H,,04 + 6 O, + 6 H,0

LATP et le NADPH provenant de la phase
claire produisent des sucres en réduisant
le CO,

Dans son travail de pionnier concernant la phase claire, van Niel avait
¢mis I'hypothése que les protons et les électrons générés par la scission
de I'eau servent a transtormer le CO, en matiere organique par un méca-
nisme qu'il appela fixation du carbone. Dans les années 1950, Robin Hill
(1899-1991) démontra que van Niel avait raison : Pénergie lumineuse
peut étre captée et servir dans une réaction de réduction. Il observa en
effet que des chloroplastes isolés de cellules de feuilles sont capables de
réduire un colorant et de libérer du dioxygene sous I'effet de la lumiére.
Des expériences ultérieures montrerent que les €lectrons libérés de I'eau
sont transférés au NADP* et que des chloroplastes éclairés mais dépour-
vus de CO, accumulent de 'ATP. S1 du CO, est introduit, ni PATP ni le
NADPH ne s'accumulent, et du CO, est assimilé dans des molécule
organiques.

Ces expériences sont importantes pour trois raisons. D’abord,
elles démontrent clairement que la photosyntheése a lieu dans les chlo-
roplastes. Ensuite, elles montrent que les réactions claires utilisent
I’énergie lumineuse pour réduire le NADP* et pour produire de 'ATP.
Enfin, elles confirment que PATP et le NADPH produits lors de la
phase claire sont utilisés dans des réactions ultérieures pour réduire le
dioxyde de carbone et former des sucres simples.

Synthese 8.2

Des expériences anciennes avaient montré que les plantes

« restaurent » I'air (c’est-a-dire, produisent du dioxygéne)
mais seulement en présence de lumiére. Des expériences
ultérieures ont montré qu’il existe des réactions dépendant de
la lumiére et d’autres qui ne le sont pas. Les réactions claires
produisent du dioxygéne a partir d’eau ; elles génerent ATP

et NADPH. Les réactions obscures synthétisent des composés
organiques par fixation de carbone.

= D'od le carbone de notre organisme provient-if ?

Les pigments

Objectifs

1. Expliquer I'importance des pigments dans la
photosynthése

2. Etablir la relation entre le spectre d’absorption d’un
pigment et sa couleur

Pour qu'une plante puisse utiliser I'énergie solaire il faut qu’elle dispose,
dans ses chloroplastes, d'une structure biochimique capable d’absorber
P q P
cette énergie. On appelle pigments les molécules absorbant I'énergie
lumineuse dans le domaine du visible. Les pigments nous sont familiers

pig
par I'usage qui en est fait pour teindre les textiles par exemple. La cou-
leur que nous percevons est celle qui n'est pas absorbée, autrement dit,
qui est réfléchie. Pour comprendre comment les plantes font usage de
pigments pour capter I'énergie lumineuse il est utile de rappeler les
notions de base concernant la nature de la lumiére.

La lumiere est une forme d’énergie

La nature ondulatoire de la lumiére produit un spectre électromagné-
tique caractérisant une lumiére sur base de sa longueur d’onde
(figure 8.4). Nous sommes familiarisés avec la gamme visible de ce
spectre, parce que nous le voyons, mais il faut savoir que la lumiére visible
ne représente qu'une petite part du spectre total. On peut séparer la
lumiere visible en ses couleurs individuelles par emploi d'un prisme, qui
répartit la lumieére sur base des longueurs d’onde de ses composantes.

Une particule de lumiére, appelée photon, est comparable a un
paquet d’énergie. On fait appel au concept ondulatoire de la lumiére
pour comprendre les diverses couleurs de la lumiére ; on se tourne vers
la nature particulaire de la lumiére pour comprendre les transferts
d’énergie qui se produisent au cours de la photosynthese. On se réferera
a ces deux concepts dans la suite du chapitre.

L’énergie des photons

L’énergie d'un photon est inversement proportionnelle a la longueur
d’onde de la lumiére considérée. Une lumiére de courte longueur d’onde
contient des photons plus énergétiques qu'une lumiére de longueur
d’onde élevée (figure 8.4). Les rayons X, qui sont trés riches en énergie,
ont une longueur d'onde trés courte, de loin plus courte que celle de la
lumiére visible.

Figure 8.4 Le spectre
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Un faisceau lumineux est capable d’extraire des électrons de cer-
taines molécules, créant ainsi un courant électrique ; ce phénomeéne, qui
porte le nom deffet photoélectrique, se produit lorsque des photons
transferent de I'énergie a des électrons. La force de l'effet photoélec-
trique dépend de la longueur d’onde de la lumiére : les courtes longueurs
d’onde sont bien plus efficaces que les longues car elles contiennent plus
d'énergie.

Lors de la photosyntheése, les chloroplastes fonctionnent comme
des dispositifs photoélectriques : ils absorbent la lumieére et transférent
les électrons excités a un transporteur. Lorsque nous démélerons ce pro-
cessus en détail, on comprendra mieux comment il trappe |'énergie et
I'utilise a la synthese de molécules organiques.

Chaque pigment se caractérise par son
spectre d’absorption

Lorsqu'un photon frappe une molécule avec une quantité d'énergie
nécessaire a 'excitation d’un de ses €lectrons, la molécule I'absorbe et
I'électron est amené @ un niveau d’énergie supérieur. Ce qui fait que
I'énergie d’un photon est absorbée ou non dépend de la quantité d’éner-
gie qu'il transporte (et donc de sa longueur d’onde) et de la nature de la
molécule avec laquelle il entre en collision.

Comme on I'a vu au chapitre 2, les électrons occupent des niveaux
d’énergie discrets sur leurs orbites autour du noyau de leur atome. Pour
amener un électron @ un niveau énergétique supérieur, il est nécessaire
de lui apporter une quantité d’énergie précise, de méme que pour
atteindre 1'échelon supérieur d’une échelle il est nécessaire d’élever le
pied d’une hauteur précise. Un atome donné ne peut dés lors absorber
que certains photons, précisément ceux qui correspondent aux niveaux
d’énergie des électrons disponibles de I'atome. Il en résulte que chaque
molécule possede un spectre d’absorption qui lui est propre, corres-
pondant a la gamme des photons qu'elle est capable d"absorber.

Comme on I'a vu ci-dessus, les pigments sont des molécules
capables d’absorber de la lumiére dans le domaine du visible. Des orga-
nismes ont développé une grande diversité de pigments mais seuls deux
types sont utilisés par les plantes pour la photosynthese, des caroténoides
et des chlorophylles. Certains organismes possédent d’autres pigments
absorbant la lumiére visible.

Spectre d'absorption de la chlorophylle

Les chlorophylles absorbent les photons dans une gamme étroite d’éner-
gie. Les chlorophylles # et b des plantes absorbent essentiellement les
lumiéres bleu-violet et rouge (figure 8.5). Ni I'une ni I'autre n’absorbe
des photons correspondant aux longueurs d’onde situées entre 500 et
600 nm, et les rayonnements de ces longueurs d’onde sont donc réfléchis
par les plantes ; lorsqu'ils sont ensuite absorbés par les pigments de nos
yeux, nous les percevons verts.

La chlorophylle # est le pigment photosynthétique principal des
plantes et des cyanobactéries et le seul pigment directement actif dans la
conversion de I'énergie lumineuse en énergie chimique.

La chlorophylle & quant a elle agit en tant que pigment acces-
soire, ou secondaire ; elle est complémentaire de la chlorophylle 4. Son
spectre d’absorption est décalé vers le vert et elle absorbe donc des pho-
tons que la chlorophylle # n'absorbe pas, ce qui accroit considérable-
ment la proportion de photons de la lumiére solaire que les plantes sont
capables de capter. Une variété d’autres pigments accessoires sont pré-
sents dans les plantes, les protistes photosynthétiques et certaines
bactéries.
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Figure 8.5 Spectres d'absorption des chlorophylles et des
caroténoides. Les pics représentent les longueurs d'onde de la lumiére solaire
absorbées par les chlorophylles a et b et par les caroténoides. Les chlorophylles
absorbent principalement dans des bandes étroites de bleu-violet et de rouge,
tandis qu'elles réfléchissent la lumiére verte, située vers le centre du spectre. Les
caroténoides absorbent principalement le bleu et le vert et réfléchissent I'orange et
le jaune,

Structure des chlorophylles

Les chlorophylles absorbent les photons par un mécanisme d’excitation
analogue a 'effet photoélectrique. Ces pigments comportent une struc-
ture cyclique complexe, appelée noyau porphyrigue, dans lequel alternent
des liaisons simples et doubles. Au centre du noyau se trouve un atome
de magnésium (figure 8.6).

Des photons excitent des €lectrons du noyau porphyrique, qui
sont alors acheminés vers l'extérieur par le systeme alterné de liaisons
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Hypothése: toutes les longueurs d'onde de la lumiére ont la méme efficience
pour promouvoir la photosynthése,

Prédiction: 'éclairement de cellules photosynthétiques par de la lumiére
dispersée par un prisme produit la méme quantité d'05 pour toutes les longueurs
d'onde.

Expérience: un filament d'algue estimmobilisé sur une lame porte-objet et éclairé
par un faisceau de lumiére dispersée par un prisme; des bactéries mobiles requérant
du dioxygéne sont ajoutées dans la solution dans laquelle se trouve l'algue.
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Résultat: /es bactéries se déplacent vers les régions riches en O3, Cest-d-dire celles ou
I'activité photosynthétique est la plus élevée ; on observe que c'est dans les régions du
bleu-violet et du rouge gu'elles s'accumulent,

Conclusion: toutes les longueurs d'onde ne promeuvent pas la photosynthése avec la
meéme efficience ; les plus efficientes constituent le spectre d'action pour la photosynthése,
Expériences complémentaires: comment le spectre d'action observé est-il lié aux

spectres d'absorption de la figure 8.5 7

Figure 8.7 Détermination du spectre d’action pour la
photosynthese

carbone simples et doubles. Des électrons non associés a un atome ou
liaison sont dits délocalisés. Divers petits groupes latéraux fixés autour
du noyau porphyrique modifient les propriétés absorbantes des diffé-
rentes chlorophylles (figure 8.6). Le spectre d’absorption précis des
chlorophylles individuelles est aussi influencé par I'association de ces
molécules avec diverses protéines.

