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Photosynthèse



Introduction
Le terme « photosynthèse » signifie littéralement : synthèse réalisée à l’aide de l’énergie lumineuse. Bien que, en ce sens, différentes réactions synthétiques puissent avoir lieu indépendamment des êtres vivants, il est d’usage de ne désigner par ce mot que la capacité des végétaux chlorophylliens à assimiler le dioxyde de carbone ou gaz carbonique, à la lumière, avec formation de substances organiques. On l’appelait autrefois assimilation chlorophyllienne.

Plus précisément, la photosynthèse comprend l’utilisation de l’énergie lumineuse pour la réduction du dioxyde de carbone par l’eau, donneur d’hydrogène (ou d’électrons + protons), avec synthèse de glucides et libération d’oxygène. Cette réaction est réalisée dans des organites intracellulaires spécialisés, les chloroplastes, porteurs de pigments photorécepteurs, tels que les chlorophylles, les caroténoïdes.

La réduction du dioxyde de carbone par l’eau (ou, chez les bactéries chlorophylliennes, par d’autres substances telles que l’acide sulfhydrique, l’hydrogène ou bien un composé organique, un acétate par exemple) nécessite un apport d’énergie assez élevé. L’originalité du mécanisme est d’utiliser des photons et de les convertir en énergie chimique qui se retrouve dans l’énergie de liaison des atomes de carbone et d’hydrogène dans les glucides formés. Huit photons au moins sont nécessaires pour permettre la réduction d’une molécule de dioxyde de carbone par l’eau.

Deux types de réactions participent à cette réduction. Les unes, purement photochimiques, se déroulent entre les photons absorbés et les molécules de pigments. Les autres, réactions sombres, concernent la biochimie du carbone ; elles se présentent schématiquement comme l’inverse du mécanisme respiratoire consommateur de glucides et d’oxygène avec formation de dioxyde de carbone et d’eau. La liaison entre ces deux types de réactions est réalisée par des transporteurs d’électrons (+ protons) appartenant aux nucléotides-phosphates, et par l’adénosine-triphosphate, ou ATP, que l’on retrouve dans toutes les réactions bioénergétiques (cf. tableau).
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	Réactions photochimiques et sombres. Tableau des réactions photochimiques et des réactions sombres de la photosynthèse.

	

1.  Les étapes de la découverte

Le dégagement d’oxygène par les plantes vertes fut découvert par le pasteur physicien et philosophe anglais Joseph Priestley (1733-1804) en 1772, quelques années avant que Lavoisier ne démontre que le dioxyde de carbone libéré par la respiration animale, ou par la combustion d’une chandelle, est formé de carbone et d’oxygène. En 1779, le Hollandais Jan Ingen-Housz (1730-1799) découvre que ce dégagement n’a lieu qu’à la lumière ; Jean Senebier (1742-1809) à Genève, en 1782, prouve la nécessité du dioxyde de carbone et, en 1804, Nicolas Théodore de Saussure (1767-1845), de Genève également, démontre que l’eau participe à la réaction.

En 1845, trois années après avoir énoncé le principe de la conservation de l’énergie, le médecin et physicien allemand Julius Robert von Mayer (1814-1878) discerne l’aspect fondamental du phénomène : « Les plantes prennent une force, la lumière, et engendrent une force, l’énergie chimique. »

Vingt ans après, l’accumulation d’amidon dans des feuilles éclairées est découverte, puis, à partir de 1880, les premiers spectres de lumière active sont tracés par le biologiste et physiologiste russe Kliment Arkadievitch Timiriazev (1843-1920) et le botaniste et physiologiste allemand Theodor Wilhelm Engelmann (1843-1909) reconnaît la photosynthèse des algues rouges et la photoréduction du gaz carbonique réalisée par quelques bactéries.