Le spectre d’action de la photosynthése, c’est-a-dire I'efficience
relative des diverses longueurs d’onde de la lumiere dans la photo-
synthese, correspond au spectre d’absorption des chlorophylles. Lexpé-
rience présentée a la figure 8.7 I'illustre bien. Toutes les plantes, tous les
protistes photosynthétiques et les cyanobactéries utilisent la chloro-
phylle 4 comme pigment principal.

On peut se demander pourquoi ces organismes n'utilisent pas un
autre pigment, tel que le rétinal (pigment de la vision), dont le spectre
d’absorption est large (de 500 a 600 nm). L'explication la plus plausible
se base sur I'efficience de I'absorption. Bien que le rétinal absorbe une
large gamme de longueurs d’onde, il le fait avec une efficience relative-
ment faible. La chlorophylle quant i elle n'absorbe que dans des bandes
étroites du spectre mais de maniere plus efficiente. C'est vraisemblable-
ment pour cette raison que les plantes, de méme que la plupart des autres
organismes photosynthétiques, font appel a la chlorophylle plutér qu’a
d’autres pigments.

Les carotéenoides et autres pigments accessoires

Les caroténoides consistent en des cycles carbonés liés a des chaines ot
alternent des liaisons simples et doubles. Ils peuvent absorber des pho-
tons dans une large gamme d’énergies, bien qu'ils ne soient pas toujours
tres efficients dans le transfert de cette énergie. Les caroténoides contri-

buent a la photosynthése en captant de |'énergie lumineuse dans les lon-
oueurs d'onde qui ne sont pas absorbées efficacement par les
chlorophylles (figure 8.8 ; voir aussi figure 8.5).

Les caroténoides jouent également un réle précieux dans I'éva-
cuation des radicaux libres. Les réactions rédox qui se produisent dans
les chloroplastes générent des radicaux libres destructeurs. Les caroté-
noides fonctionnent comme antioxydants limitant les dommages ; outre
leur réle de capture d’énergie lumineuse, ils exercent donc également
une fonction protectrice. On retrouve d’ailleurs ce role des caroténoides,
mais pas des chlorophylles, chez de nombreux organismes non photo-
synthétiques, appartenant aux trois domaines du vivant.

On entend parfois dire que manger des carottes améliore la
vision. Si cet effet est réel, il est probablement di i la teneur élevée en
B-caroténe de ce légume ; ce caroténoide est constitué de deux molé-
cules de vitamine A liées. Par oxydation la vitamine A est transformée en
rétinal, pigment intervenant dans la vision des vertébrés.

Les phycobiliprotéines sont des pigments accessoires des cyano-
bactéries et de certains protistes ; ces pigments comportent un ensemble

Feuille
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Figure 8.8 Les couleurs automnales sont dues a des
caroténoides et a d’autres pigments accessoires. Au printemps et en été
la chlorophylle masque les caroténoides et d’autres pigments accessoires présents
dans les feuilles. Lorsque les feuilles cessent de produire de la chlorophylle en
automne, celles-ci ne réfléchissent plus la lumiére verte et ce sont les lumieres
rouge et orange, non absorbées par les autres pigments, qui sont refléchies.
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de liaisons doubles alternées similaires a celles présentes dans d’autres
molécules de transfert d’électrons. Les phycobiliprotéines s’organisent
en complexes capables d’absorber la lumiere verte, alors que celle-c1 est
réfléchie par les chlorophylles. Ces complexes sont sans doute écologi-
quement importants pour les cyanobactéries, qu'ils aident a se dévelop-
per dans des niches faiblement éclairées des océans ; dans ces niches, la
lumiére verte est présente alors que les lumiéres rouges et bleues ont été
absorbées par les algues vertes, plus proches de la surface.

Synthese 8.3

Un pigment est une molécule capable d’absorber de
I’énergie lumineuse ; son spectre d’absorption indique
quelles sont les longueurs d’onde qu’il absorbe de maniere
efficiente. La couleur d’'un pigment correspond aux longueurs
d’onde qu’il n’absorbe pas et que nous voyons des lors. Le
principal pigment photosynthétique est la chlorophylle,

dont il existe plusieurs formes possédant des spectres
d’absorption légerement différents. De nombreux organismes
photosynthétiques possédent des pigments accessoires
présentant des spectres d'absorption spécifiques et qui
augmentent la capture d’énergie lumineuse.

m  Quelle est la différence entre spectre d'action et spectre
d'absorption ?

Lorganisation
des photosystemes

Objectifs

1. Décrire la nature des photosystémes
2. Comprendre ce qui se passe dans le centre réactionnel

Une facon d'aborder I'étude du mécanisme d’absorption de la lumiére
par les pigments consiste 3 mesurer la relation entre la quantité de pro-
duit de la photosynthése et I'intensité de I'éclairement. Des expériences
de ce type, effectuées sur des plantes, montrent un accroissement de la
production photosynthétique avec I'intensité lumineuse ; cet accroisse-
ment, linéaire aux faibles intensités, diminue aux intensités plus élevées,
pour finalement plafonner. La raison de cette saturation est que toute la
capacité d’absorption de lumiére est utilisée.

La production d’'une molécule d’0, requiert
de nombreuses molécules de chiorophylle

Une fois connue la saturation de 'acuvité photosynthétique a intensité
élevée, la question suivante était de savoir combien de molécules de
chlorophylle ont effectivement absorbé un photon ; autrement dit : la
saturation a-t-elle lieu au moment ou toutes les molécules de chloro-
phylle ont absorbé un photon ? Pour répondre a cette question 1l était
nécessaire de connaitre la production photosynthétique (mesurée par la
production d’O, par exemple) et le nombre de molécules de chloro-
phylle présentes.

154 partie " Biologie cellulaire

' attendue
— nbsarvée

Saturation lorsque toutes
les molécules de
chlorophylle sont utilisées

Saturation lorsque tous les
photosystemes sont utilisés

Production d'0O,
par éclair lumineux

faible Intensité des éclairs — elevee
Figure 8.9 Saturation de la photosynthése. Quand la saturation
photosynthétique est atteinte, un accroissement supplémentaire d’intensité
lumineuse n'augmente pas le rendement. La saturation apparait bien sous le seul
attendu du nombre de molécules de chlorophylles présentes. Cette observation
conduisit a I'idée de photosystémes organisés contenant chacun de nombreuses
molécules de chlorophylle. Ces photosystémes sont saturés bien avant que la
production d’0, n'atteigne le niveau attendu sur base du nombre de molécules de

chlorophylle présentes.

Analyse de données Tracer des courbes
corespondant a des photosystémes possédant un
plus grand ou un plus petit nombre de molécules de
chlorophylle que le photosysteme présenté dans la
figure 8.9.

Clest en faisant appel a 'algue verte unicellulaire Chlorella que des
chercheurs furent capables de mesurer ces valeurs. En pratique, ils
mesuraient la quantité d’oxygéne libérée par une culture de Chlorella
lorsqu’on exposait celle-ci a de trés brefs éclairs d'intensité croissante.
La production d’O; par éclair augmentait jusqu’a ce que le systeme soit
satur€ ; il suffisait alors de comparer la quantité d’O, produite a la quan-
tité de chlorophylle présente.

On constata avec surprise qu’a saturation une seule molécule
d’O; était produite pour 2 500 molécules de chlorophylle (figure 8.9) !
Ce résultat étonnant mena a 'hypothése que la lumiere est absorbée,
non pas par des molécules de pigment individuelles mais plutot par des
amas constitués de chlorophylles et de pigments accessoires, amas qui
ont recu le nom de photosystémes. La lumiere est absorbée par I'une
quelconque des centaines de molécules composant un photosysteme,
chacune d'entre elles transférant alors son énergie d’excitation @ une
molécule spécifique, dont le niveau d'énergie est inférieur a celui des
autres,

Un photosysteme est constitué d’un complexe
collecteur et d’un centre réactionnel

Dans les chloroplastes, de méme que dans presque tous les procaryotes
photosynthétiques, la lumieére est captée par des photosystemes. Chaque
photosystéme est un réseau de molécules de chlorophylle 4, de pigments
accessoires et de protéines associées maintenues dans une matrice pro-
téique 4 la surface des membranes photosynthétiques. Comme une
loupe focalisant la lumiére en un point précis, un photosystéme canalise
I'énergie d’excitation recueillie par une quelconque de ses molécules de
pigment vers une molécule spécifique, du centre réactionnel. Cette



molécule exporte alors I'énergie hors du photosystéme sous forme
d’électrons excités qui seront mis en ceuvre pour synthétiser de 'ATP et
des molécules organiques.

Un photosystéme consiste donc en deux composants étroitement
associés : (1) un comeplexe collectenr formé de centaines de pigments qui
captent des photons et transmettent I'énergie lumineuse ainsi fixée au
centre réactionnel et (2) un centre réactionnel, constitué d’une ou de plu-
sieurs molécules de chlorophylle # associées 4 une matrice protéique, qui
exporte les €lectrons excités hors du photosysteme.

Le complexe collecteur

Le complexe collecteur capte des photons de la lumiere solaire
(figure 8.10) et transmet leur énergie au centre réactionnel. Dans les
chloroplastes, le complexe collecteur est constitué d'un réseau de molé-
cules de chlorophylle associées et fermement fixées sur la membrane
thylakoide par une matrice de protéines. Des quantités variables de caro-
ténoides sont aussi présentes. La matrice protéique sert d’échafaudage
qui maintient individuellement les pigments dans des orientations opti-
males pour le transfert d’énergie.