Au début du XXe siècle, on introduit la distinction entre réactions photochimiques, résultant de l’absorption de la lumière par les pigments, et réactions sombres, catalysées par des enzymes. À la même époque, on reconnaît le caractère quantique des phénomènes photochimiques ; la loi d’Einstein stipule que toute transformation photochimique élémentaire exige l’absorption d’un quantum de lumière (photon) par une des molécules prenant part à cette transformation. Pour être efficace photochimiquement, la lumière doit être absorbée. La photosynthèse n’échappe pas à cette loi : son spectre d’action est à très peu près identique au spectre d’absorption des pigments photosynthétiques (essentiellement les chlorophylles) [fig. 1]. Les radiations photosynthétiquement actives sont comprises entre 400 et 700 nm pour les végétaux verts, elles s’étendent jusqu’à 890 nm pour les bactéries photosynthétiques.
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	Algue verte : spectres d'absorption et d'action. Spectre d'absorption et spectre d'action d'une algue verte. Le spectre d'action représente l'intensité de la photosynthèse en fonction des différentes radiations absorbées, en nombre de quanta constant. Les graphiques sont établis de telle sorte que leurs maximums coïncident.

	

Contrairement aux réactions photochimiques, les réactions sombres (ou encore thermiques) sont accélérées par une élévation de température. Celles de la photosynthèse présentent beaucoup d’analogie avec celles du métabolisme général et de la respiration en particulier. Les réactions sombres se déroulent spontanément, avec libération d’énergie libre (sens exergonique). L’originalité de la photosynthèse est de les coupler aux réactions photochimiques, transformant l’énergie des photons en énergie chimiquement utilisable, pour réaliser un processus par lui-même globalement endergonique :
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La réduction d’une molécule de dioxyde de carbone et simultanément l’oxydation de deux molécules d’eau donnent lieu à la formation d’un chaînon glucidique (CHOH) et à la libération d’une molécule d’oxygène. Ce processus nécessite au minimum l’utilisation de 8 einsteins (ou moles de photons), soit l’équivalent de 1380 kJ/mole. Le rendement de la photosynthèse est donc au mieux de 30 p. 100 environ.

Après la Seconde Guerre mondiale, les recherches en photosynthèse ont connu un essor considérable. Dans une première période, elles ont été marquées par l’élucidation, grâce à l’emploi des isotopes radioactifs, des nombreuses étapes sombres de l’intégration du carbone. La période qui lui a succédé a vu un très grand développement des méthodologies biophysiques (spectroscopie, cinétique), des études structurales par microscopie électronique notamment et des méthodes de plus en plus élaborées d’obtention de fractions subcellulaires actives (séparations diverses, électrophorèse, etc.). Chacune de ces approches concerne certains aspects seulement de l’appareil photosynthétique, mais l’ensemble converge vers une vision de plus en plus cohérente de la façon dont les structures supramoléculaires de l’appareil photosynthétique assurent l’ensemble des fonctions élémentaires permettant la conversion photosynthétique de l’énergie lumineuse (fig. 2).
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	Ensemble des fonctions élémentaires. Schéma spatio-temporel de la photosynthèse. On représente, en fonction des coordonnées logarithmiques d'espace et de temps, les principaux événements de la photosynthèse, leurs sites de production et les entités qui en sont les acteurs. On montre aussi l'imbrication des ordres de phénomènes (« ères ») et l'intégration des structures où les événements se propagent.

	



2.  L’appareil photosynthétique

Dans les feuilles vertes des plantes, dans les algues, la photosynthèse est réalisée par des organites spécialisés : les chloroplastes. Ils possèdent toujours une enveloppe formée de deux membranes : une externe perforée et une interne dotée de perméabilité sélective.

On y reconnaît la présence d’une structure fondamentale, la lamelle, remarquablement constante dans son architecture moléculaire générale. Il s’agit d’une bicouche lipidique (7 nm environ d’épaisseur), dans laquelle sont ancrées des macromolécules lipoprotéiques ou des complexes protéiques oligomériques. La fluidité des lipides membranaires (composés principalement de phospholipides et de galactolipides) autorise une certaine liberté de mouvement latéral de ces complexes. Toutes les molécules fonctionnellement associées aux étapes primaires de la photosynthèse sont intégrées, soit au sein de la membrane (plastoquinones), soit comme protéines membranaires (cytochromes), soit liées de façon non covalente à celles-ci (chlorophylle des « antennes » et des « centres »). Mais certaines protéines [métalloprotéines telles la plastocyanine (Cu) ou la ferrédoxine (Fe)] s’associent de façon non permanente à certains sites de la membrane. Les plus gros complexes membranaires sont à la fois visibles en microscopie électronique et isolables après destruction ménagée de la membrane elle-même, de sorte qu’une localisation et une distribution assez précise de ces particules dans le plan de la membrane et selon sa normale a pu être abordée.