Lénergie d’excitation résultant de I'absorption d'un photon passe
d'un pigment i un pigment voisin jusqu'au moment ou elle atteint le
centre réactionnel. Apreés le transfert, I'électron excité de chaque molé-
cule retourne au niveau de basse énergie qu'il occupait avant absorption
du photon. En conséquence, c’est I'énergie, et non les électrons excités,
qui passent dun pigment a l'autre. Le complexe collecteur focalise
'énergie de nombreux électrons jusqu’au centre réactionnel.

Le centre reactionnel

Le centre réactionnel est un complexe transmembranaire constitué de
protéines et de pigments. Le centre réactionnel des bactéries pourpres
photosynthétiques est plus simple et mieux compris que ceux des chlo-
roplastes. Une paire de molécules de bactériochlorophylle # fonctionne
comme une trappe pour I'énergie des photons, transmettant un électron
excité a un accepteur positionné de maniére précise a son coté. Il faut
remarquer qu'ici ¢’est 'électron excité lui-méme qui est transféré, et non
simplement son énergie comme c’est le cas lors des transferts de pig-
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Figure 8.10 Mode de fonctionnement des complexes
collecteurs. Lorsqu'une lumiére de longueur d'onde appropriée frappe une
molécule de pigment quelconque d'un photosystéme, elle est absorbée par cette
molécule. L'énergie d'excitation est alors transmise de proche en proche
I'intérieur de 'amas de pigments jusqu’a ce qu'elle atteigne la molécule de
chlorophylle # du centre réactionnel, ce qui initie un transfert d'électron,
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Figure 8.11 Conversion de I'énergie lumineuse en énergie
chimique. Lorsqu'une chlorophylle du centre réactionnel absorbe un photon, un
électron est excité a un niveau supérieur d'énergie et transféré a accepteur
primaire d'électron, qu’il réduit. La chlorophylle ainsi oxydée comble le vide
laissé par le départ de son électron en oxydant un donneur d'électron. La source
du donneur dépend du photosystéme considéré, comme décrir dans le texre,

ment 4 pigment dans le complexe collecteur. Ceei permet a 'excitation
du photon de quitter les chlorophylles et représente le point central de
la conversion d’énergie lumineuse en énergie chimique.

La figure 8.11 montre le transfert d’énergie depuis le centre réac-
tionnel yusqu’a l'accepteur primaire d’électron. En activant un électron de
la chlorophylle du centre réactionnel, la lumiére crée un donneur d’élec-
tron puissant 12 ot il n'en existait pas avant. La chlorophylle transfére
Pélectron activé a I'accepteur primaire, une molécule de quinone, en la
réduisant et en la convertissant ¢n un donneur d’électron puissant. Un
donneur d'électron faible donne alors un électron de faible énergie a la
chlorophylle, ce qui la raméne a sa condition originelle. La quinone trans-
fere ses électrons a un autre accepteur, et opération peut se répéter.

Dans les chloroplastes des plantes, ¢’est I'eau qui sert de donneur
d’électron de faible énergie. Lorsque I'eau est oxydée de cette maniére,
Poxygeéne est libéré avec deux protons.

Synthese 8.4

Chlorophylles et pigments accessoires sont organisés dans
les photosystemes situés dans les membranes thylakoides.
Un photosysteme se compose d’un complexe collecteur

de lumiére et d’'un centre réactionnel, siege des réactions
photochimiques. Dans le centre réactionnel, un électron
excité est cédé a un accepteur, opération qui débarrasse la
chlorophylle de I'énergie et constitue la clé de la conversion
d’énergie lumineuse en énergie chimique.

® Pourquoi la découverte des photosystémes était-elle
inattendue ?
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L es réactions claires

Objectifs

1. Comparer les fonctions des deux photosystemes des
plantes

2. Expliquer comment les réactions claires générent ATP et
NADPH

On a vu que les réactions claires de la photosynthése se réalisent dans des
membranes. Chez les bactéries photosynthétiques, c’est la membrane
plasmique elle-méme qui est le siége des réactions claires. Dans de nom-
breuses bactéries cette membrane est fortement invaginée, formant un
réseau membranaire dense dans le cytosol, et augmentant ainsi considé-
rablement sa surface. Chez les protistes photosynthétiques et les plantes
par contre, la photosynthése s’effectue dans les chloroplastes, organites
qui ont probablement évolué a partir de bactéries photosynthétiques.

La membrane thylakoide, hautement organisée, contient les
structures impliquées dans les réactions claires, qui comportent quatre
étapes :

1. Evénement lumineux primaire. Un photon est capté par un
pigment ; il en résulte I'excitation d'un électron du pigment.

2. Séparation de charges. L'énergie d'excitation est transférée a une
molécule de chlorophylle spécialisée, faisant partie d’'un centre
réactionnel ; cette chlorophylle réagit en transférant un électron
énergétique a un accepteur, initiant ainsi le transport d’électrons.

3. Transport d€lectrons. Les électrons excités passent par une
série de transporteurs d’électrons intégrés dans la membrane
photosynthétique ; certains de ces transporteurs réagissent
en faisant passer des protons a travers la membrane, depuis
le stroma jusqu’a la lumiére du thylakoide, ce qui génére un
gradient de protons. Les électrons enfin servent a réduire le
NADP* en NADPH.

4. Chimiosmose. Les protons qui ont été accumulés d’un c6té de la
membrane retraversent celle-ci, via une ATP synthase, assurant
ainst la synthese chimiosmotique d’ATP, juste comme dans la
respiration aérobie (voir chapitre 7).

Ces quatre étapes correspondent aux deux premiéres phases de la
photosynthése mentionnées en début de chapitre, Les étapes 1 a 3 repré-
sentent la phase de capture de 'énergie lumineuse, la quatrieme étape
est la phase de production I’ATP (et, comme on le verra, de NADPH).
Nous envisagerons ci-dessous |'évolution des photosystemes et le dérail
de la fonction des photosystémes dans les réactions claires.

Certaines bacteéries utilisent
un photosystéme unique

Les agencements de pigments photosynthétiques ont probablement été
élaborés, il y a plus de deux milliards d’années, par des bactéries simi-
laires aux bactéries pourpres et vertes actuelles. Ces bactéries utilisent un
seul photosystéme pour générer 'ATP grice a un transport d’électrons,
Dans ce processus les électrons retournent au centre réactionnel en fin
de parcours, ce qui justifie 'appellation de photophosphorylation cycli-
que ; celle-ci ne s’accompagne pas d’émission d’0, et on parle aussi de
photosynthése anoxygénique,
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Figure 8.12 Le parcours d'un électron dans une bactérie
pourpre non sulfureuse. Lorsqu'un électron activé par la lumiére est éjecté
du centre réactionnel (Pyy), il est entrainé dans un cycle qui le raméne par étapes
au photosysteme d'ou il avait été éjecté ; de PATP est produit durant ce parcours
cyclique, mais non du NADPH,

Chez les bactéries pourpres non sulfureuses on observe un pic
d"absorption a 870 nm (dans l'infra-rouge donc) et le pigment impliqué
est nommé Pg;. Labsorption d’un photon par la bactériochlorophylle
Py n'éléve pas un électron i un niveau suffisant pour qu’il puisse étre
transmis au NADP et ces bactéries doivent donc générer leur pouvoir
réducteur par un autre mécanisme.

Lorsque le Py absorbe un photon, I'électron excité est transmis
a une chaine de transporteurs qui le ramenera au centre réactionnel,
générant un gradient de protons pour synthétiser de 'ATP (figure 8.12).
Les protéines du photosystéme des bactéries pourpres ressemblent a
celles du photosystéeme Il moderne,

Dans les bactéries vertes sulfureuses, le pic d’absorption se situe 2
840 nm. Les électrons excités de ce photosystéme sont repris par le
NADP* ou retournent au centre réactionnel via une chaine de transport
semblable @ celle des bactéries pourpres. Quant au remplacement des
¢lectrons servant i la production de NADPH, 1l est assuré par le sulfure
d’hydrogene, utilisé comme donneur d’électrons. Les protéines du
photosystéme des bactéries vertes sulfureuses ressemblent a celles du
photosysteme [ moderne.

Ni P'un ni autre de ces systémes ne génére un pouvoir oxydant
capable d’oxyder H,0. IIs sont donc anoxygéniques et se réalisent en
conditions anaérobies, Les photosystémes des cyanobactéries et des
chloroplastes des eucaryotes photosynthétiques par contre générent un
pouvoir oxydant qui leur permet d’oxyder l'eau, qu'ils utilisent comme
source d’électrons et de protons. La production d’O, par photosynthese
oxygénique a profondément modifier 'atmosphére terrestre,

Les chloroplastes possedent deux
photosystémes connectés
Contrairement aux bactéries pourpres et vertes présentées ci-dessus, les

plantes possedent deux photosystémes connectés. Ceci évite les limita-
tions de la photophosphorylation cyclique en fournissant une source



alternative d’électrons, fournis par l'oxydation de I'ean. Loxydation de
I'eau géneére en outre du dioxygéne et on parle donc de photosyntheése
oxygénique. Le transfert non cyclique d’électrons quant a lui produit du
NADPH, qui sera utilisé pour la synthése de glucides.

Un des photosystémes, le photosystéme 1, présente un pic d’ab-
sorption a 700 nm et le pigment de son centre réactionnel est le Py;. Ce
photosysteme transfere des électrons au NADP* comme celui des bacté-
ries sulfureuses présentées plus haut. Quant au photosystéeme I1, il pré-
sente un pic d’absorption a 680 nm et le pigment de son centre
réactionnel est dénommé Py Ce photosysteme génére un pouvoir oxy-
dant suffisant pour oxyder I'eau. En travaillant de conserve, les deux
photosystémes réalisent un transfert non cyclique d’électrons permet-
tant la synthése simultanée d’ATP et de NADPH.

Les dénominations I et II ne correspondent pas a I'ordre de leur
intervention dans les réactions claires, mais 4 la chronologie de leur
découverte. Les deux systémes jouent des roles différents dans le proces-
sus global de la photosynthése oxygénique. Le photosystéme I transfere
des €lectrons vers le NADP*, qu'il transforme en NADPH. Les élec-
trons ainsi perdus par le photosysteme sont remplacés par des électrons
provenant du photosysteme II. Ce dernier, grice i son potentiel d’oxy-
dation élevé, oxyde I'eau pour fournir les €lectrons qu'il transfere au
photosystéeme [. Globalement, il y a donc un flux d’électrons depuis 'ean
jusqu’au NADPH.

Les deux photosystemes sont reliés par un complexe de transpor-
teurs appelé complexe BF ; celui-ci génére un gradient de protons de
part et d’autre de la membrane thylakoide ; il utilise a cet effet I'énergie
provenant du passage des électrons. Le gradient de protons est a son

tour utilisé par "ATP synthase.

Les deux photosystemes collaborent pour
la photophosphorylation non cyclique

La mise en évidence de I'intervention de deux photosystémes provient
d’expériences dans lesquelles on mesurait 'activité photosynthétique en
utilisant deux faisceaux lumineux de longueurs d’onde différentes (I'un
rouge, I'autre infrarouge). Lutilisation simultanée des deux faisceaux
produisait une activité supérieure a la somme des activités observées
lorsqu’on utilisait les deux faisceaux séparément (figure 8.13), Ce résul-
tat surprenant, appelé effet Emerson, peut étre expliqué par un mécanisme
comportant deux photosystémes fonctionnant en série (c'est-a-dire a la
suite I'un de I'autre), 'un absorbant préférentiellement dans le rouge,
I'autre dans I'infrarouge.

Les plantes produisent ATP et NADPH en utilisant les photosys-
temes IT et I en série. Ce processus en deux étapes est appelé photo-
phosphorylation non cyclique, parce que le trajet des électrons n'est
pas cyclique (les électrons éjectés des photosystémes n'y retournent pas,
ils aboutissent au NADPH). C'est a parur de I'eau que les photosystemes
sont réalimentés en électrons.

Le schéma de la figure 8.14, appelé schéma en Z, illustre les deux
étapes d'activation d'électrons, catalysées chacune par un photosysteme.
['axe des abscisses représente la séquence des réactions claires et les
positions relatives des complexes ; 'axe des ordonnées représente les
niveaux d’énergie relatfs des électrons. Les électrons proviennent de
I'eau qui les retient treés fermement (potentiel rédox : + 820 mV), et se
retrouvent dans le NADPH, qui les retient de maniere beaucoup plus
lache (potentiel rédox : - 320 mV),

Clest le photosystéme II qui intervient en premier lieu. Des élec-
trons énergétiques générés par ce photosysteme servent a la synthése

élevée
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Figure 8.13 L'effet Emerson. Lorsque de la lumiére rouge et de la
lumiére infrarouge sont fournies simultanément, I'activité de la photosynthése est
plus élevée que la somme de ses activités lorsque les deux types de lumiére sont
fournis séparément. Ce résultat déconcerta les chercheurs des années 1950, T
constitue aujourd hui un argument majeur en faveur de l'intervention de deux
systémes photochimiques fonctionnant en série et présentant des optima
d'absorption respectivement dans le rouge lointain et dans le rouge.

Analyse de données Que faudrait-il conclure si le
traitement simultané aux deux longueurs d’onde entrainait
une activité photosynthétique egale a la somme des deux
traitements separes ?

d’ATP et sont ensuite transférés au photosysteme I, ou ils produisent du
NADPH. Chaque paire d’électrons tirés d'une molécule d’eau permet la
production d'une molécule de NADPH et un peu plus d'une molécule

d’ATP.

Le photosysteme Il

Le centre réactionnel du photosysteme II ressemble fort a celui des bac-
téries pourpres. Il consiste en un noyau de dix sous-unités protéiques
transmembranaires a composants transporteurs d’électrons, ainsi que
deux molécules de chlorophylle Pyg,. Le complexe collecteur de lumieére
est constitué de molécules de chlorophylle « et de pigments accessoires
liés a diverses protéines. Le centre réactionnel du photosysteme 1I dif-
fere de celui des bactéries pourpres en ce qu'il contient quatre atomes de
manganese, indispensables a 'oxydation de I'eau.

Bien que le mécanisme de 'oxydation de 'eau ne soit pas encore
connu de maniére précise, on en distingue les grandes lignes. Quatre
atomes de manganése sont liés en un amas aux protéines du centre réac-
tionnel, de méme que deux molécules d’eau.

Lorsque le centre absorbe un photon, un électron du Py est
excité et transféré a un accepteur. Le Py, 0xydé extrait alors un électron
d’un atome de manganése. Les atomes de manganése oxydés, avec I'aide
de protéines du centre réactionnel, extraient des électrons des atomes
d’oxygéne de deux molécules d’eau. Lopération requiert que le centre
réactionnel absorbe quatre photons pour réaliser 'oxydation de deux
molécules d’eau, accompagnée de la production d'une molécule de
dioxygéne.

R6le du complexe bgf

Les électrons excités par la lumiére et expulsés du photosystéme II sont
repris par une molécule de quinone. La quinone (plastoguinone) réduite

chapihes Photosynthése 157



2. Les électrons passent par le
complexe b6f, qui utilise I'énergie
libérée pour pomper des protons a
travers la membrane thylakoide. Le
gradient de protons servira a
produire de I'ATP par chimiosmose.
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3. Une paire de chlorophylles du centre
réactionnel absorbe deux photons, ce
qui excite deux électrons ; ceux-ci sont
transmis au NADP*, le réduisant en
NADPH, tandis que des électrons
amenes du photosysteme |l par une
chaine de transport remplacent les
électrons perdus par le photosystéme |.

1. Une paire de chlorophylles du centre réactionnel
absorbe deux photons, ce qui excite deux électrons ;
ceux-ci sont transférés a la plastoquinone (PQ). La
perte d'électrons subie par le centre réactionnel
donne lieu a un potentiel d'oxydation capable

Figure 8.14 Le schéma Z des photosystemes | et Il. Les deux photosystémes
fonctionnent en série et ont des roles différents. Le photosysteme 11 fournit des électrons
energétiques au photosysteme [ via une chaine de transport d'électrons. Les électrons perdus sont
remplacés par oxydation de l'eau. Le photosysteme | utilise les électrons énergétiques pour réduire

d'oxyder I'eau.

par une paire d'électrons est un donneur d’électrons puissant, elle trans-
met sa paire d'électrons excités a une pompe a protons, appelée complexe
B, ancrée dans la membrane thylakoide (figure 8.15). Ce complexe res-
semble au complexe be, de la chaine de transport d’électrons de la mito-
chondrie, décrite au chapitre 7.

Lapport de la paire d’électrons améne le complexe bf a pomper un
proton dans I'espace thylakoidien. La plastocyanine, une petite protéine
contenant du cuivre, transporte alors la paire d’électrons au photosys-
teme L.

Le photosysteme |

Le centre réactionnel du photosystéme I est un complexe transmembra-
naire protéique constitué de 12 i 14 sous-unités dans lequel sont fixées
deux molécules de chlorophylle P+ ; il est alimenté en énergie par le com-
plexe collecteur composé de chlorophylle # et de pigments accessoires.

Le photosystéeme I accueille un électron de la plastocyanine dans
le trou créé par Pexpulsion d’un électron activé par la lumiére. L'absorp-
tion d'un photon par le photosystéme I confére a 'électron qui quitte le
centre réactionnel un niveau énergétique trés élevé. Les électrons sont
transférés a la ferrédoxine, une protéine contenant fer et soufre. Contrai-
rement au photosystéme II et au photosystéme bactérien, le photosys-
téme I ne dépend pas de quinones comme accepteurs d’électrons.

La production de NADPH

Le photosystéeme I fournit des électrons a la ferrédoxine sur la face
externe de la membrane, tournée vers le stroma. La ferrédoxine réduite
est porteuse d'un €lectron hautement énergétique. Deux d’entre eux
(provenant de deux ferrédoxines réduites) sont cédés a une molécule de
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NADP'en NADPH.

NADP*, qui est donc transformée en NADPH. La réaction est catalysée
par la NADP réductase, enzyme liée i la membrane.

Etant donné que la réaction se déroule sur la face externe de la
membrane et qu'elle comporte la fixation d’un proton nécessaire a la
production de NADPH, elle contribue, elle aussi, au renforcement du
gradient de protons établi durant le transport d’électrons. La figure 8.15
schématise les deux photosystémes.

La production d’ATP par chimiosmose

Des protons du stroma sont pompés dans |'espace thylakoidien par le
complexe b f. La scission de I'eau au sein du thylakoide produit égale-
ment des protons qui contribuent au gradient. La membrane des thyla-
koides est imperméable aux protons et il y a donc création d’un gradient
électrochimique, qui sert a la synthese d’ATP.

L’ATP synthase
Les thylakoides possédent de 'ATP synthase qui forme des canaux par

lesquels les protons peuvent réintégrer le stroma. Ces canaux se pré-
sentent comme des boutons faisant saillie i la surface externe des thyla-
koides. La sortie de protons par les ATP synthases s’accompagne de la
phosphorylation d’ADP en ATP, qui est libéré dans le stroma du chlo-
roplaste (figure 8.15). Le stroma contient les enzymes qui catalysent les
réactions du cycle de Calvin (réactions de fixation du carbone).