Chez les eucaryotes photosynthétiques (tous les végétaux chlorophylliens), il existe deux autres niveaux d’organisation englobant l’organisation supramacromoléculaire considérée ci-dessus. D’une part, les lamelles forment au sein du chloroplaste un réseau de vésicules (thylakoïdes) qui définissent deux phases sans communication immédiate : l’espace stromatique et l’espace intrathylakoïdal (ou lumen). À la polarité stroma-lumen ainsi définie correspond une organisation transversale (normale au plan membranaire) des complexes et composants membranaires, qui est de la plus haute importance pour l’énergétique de la conversion (cf. fig. 7). D’autre part, les lamelles peuvent s’accoler par endroits pour former des empilements de disques (granums, visibles en microscopie photonique) qui restent en relation de continuité avec des lamelles non accolées dispersées dans le stroma (fig. 3). On pense que cette disposition – fréquente mais non générale – représente une adaptation pour une répartition optimale de l’énergie lumineuse dans l’appareil.
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	Transport des électrons et des protons dans une membrane. Représentation schématique du transport des électrons et des protons entre les complexes de la membrane du thylakoïde. Symboles . Pi : phosphate inorganique ; CF0, CF1 : facteur de couplage convertissant l'énergie chimio-osmotique des protons en celle de l'ATP. Les parties en vert symbolisent les antennes du système II (P680) et du système I (P700).
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	Thylakoïdes. Coupe transversale schématique de thylakoïdes montrant la distribution latérale des principaux complexes.

	

Il est relativement aisé de séparer, après broyage du tissu foliaire, des fragments de chloroplastes capables à la lumière de dégager de l’oxygène et de réduire certains accepteurs d’électrons (par exemple le ferricyanure et de nombreux colorants). Cette réaction de Hill, du nom du biochimiste anglais qui l’a découverte, permet de démontrer que c’est au sein des structures thylakoïdales que s’effectue l’intégralité de la conversion au sens énergétique. En effet, ces fragments de membranes isolés sont capables de réduire le NADP (nicotinamide-dinucléotide-phosphate) et de phosphoryler l’ADP (adénosine-diphosphate), à partir de quoi l’intégration du carbone en glucides peut s’effectuer de façon enzymatique spontanée.

On sait aller beaucoup plus loin dans la fragmentation de l’appareil en blocs élémentaires fonctionnels, notamment grâce à une attaque ménagée des membranes par des détersifs. Les centres réactionnels bactériens – où s’effectue l’acte photochimique de la conversion – donnent un bon exemple de cette démarche. On a pu déterminer la composition minimale d’un complexe, nécessaire à sa fonction : 3 sous-unités polypeptidiques, 4 molécules de bactériochlorophylle, 2 molécules de bactériophéophytine (macrocycle de chlorophylle privé de Mg), 1 molécule de caroténoïde, 2 molécules d’ubiquinone et 1 atome de fer. D’autres blocs fonctionnels sont difficiles à extraire et à purifier (stœchiométrie variable) ou perdent une partie de leur activité au cours de l’isolement. Mais le démontage de la micromachine photosynthétique découvre une remarquable unité d’architecture moléculaire – preuve évidente d’une parent
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3.  Les mécanismes primaires

• L’unité photosynthétique : antenne et centre
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• Les deux systèmes photochimiques et le schéma en « Z »
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• La théorie de Mitchell
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4.  Les réactions sombres : la réduction du dioxyde de carbone
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5.  Les types métaboliques de photosynthèse, d’après le mode de fixation initial de CO2
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6.  Photosynthèse nette et photosynthèse brute ; la photorespiration
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7.  Énergétique et importance de la photosynthèse dans la biosphère
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8. Photosynthèse en C4
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