Ce mécanisme est semblable a celui que nous avons vu en oeuvre
dans le cas de 'ATP synthase des mitochondries, et ces deux enzymes
ont d'ailleurs une relation évolutive. La ressemblance entre le mode de
génération d'un gradient de protons par transport d'électrons et le mode
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Figure 8.15 Le systéeme de transport d'électrons de la photosynthese et I'ATP synthase. Les deux photosystémes répartis dans les membranes
thylakoides sont reliés par une chaine de transporteurs incluant le complexe b,f. Les deux systémes coopérent pour la eréation d'un gradient de protons utilisé par 'ATP

synthase pour synthétiser de 'ATP

de génération d’ATP par chimiosmose illustre les similitudes de struc- qui fut mis en évidence en premier lieu (figure 8.16) ; c'est sur base de
ture et de fonction dans les mitochondries et dans les chloroplastes. cette découverte que furent effectuées les expériences ayant trait a I'ATP
C’est le mécanisme de la chimiosmose pour la photophosphorylation  synthase mitochondriale.

DEMARCHE SCIENTIFIQUE Figure 8.16

- _ - . L'expérience de
Hypothése : la photophospherylation est couplée au transport d'électrons par un gradient de protons. J dorf
Prédiction : sion peut former artificiellement un gradient de protons, des chloroplastes isolés seront capables de phosphoryler 'ADP @ ['obscurité. REEINIO
Expérience : deschloroplastes isolés sont incubés dans un milieu acide puis transférés a l'obscurité dans un milieu basigue pour créer un gradient de protons artificiel.

@ — —

Feuille d'epinard ‘ | @ P, radioactif -~ Addition —_ Analyse de
s ATP radioactif ADE + @ 5
|
Chloroplastes
isolés pH 4.0 pH 8.0

Résultat: les chloroplastes isolés réalisent la phosphorylation de I'ADP a l'obscurité, comme démontré par l'incorporation de phosphate radioactif
dans FATF.

Conclusion: ['énergie provenant du transport d'électrons dans le chloroplaste est couplée & la phosphondation de FADP par un gradient de protons.
Expériences complémentaires: comment ['utilisation d'agents inhibant le transport d'électrons affecterait-elle ce résultat ? Comment pourrait-on
utiliser de tels agents pour vérifier I'hypothése ?
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La production complémentaire d’ATP

Le passage d'un électron de I'eau sur le NADP* lors du g8
processus de photophosphorylation non cyclique génére W&
une molécule de NADPH et un peu plus d’une molécule
d’ATP. On verra cependant plus tard dans ce chapitre (sec-
tion 8.6) que la synthese de molécules organiques requiert plus
d’énergie que cela par carbone fixé, plus précisément 1,5 ATP pour
I NADPH,

De nombreuses espéces végétales sont capables, pour obtenir
I"ATP supplémentaire requis, de court-circuiter le photosystéme I. Ce
faisant, la photosynthése s’engage dans la voie de la photophosphorylation
cycligue, avec pour conséquence que I'électron activé par la lumiére qui
quitte le photosystéme I sert 4 produire de PATP plutot que du NADPH.
Cet électron énergétique est simplement rétrocédé au complexe b, fau
lieu de passer sur le NADP*. Le complexe b pompe alors un proton
dans I'espace thylakoidien, contribuant au gradient de concentration qui
actionne la synthése chimiosmotique d’ATP. Ce sont les proportions
respectives des photophosphorylations cyclique et non cyclique qui
déterminent chez ces plantes les quantités relatives d’ATP et de NADPH
mis a disposition du processus de synthése de molécules organiques.

Les constituants des thylakoides occupent
des localisations précises

Les quatre complexes responsables des réactions claires, a savoir les pho-
tosystemes I et I1, le cytochrome bf et PATP synthase ne sont pas dispo-
sés aléatoirement au sein des thylakoides. On commence a visualiser ces
complexes par I'emploi du microscope a force atomique, capable de
résolution de structures de 'ordre du nanométre ; il ressort de ces obser-
vations que le photosysteme II est localisé essentiellement dans les
grana, tandis que le photosystéme [ et les ATP synthases se trouvent
principalement dans les thylakoides intergranaires, mais aussi sur les
bords des grana non empilés. Le complexe cytochrome bf est situé a la
limite entre thylakoides granaires et intergranaires. La figure 8.17 pré-
sente un schéma d’organisation possible.

Le thylakoide n’est dés lors plus considéré comme un simple
empilement de disques. Certains modeles, basés sur la microscopie élec-
tronique et d’autres techniques d'imagerie, présentent les grana comme
des replis de la lamelle intergranaire. Une telle structure est proche des
replis observés dans les bactéries photosynthétiques, et pourrait per-
mettre une plus grande flexibilité quant a arrangement des complexes
les uns par rapport aux autres.

Synthese 8.5

Le chloroplaste a deux photosystemes localises dans la
membrane thylakoide et reliés par une chaine de transport
d’électrons. Le photosysteme | ceéde un électron au NADP*;
celui-ci est remplace par un électron du photosysteme Il ; ce
photosyseme oxyde ensuite I'eau pour remplacer I'électron
qu’il a perdu. Un gradient de protons est établi dans I'espace
thylakoidien et sert a produire de ’ATP grace au passage de
protons a travers I'ATP synthase.

m  Sila membrane thylokoide etait perméable aux protons, y aurait-
il encore synthése d’ATP ? et de NADPH ?
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Figure 8.17 Modéle de I'organisation des complexes dans les
thylakoides. La disposition des deux photosystémes et d'autres complexes
impliqués dans la photosynthése n'est pas aléatoire. Le photosysteme IT est
concentré dans les grana ; le photosystéme I et 'ATP synthase sont concentreés
dans les thylakoides intergranaires et en périphérie des grana. Le complexe du
cytochrome b f est situé a la frontiére entre thylakoides granaires et
intergranaires. La figure représente un schéma possible d'organisation.

La fixation de carbone :
le cycle de Calvin

Objectifs

1. Decrire la fixation du carbone
2. Montrer comment une molécule de glucose est produite a
partir de six molécules de CO,

Les glucides contiennent de nombreuses liaisons C—H et sont fortement
réduits par comparaison au CO,. Leur syntheése requiert de I'énergie et des
électrons, fournis par les réactions claires réalisées dans les thylakoides.

1. Energie. UATP (produit par photophosphorylations cyclique et
non cyclique) alimente les réactions endergoniques.

2. Pouvoir réducteur. Le NADPH (produit par le photosystéme I)
fournit les protons ainsi que les électrons énergétiques
nécessaires 2 la liaison des protons avec les atomes de carbone.
Une part importante de I'énergie lumineuse captée dans la
photosynthése se retrouve investie dans les liaisons C—H des
sucres, riches en énergie.

Les réactions du cycle de Calvin
convertissent le carbone inorganique

en molécules organiques

Des recherches anciennes avaient montré la dépendance de la photosyn-

these a I'égard de la température, ce qui suggérait qu'elle comporte des
réactions catalysées par des enzymes. I1 se fait que ces réactions enzyma-



tiques forment un cycle, comme c’est le cas du cycle de Krebs. La nature
des deux cycles est cependant différente, celui-ci ayant pour fonction de
synthétiser des molécules organiques.

Le cycle de réactions permettant la fixation de carbone est
dénommé cycle de Calvin, d’aprés son découvreur, Melvin Calvin
(1911-1997). Comme le phosphoglycérate, premier intermédiaire du
cycle, comporte trois carbones, le processus est parfois désigné photo-
syntheése en C;.

Létape centrale du cycle de Calvin, 'événement qui rend possible
la réduction du CO,, est la fixation du CO, a une molécule organique
hautement spécialisée. Les cellules qui réalisent la photosynthése pro-
duisent cette molécule en assemblant des fragments de deux intermé-
diaires de la glycolyse, le fructose 6-phosphate et le glycéraldhéhyde
3-phosphate (G3P), pour former le ribulose 1, 5-bisphosphate
(RuBP), sucre a cing carbones riche en énergie.

Le CO, réagit avec le RuBP en formant un intermédiaire transi-
toire qui se scinde immeédiatement en deux molécules de 3-phosphoglyce-
rate (PGA), molécule a trois carbones. Cette réaction globale est appelée

[

LR A
Wb :-.‘-Ii._"_"-.l €L

L Haéastons
LR iy AT
3 it

ADP+ P, MADP NADPH

TATP L

.4

6 molécules de

réaction de fixation du carbone, étant donné qu’elle incorpore du carbone
inorganique (le CO,) dans une molécule organique (le PGA). Lenzyme
responsable de la réaction, la ribulose bisphosphate carboxylase/oxy-
génase (généralement nommée rubisco), est une trés grande enzyme
constituée de 16 sous-unités, localisée dans le stroma des chloroplastes.

Le carbone est transféré dans des
intermédiaires du cycle et aboutit en fin
de compte dans un sucre simple

Nous considérerons comment le cycle de Calvin donne naissance a une
molécule de glucose (figure 8.18). Il faut noter cependant que le glucose
n'est pas un produit direct du cycle.

Dans une série de réactions, six molécules de CO, sont liées a six
RuBP par la rubisco, produisant 12 molécules de PGA (soit 12 x 3 =
36 atomes de carbone au total, six provenant du CO, et trente du RuBP).
Ces 36 carbones entrent alors dans un cycle de réactions qui régénerent

Stroma du chloroplaste
6 molécules de

Dioxyde de
carbone (CO;)

12 molécules de

Ribulose 1,5-bisphosphate (RuBP) (5C)

3-phosphoglycérate (PGA) (3C)

6 ADP

10 molécules de

Figure 8.18 Le cycle

12 ATP

12 ADP

12 molécules de

\

1,3-bisphosphoglycérate (3C)

12 NADPH |

de Calvin. Le cycle de Calvin

Glycéraldéhyde 3-P (G3P) (3C)

réalise la fixation du carbone,
c'est-a-dire la conversion du
carbone inorganique du CO, en
carbone organique sous la forme
de sucres. On peut subdiviser le
cycle en trois phases : (1) fixation

\_/

Glycéraldehyde 3-phosphate (G3P) (3C)

2 molécules de

de carbone, (2) réduction et (3)
régénération du RuBP. Pour six

Glycéraldehyde 3-phosphate (G3FP) (3C)

CO; introduits dans le cycle, une
molécule de glucose peut étre
synthétisée a partir du produit de
la phase de réduction, le
phosphoglycéraldéhyde. Le cycle
consomme 'ATP et le NADPH

produits par les réactions claires.

Glucose et
autres sucres
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les 6 molécules de RuBP utilisées dans la phase initiale (et qui contiennent
6 x 5 =30 carbones). L'opération se solde par un gain net de 2 molécules
de glycéraldéhyde 3-phosphate (G3P), a trois carbones. On se souviendra
que le G3P est également produit de la premiére partie de la glycolyse,
décrite au chapitre 7. Les 2 molécules de G3P peuvent alors servir a la
production de glucose.

[’équation globale du cycle de Calvin est :

6 CO, + 18 ATP + 12 NADPH +eau —
2G3P + 16 P, + 18 ADP + 12 NADP*

En six tours de cycle six molécules de CO, entrent, deux molécules de
(3P sont produites et six molécules de RuBP sont régénérées. Six tours
de cycle permettent donc la production d'une molécule de glucose (on
notera cependant que les six carbones incorporés ne sont pas ceux qui se
retrouveront directement dans le glucose produit).

Les phases du cycle

Le cycle de Calvin peut étre considéré comme constitué de trois phases :
(1) fixation de carbone, (2) réduction, (3) régénération de RuBP. La fixa-
tion de carbone produit deux molécules de PGA, a trois carbones ;
ceux-ci sont ensuite réduits en 3P, par des réactions essentiellement
inverses d’une partie de la glycolyse ; le G3P sert enfin a la régénération
du RuBP. Trois tours de cycle incorporent assez de carbone pour pro-
duire une nouvelle molécule de GG3P, et six tours permettent la synthése
d'une molécule de glucose.

On sait aujourd’hui que la lumiére est requise, indirectement, a
diverses étapes de la réduction du CO,. Cinq des enzymes du cycle de
Calvin, parmi lesquelles la rubisco, sont activées par la lumiére, c’est-a-
dire qu'elles deviennent fonctionnelles ou sont plus fonctionnelles en

Figure 8.19 Chloroplastes et
mitochondries : bouclage d'un cycle
énergétique. De l'eau et du dioxygéne
circulent entre chloroplastes et
mitochondries d'une cellule végétale, de
méme que du glucose et du CO,. Les cellules
possédant des chloroplastes requierent une
source externe de CO, et d'eau tandis

=4 Lumiere
solaire

présence de lumiére. La lumiére favorise aussi le transport, a travers les
membranes des chloroplastes, d’intermédiaires a trois carbones. La
lumiére enfin favorise I'influx de Mg’
stroma des chloroplastes.

+ activateur de la rubisco, dans le

Les produits du cycle de Calvin

Le glycéraldéhyde 3-phosphate est un sucre a trois carbones, qui est par
ailleurs un intermédiaire essentiel de la glycolyse. La majeure partie du
(3P produit dans le chloroplaste est exportée dans le cytosol, ou une
série inversée de réactions de la glycolyse le transforme en fructose
6-phosphate et en glucose 1-phosphate ; ces deux sucres servent alors a
la synthése de saccharose, une forme majeure de transport des sucres
dans les plantes (le saccharose, ou sucre de table, est un disaccharide
formé de fructose et de glucose).

En période de photosynthése intense, la concentration en G3P
du stroma du chloroplaste augmente et une fraction y est transformée en
glucose 1-phosphate par une série de réactions analogues a celles qui se
réalisent dans le cytosol par inversion de réactions de la glycolyse. Le
glucose 1-phosphate se condense ensuite en longues chaines, formant un
polymére insoluble, 'amidon, qui s'accumule en gros grains dans le
chloroplaste.

Le cycle energeéetique

Les métabolismes de capture d’énergie par les chloroplastes et par les
mitochondries, étudiés respectivement dans le présent chapitre et dans
le précédent, sont intimement liés (figure 8.19). Les produits de la respi-
ration servent de substrats de départ pour la photosynthése et les pro-
duits de la photosynthése servent de substrats de départ pour la
respiration. Le cycle de Calvin utilise méme en partie 'ancienne voie de

qu'elles produisent du glucose et de ['0;. Les
cellules dépourvues de chloroplastes, les
cellules animales par exemple, prélévent du
glucose et de 'O, tandis quelles génerent

% Chaleur
0, Systéme SATPE
de transport T
— d’électrons
s ADP + P,

CO, et H,0. Le cycle global du carbone est
ainsi assuré par la photosynthese et la
respiration (figure 57.1).
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la glycolyse, en sens inverse, pour produire le glucose a partir de
G3P. Qui plus est, les principales protéines impliquées dans le transport
d'électrons et la synthése d’ATP chez les plantes sont apparentées évolu-
tivement a celles qui interviennent dans les mitochondries.

La photosynthése ne représente qu'un aspect de la biologie végé-
tale, mais un aspect important. Dans les chapitres 36 2 42, on étudiera les
plantes de maniére plus approfondie. Si la photosynthése a été traitée ici,
dans la partie consacrée 2 la biologie cellulaire, c'est parce qu'elle a pris
naissance bien avant les plantes et que presque tous les organismes
dépendent, directement ou indirectement, de la photosynthése comme
source de I'énergie qui leur est nécessaire.

Synthése 8.6

La fixation de carbone a lieu dans le stroma du chloroplaste,
ou le CO,, inorganique, est incorporé dans une molécule
organique. L'intermédiaire-cle est le ribulose bisphosphate,
sucre a 5 carbones qui se combine avec un CO, par I'action de
la rubisco. On peut diviser le cycle en trois phases : fixation de
carbone, réeduction, régénération du RuBP. Ce sont I'ATP et le
NADPH produits par la phase claire qui apportent I'énergie et
les électrons nécessaires pour les réactions de réduction qui
produiront le G3P. Du glucose est synthétisé par combinaison
de deux G3P.

®m  En quoi cycle de Calvin et glycolyse sont-ils comparables ?

WA | a photorespiration

Objectifs

1. Distinguer comment la rubisco synthétise le RuBP et
comment il I'oxyde

2. Comparer la fixation de carbone dans les plantes en C,, C,
et CAM

L'évolution n’aboutit pas nécessairement a des solutions optimales ; elle
favorise plutot les solutions exploitables pouvant dériver de conditions
préexistantes. La photosynthése ne fait pas exception. La rubisco, I'en-
zyme qui catalyse la réaction critique de fixation du carbone, représente,

Epiderme
foliaire Chaleur 5

= o

5 - [ F iy
. ) 5 g
Stomates

Lorsqu'il fait chaud et sec, les feuilles perdent
de |'eau par évaporation a travers de petites
ouvertures appelées stomates.

Figure 8.20 Stomate. Un stomate fermé d'une feuille de tabac. Chaque
stomate est formé de deux cellules de garde dont le degré de rurgescence modifie
la forme, ouvrant ou fermant le stomate. Dans des conditions de sécheresse, les

plantes ferment leurs stomates pour conserver I'eau.

a I'évidence, une solution suboptimale ; elle exerce en effet une seconde
activité enzymatique, qui interfere avec le cycle de Calvin, i savoir I'oxy-
dation du RuBP. Dans ce processus, appelé photorespiration, O, est
incorporé au RuBP, qui subit ensuite des réactions supplémentaires
aboutissant a la libération de CO,. La photorespiration dégage donc du
CO,, défaisant ainsi ce que fait le cycle de Calvin.

La photorespiration réduit le rendement
de la photosynthese

La carboxylation et I'oxydation du RuBP sont catalysées sur le méme site
actif de la rubisco, de sorte que CO, et O, entrent en compétition pour
s'y fixer. Dans des conditions de températures modérées, proches de
25 °C, la vitesse de la réaction de carboxylation est quatre fois plus élevée
que celle de la réaction d’oxydation, ce qui signifie que 20 % du carbone
fixé par la photosynthése est perdu par la photorespiration.

Ces pertes s’accroissent substantiellement lorsque la température
augmente. Dans des conditions de chaleur séche en effet, les ouvertures
spécialisées de la surface foliaire, appelées stomates (figure 8.20), se
ferment pour conserver I'eau. Cette fermeture coupe 'approvisionne-
ment de la feuille en CO; provenant du milieu externe et en méme temps
empéche I'O, produit par photosynthese de quitter la feuille (figure 8.21).
En conséquence, les faibles concentrations en CO, et les fortes concen-
trations en O, ainsi induites a4 lintérieur de la feuille favorisent la
photorespiration.

Figure 8.21 Conditions
favorisant la photorespiration. Dans
les environnements chauds et arides, les
stomates se ferment pour réduire les
pertes d’eau, ce qui a aussi pour
conséquence d'empécher 'entrée de CO,
dans les feuilles et la sortie d'0,. Les
rapports 0,/CO, élevés qui en découlent
dans la feuille favorisent la
photorespiration.

Les stomates se ferment pour conserver |'eau
mais il en résulte que du dioxygéne s'accumule
dans la feuille et que le CO> ne peut plus y entrer.

chapitrea Photosynthése 163



a@. Métabolisme en C;
CO;
Cellule de
mésophylle C,

Cellule de co,

b. Métabolisme en C,

Cellule de
mésophylle

Cellule de la gaine
fasciculaire

Stomate —'  Faisceau
Cellule de Cellule de
mésophylle la gaine
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Figure 8.22 Comparaison des métabolismes en C; et en C,. 4. La voie en C; fixe le carbone via le cycle de Calvin ; les réactions se déroulent dans les
cellules de mésophylle en utilisant le CO; qui diffuse dans la feuille depuis les stomates. b. La voie en C, incorpore le CO; dans les cellules du mésophylle sous forme de

malate (3 4 carbones). Le malate est transporté dans les cellules de la gaine fasciculaire, ot il est transformé en pyruvate et CO,, créant ainsi une concentration élevée en

CO, qui permet une fixation de carbone efficiente par le cycle de Calvin.

Les plantes qui ne disposent que de la photosynthése de type C;,
c’est-d-dire du cycle de Calvin, sont dites plantes en C; (figure 8.22a).
D’autres plantes réalisent en outre une photosynthése de type C,, dans
laquelle le phosphoénolpyruvate (PEP) est transformé en un composé a
quatre carbones par carboxylation. Lenzyme responsable de cette car-
boxylation est la PEP carboxylase ; cette enzyme a deux avantages sur la
rubisco : elle n’a pas d'activité oxydante et posséde une affinité pour le
CO, de loin supérieure a celle manifestée par la rubisco,

Quant au composé @ quatre carbones produit par la PEP carboxy-
lase, il subit des modifications qui se terminent par une décarboxylation.
Le CO, ainsi libéré sera utilisé par la rubisco dans le cycle de Calvin,
Cette opération permet au CO, d’étre amené directement au site de la
rubisco, entrainant une augmentation locale du rapport CO,/O,, ce qui
diminue la photorespiration. Le composé a quatre carbones produit par
la PEP carboxylase permet le stockage du carbone du CO, sous forme
organique ; ce carbone sera libéré ensuite dans une autre cellule ou a un
autre moment, ce qui permettra de maintenir le rapport CO,/O, relati-
vement élevé,

La réduction de rendement résultant de la photorespiration n’est
pas négligeable. Les pertes encourues par les plantes en C; sont de
Pordre de 20 a 50 % du carbone qu’elles fixent, le montant des pertes
dépendant en grande partie de la température. En régions tropicales,
surtout la o les températures dépassent souvent 28 °C, le probléme est
crucial et a un impact majeur sur 'agriculture. Les deux principaux
groupes de plantes qui captent initialement le CO, par la PEP carboxy-
lase différent quant a la méthode mise en oeuvre pour assurer un rapport

164 partie " Biologie cellulaire

CO,/0O, élevé. Dans les plantes en C, (figure 8.22b), la capture du CO,
se fait dans une cellule tandis que la décarboxylation a lieu dans une
cellule adjacente : la solution au probléme de la photorespiration y est
spatiale. Le second groupe, celui des plantes CAM, réalise les deux opé-
rations dans la méme cellule, mais la fixation du CO, par la PEP car-
boxylase est réalisée la nuit tandis que la décarboxylation a lieu le jour.
Le terme CAM (pour Crassulacean Acid Metabolism) symbolise le
métabolisme crassulacéen, caractéristique entre autres des plantes de
la famille des Crassulacées (joubarbes, orpins...), chez lesquelles ce
métabolisme a été découvert. La solution au probleme de la photorespi-
ration est ici temporelle,

L'évolution des plantes en C, a porté
sur la diminution de la photorespiration

Parmi les plantes en C,, on peut citer la canne a sucre, le sorgho et de
nombreuses autres graminées. Ces plantes fixent mitialement le carbone
dans les cellules du mésophylle, grice a la PEP carboxylase. Cette réac-
tion produit I'oxaloacétate, qui est alors converti en malate ; ce dernier
est transporté jusqu'a une cellule de gaine fasciculaire adjacente. Le
malate y est décarboxylé en pyruvate, avec libération de CO, (figure 8.23).
Comme les cellules de la gaine fasciculaire sont imperméables au CO,,
ce dernier y est retenu en concentration €levée ; la fixation de carbone
par la rubisco et le cycle de Calvin y est donc efficiente. Le pyruvate
produit lors de la décarboxylation retourne dans une cellule du méso-
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Figure 8.23 Fixation de carbone par les plantes en C;. Le
métabolisme en Cj est ainsi appelé parce que la premiére molécule qu'il produit
est loxaloacétate, une molécule 3 4 carbones. L'oxaloacétate est converti en
malate, qui migre dans les cellules de la gaine fasciculaire, ou il est décarboxylé
en CO; et pyruvate. I en résulte une concentration élevée en CO, dans ces
cellules de la gaine ; le CO, peut y étre fixé par le métabolisme en C; du cycle de
Calvin, sans réelle concurrence de la photorespiration. Quant au pyruvate, il
rejoint les cellules du mésophylle par diffusion ; il y sera reconverti en PEP et
utilisé dans une nouvelle réaction de fixation de type C4

phylle, ot il est de nouveau transformé en phosphoénolpyruvate, bou-
clant ainsi le cycle.

Si le métabolisme en C, contourne le probleme de la photorespi-
ration, il n’en a pas moins un coit. La conversion du pyruvate en PEP
requiert une dépense de deux ATP ; en d’autres mots, chaque CO, intro-
duit dans les cellules de la gaine fasciculaire cotite deux ATP. La produc-
tion d’une seule molécule de glucose consomme donc 12 ATP
supplémentaires par rapport au cycle de Calvin simple. Malgré ce sup-
plément de coiit, la photosynthése en C, est avantageuse sous les climats
chauds et secs ; en son absence la photorespiration rejetterait environ la
moitié des carbones normalement fixés par la voie en C; seule.

Le meétabolisme crassulacéen éetale
la photosynthese sur le jour et la nuit

Une seconde stratégie pour réduire la photorespiration dans les climats
chauds a été développée par les plantes CAM. Celles-ci incluent de nom-

Figure 8.24 Fixation de carbone par les plantes CAM. Les
plantes CAM utilisent aussi les voies en C; et en C, pour fixer le carbone tout en
minimisant la photorespiration. Dans les plantes CAM, les deux voies se réalisent
dans la méme cellule mais elles sont séparées dans le temps. La voie en C, fixe le
carbone pendant la nuit ; durant la journée le carbone stocké sous forme d’acide
organique est libéré sous forme de CO,, qui est métabolisé dans le cycle de
Calvin, Ce systeme minimise la photorespiration mais également les pertes d'eau,
puisque c'est pendant la nuit, lorsque les températures sont fraiches, que les
stomates s'ouvrent

breuses plantes succulentes, comme les cactus, les ananas et certains
membres d'une vingtaine d'autres familles.

Chez ces plantes, les stomates s’ouvrent pendant la nuit et se fer-
ment pendant le jour (figure 8.24) a I'inverse de ce qui se passe chez la
plupart des autres plantes. Les plantes CAM fixent le CO, pendant la
nuit en produisant de 'oxaloaétate grice a la PEP carboxylase ; 'oxaloa-
cétate est souvent converti ensuite en d'autres acides organiques,
variables selon les plantes concernées. Ces composés organiques sont
stockés dans les vacuoles. Durant la journée, lorsque les stomates sont
fermés, ces acides organiques sont décarboxylés; il en résulte des
concentrations €élevées en CO, qui alimentent le cycle de Calvin et mini-
misent la photorespiration.

De méme que les plantes en Cy, les plantes crassulacéennes utilisent
les deux voies, en C; et en C;. Elles en différent par le fait qu'elles font
fonctonner la voie en C, dans la méme cellule, le métabolisme en C, pen-
dant la nuit et le métabolisme en C; pendant la journée. Dans les plantes
en C, par contre, les deux voies fonctionnent dans des cellules distinctes.

Synthese 8.7

La rubisco est capable d’oxyder le RuBP en conditions de
forte concentration en O, et de faible concentration en CO,.
Dans les plantes qui n’utilisent que le métabolisme en C; (le
cycle de Calvin), au moins 20 % du carbone fixé sont perdus

a cause de la photorespiration. Des plantes adaptées a des
environnements secs et chauds sont capables de stocker du
CO, sous forme de molécules a 4 carbones et d’éviter ainsi

au moins partiellement ces pertes ; on les appelle plantes en
C,4. Dans les plantes CAM, le CO, est fixé la nuit sous forme

de molécules a 4 carbones ; celles-ci sont utilisées comme
sources de CO, pour le métabolisme en C; pendant la journée,
lorsque les stomates sont fermés pour éviter des pertes d’eau.

m  En quoiles plantes en C4 et CAM différent-elles ?
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81  Apercu général de la photosynthese

La photosynthése est la conversion d’énergie lumineuse en énergie chimique
(voir figure 8.2).

La photosynthese produit du glucose et de I'O, en combinant CO, et H,O
La photosynthése comporte trois phases : capture de I'énergie lumineuse,

synthese 'ATP et de NADPH a 'aide de cette énergie, utilisation de PATP et
du NADPH pour synthétiser des molécules organiques a partir de CO,. Les
deux premicres phases constituent les réactions claires de la photosynthése, la
troisiéme les réactions obscures.

Les chloroplastes sont le siége de la photosynthese des plantes

Les chloroplastes contiennent un réseau complexe de membranes thylakoides
baignant dans un fluide appelé stroma. Les photosystémes impliqués dans

la capture de 'énergie lumineuse sont situés dans la membrane thylakoide,
tandis que les enzymes responsables de la synthése de molécules organiques
sont dans le stroma.

8.2 Découverte de la photosynthése

L'augmentation de masse d'une plante ne provient pas uniquement du
sol et de I'eau

Des recherches anciennes avaient révélé que les plantes produisent O, a partir
de CO; et H,O en présence de lumiére.

La photosynthese comporte des réactions dépendantes de la lumiére et
d’autres qui ne le sont pas

Les réactions claires requiérent de la lumiére ; les réactions obscures se produisent
en absence et en présence de lumiére. Lactivité photosynthétique dépend de la
quantité de lumiere, de la concentration en CO; et de la température.

L'O, provient de I'eaqu et non du CO,

Lutilisation d'isotopes a révélé I'origine et le sort de diverses molécules
intervenant dans les réactions de la photosynthese.

ATP et NADPH produits par les reactions claires donnent naissance a des
sucres par réduction de CO,

La fixation de carbone requiert de 'ATP et du NADPH produits par les
réactions claires ; en leur présence le CO, est réduit par des enzymes du
stroma, formant ainsi des sucres simples,

8.3 Les pigments

La lumiére est une forme d’énergie
La lumiére se présente a la fois comme une onde et comme une particule

(photon). La lumiere est capable d’extraire des ¢lectrons de métaux par effet
photoélectrique ; le chloroplaste agit comme un dispositif photoélectrique.

Chaque pigment se caractérise par son spectre d'absorption (figure 8.5)

La chlﬂmph} lle # est le pigment capable de convertir I'énergie lumineuse en
énergie chimique. La chlorophylle # est un pigment accessoire qui accroit

la Lﬂptlll"t! de phutum pour la photosyntheése ; les caroténoides et d'autres
pigments accessoires augmentent encore la capacité de capture de photons,

8.4 Lorganisation des photosystémes (figure 8.10)

La production d’'une molécule d’0, requiert de nombreuses molécules de
chlorophylle

La mesure de la production d'O, mena au concept de photosystémes, amas de
pigments canalisant I'énergie vers un centre réactionnel.

Un photosysteme est constitué d’un complexe collecteur et d’'un centre
réactionnel

Un phmm} steme est un réseau de chlorophylles 4, de pigments accessoires et
de protéines réunis dans la membrane thylakoide. Les pigments du complexe
collecteur collectent des photons et alimentent le centre réactionnel en
énergie lumineuse. Le centre réactionnel est composé de deux molécules de
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chlorophylle « associées a des protéines qui transmettent I'électron excité a un
accepteur d'électrons.

8.5 Les réactions claires

Les réactions claires comportent quatre étapes : un événement lumineux
primaire, une séparation de charges, un transport d’électrons et la chimiosmose.

Certaines bactéries utilisent un photosystéme unique (figure 8.12)

Un électron excité se déplace le long d'une chaine de transporteurs pour
revenir en fin de parcours au photosystéme. Ce processus cyclique génére un
gradient de protons et, dans certaines bactéries, produit de plus du NADPH.

Les chloroplastes possédent deux photosystémes connectés (figure 8.14)

Le photosystéme [ transfére des électrons au NADP*, le réduisant en
NADPH. Le photosystéeme II remplace les électrons pt.rdus par le
photosysteme L. Les electrons perdus par le photosysteme II sont remplacés
par I'oxydation de I'eau, qui produit simultanément du dioxygéne.

Les deux photosystémes collaborent pour réaliser la
photophosphorylation non cyclique

Les phntmvﬁt&mas Il et I sont reliés par une chaine de transporteurs d'électrons ;
le complexe bf de la chaine pompe des protons dans I"espace thylakoidien.

LATP est produit par chimiosmose

L’ATP synthase est une enzyme canal ; quand des protons traversent le canal
en suivant leur gradient, de 'ADP est phﬂsphun]L en ATP, par un mécanisme
semblable i celui décrit dans la mitochondrie. Les plantes synthétisent en
outre de I'’ATP supplémentaire par photophosphorylation qrcllque

L'analyse de la structure des thylakoides révele des localisations précises
de leurs constituants

Les techniques d'imagerie suggérent que le photosystéme II est
principalement situé dans les grana, tandis que le photosysteme I et 'ATP
synthase se trouvent dans les thylakoides intergranaires.

8.6 La fixation du carbone : le cycle de Calvin (figure 818)

Les réactions du cycle de Calvin convertissent le carbone inorganique en
molécules organiques

Le cycle de Calvin, encore dénommé photosynthése en Cs, utilise CO,, ATP
et NADPH pour synthétiser des sucres.

Le carbone est intégré dans une série d’intermédiaires du cycle, pour
finalement produire du glucose

Le cycle de Calvin comporte trois phases : fixation de carbone par action

de la rubisco sur le RuBP et le CO, ; réduction du phosphoglycérate en
phosphoglycéraldéhyde avec consommation d’ATP et de NADPH ; régénération
du RuBP. Six tours de cycle fixent le carbone nécessaire a la smthes& de deux
phasphoglycéraldéhydes permettant la production d’une molécule de ghucose.

8.7 La photorespiration

La photorespiration diminue le rendement de la photosynthése

La rubisco, qui catalyse la fixation du carbone, catalyse également 'oxydation
du RuBP ; les environnements chauds et secs sumulent cette réaction qui
entre en competition avec la premieére.

L'évolution des plantes en C, a permis de réduire la photorespiration

Les plantes en C; fixent le CO, sur une molécule 2 3 carbones, formant ainsi
de I'oxaloacérate. Cette opération est réalisée dans une cellule, par la voie en
Cy; le CO, est ensuite libéré dans une autre cellule, ot il alimente le cycle de
Calvin (voir figure 8.23).

Le métabolisme crassulacéen sépare la photosynthése en une phase
nocturne et une phase diurne

Les plantes CAM réalisent le métabolisme en C; le jour, lorsque les stomates
sont fermés, et le cycle de Calvin la nuit ; les deux opérations se déroulent
dans la méme cellule (figure 8.24)



Questions

COMPREHENSION

1.

Ly

:'--I

Les réactions claires de la photosynthése sont responsables de la
production de

a.  glucose ¢. ATP et NADPH
h. CO, d. HO

Quelle région du chloroplaste est-elle associée a la capture
d’énergie lumineuse ?

le stroma
a et e

a.  lamembrane thylakoide c.
bh. la membrane externe d.

Les couleurs de la lummére les plus ethcaces pour la photosynthése sont

a.  rouge, bleu et violet

b.  vert, jaune et orange

c.  infrarouge et ultraviolet

d. toutes les couleurs sont également efficaces

Durant la photosynthese non cyclique, le photosystéme [

fonctionne pour et le photosysteme II pour

a.  synthéuser ATP ; produire O,

b.  réduire NADP*; oxyder H,0

c.  réduire CO,; oxyder NADPH

d.  ramener un électron a son centre réactionnel ; prendre un
électron a 'eau

En quoi un pigment du centre réactionnel différe-t-il d'un pigment

du complexe collecteur ?

a. le premier est une molécule de chlorophylle

b.  le second peut seulement réfléchir la lumiére

c. le premier perd un électron lorsqu’il absorbe de I'énergie
lumineuse

d. le second n’est pas lié a des protéines

L'ATP et le NADPH formés par les réactions claires sont utilisés

a.  dans la glycolyse des racines

b.  directement dans la plupart des réactions biochimiques de la
cellule

c.  durant les réactions du cycle de Calvin pour produire du glucose

d.  pour synthétiser de la chlorophylle

La réaction de fixation du carbone convertit

a.  un carbone inorganique en acide organique
b. le CO,; en glucose

c.  larubisco inactive en rubisco active

d. un acide organique en CO,

Les plantes en C, fixent initialement le carbone par

a. la méme voie que celle empruntée par les plantes en C; mais
elles modifient le produit

b.  incorporation du CO, dans 'oxaloacétate, qui est converti en
malate

c.  incorporation du CO, dans le citrate via le cyele de Krebs

d.  incorporation du CO, dans le glucose par la voie de la
glycolyse inversée

APPLICATIONS

L.

?

-

Le flux global d’électrons dans les réactions claires va
a.  des pigments du complexe collecteur au centre réactionnel

b. del'eau au CO,
c.  du photosysteme I au photosystéeme I1

d.  deI'eau au NADPH

Si on mesurait le pH au sein d’un chloroplaste, ou serait-il le plus
faible ?

a.  dans le stroma

b.  dans la lumiére des thylakoides

I

c.  dans le cytosol jouxtant le chloroplaste
d. dans le complexe collecteur

Lélectron excité du photosysteme |

a.  peut retourner au centre réactionnel en générant de I'ATP par
photophosphorylation cyclique

b.  est remplacé par oxydation d’'H,0

c.  estremplacé par un €lectron du photosysteme 11

d.  les réponses a et ¢ sont correctes

Si le cycle de Calvin tourne six fois

a.  tous les carbones fixés se retrouvent dans la méme molécule de
glucose

b. 12 carbones sont fixés

c.  un nombre suffisant de carbones seront fixés pour produire
un glucose, mais ils ne se retrouveront pas tous dans la méme
molécule

d.  une molécule de glucose est transformée en six CO,

Lesquelles des propositions suivantes constituent-elles des
similitudes des mitochondries et des chloroplastes ?

a. les deux créent des gradients internes de protons par transport
d’électrons

b.  les deux génerent du CO, par des réactions d’oxydation

c. les deux possédent une membrane externe et une membrane
interne

d. les propositions a et ¢ sont exactes

Etant donné que le métabolisme en C4 contourne les problémes de la
photorespiration, pourquoi toutes les plantes ne I'utilisent-elle pas ?

a. il s'agit d'un processus récent et nombre de plantes n'ont pas
eu le temps d’adopter cette voie

b. il requiert des enzymes dont nombre de plantes ne disposent
pas

c. il requiert des tissus conducteurs spéciaux dont nombre de
plantes ne disposent pas

d. il a lui aussi un cotit énergétique

Si la membrane thylakoide devenait perméable aux 1ons, quel
résultat pourrait-on prédire des réactions claires ?

a. la production d’ATP serait stoppée

b.  la production de NADPH serait stoppée

c.  loxydation d’'H,O serait stoppée

d. les trois propositions ci-dessus seraient exactes
Le processus d’ensemble de la photosynthese

a.  a pour résultat la réduction de CO; et 'oxydation d’'H,0O
b.  a pour résultat la réduction d'H,O et I'oxydation de CO,
c.  consomme de 'O, et produit du CO,

d. produit de I'O, a partir de CO,

REVISION

1.

Comparer la fixation de carbone par les plantes en C;, en C, et

CAM

Schématiser la relation entre réactifs et produits de la
photosynthese et de la respiration

Les cellules végétales ont-elles besoin de mitochondries ? Justifier
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