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(LAUSANNE, SUISSE) :

La notion de rendement en phytophysiologie

PAR

PavrL-EmiLe PILET t

Laboratoire de physiologie végétale de 1'Université de Lausanne

On commence de plus en plus & prendre conscience du rdle
extrémement important que l’énergétique est appelée 3 jouer dans
Pétude des probfémes qui concernent ({: physiologie et la biochimie
des tissus végétaux. La notion de rendement, intimement liée a celle
des échanges d’énergie, est par conséquent fondamentale, mais elle
est restée encore trés imprécise. Nous essaierons d’en donner quel-
ques exemples dont on discutera, pour un certain nombre de pro-
cessus essentiels, la signification physico-chimique et I'importance
biologique.

L.e rendement maximum.

Si I'étre vivant était une machine thermique idéale (reversible),
son rendement maximum serait donné par le théortme de Carnor-
Crausrus :

Q

Q; 4+ Q. = chaleur formée par la source chaude
chaleur transformée en travail

I

Qc ‘i|‘ Qf 7

Q. - = chaleur cédée au condenseur
ou en introduisant les températures absolues :

T, T, = température de la source chaude

— — ol
T, T, = température de la source froide

I. R=1

Pour l'organisme végétal, comme pour tous les systémes naturels,
qui sont irréversibles, le rendement réel est évidemment différent.
Si lon admet, avec BorLrzvann que Paugmentation d’entropie d’un
systtme irréversible isolé, obéissant au principe de Carnor-Crausius,
correspond & l'évolution du systtme vers l'état le plus probable,
c’est-a-dire le moins organisé, on doit reconnaitre que la matigre
vivante est organisatrice avant tout et que l’anabolisme, dans son
ensemble, constitue une diminution d’entropie. Cette considération
a_entrainé certains chercheurs (v. Guve, 10 et Bouraric, 5) a con-

! Nous tenons & remercier notre collaboratrice M. Athanasiadés-Mercanton
qui a bien voulu relire les épreuves de ce travail et faire a ce sujet quelques
judicieuses remarques. )
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tester la valeur du second principe, appliqué aux organismes vivants.
Mais la tendance actuelle est de considérer comme systtme fermé
l'organisme vivant et son biotope, l'organisme lui-méme étant un
systtme ouvert (v. Goubor, 9) dont on peut exprimer la modifica-
tion d’entropie totale AS ainsi (PricocinNg, 20):

1)  AS = AS + A;S

od  A,S = modification entropique due aux variations de masse et
d’énergie (aux dépens du biotope) et qui peut étre > 0

ou < 0
A;S = augmentation d’entropie (conformément au second prin-

cipe) due aux processus irréversibles se déroulant dans
le systtme et qui est toujours > 0.

La modification totale de DI'entropie dans un tel systéme ouvert
peut donc étre <_0 ou >0, ce qui ne permet pas de lui appliquer
les criteres de thermodynamique & moins de le replacer dans le
milieu ambiant dont il est isolé quant au déroulement de sa « des-
tinée » mais non quant aux moyens de l’accomplir.

L’entropie peut donc diminuer dans un systéme biologique ou-
vert (par exemple une cellule isolée comme une algue), il ne faut
pas en tirer la conclusion que les lois de la thermodynamique ne
sont pas applicables & la matiére vivante (v. PrLer, 16).

Processus photosynthétiques

Ce rendement photosynthétique est, & premiére vue, une notion
simple : on fournit une certaine quantité d’énergie lumineuse Wi,
et on obtient une certaine quantité de produit photosynthétisé (par
exemple du glucose) correspondant & une énergie de réserve Wg,
le rendement vaudra alors :

Wgr od hv = un quantum
IIIl. R=102. — ; Wy = n.hv
Wy, n = nombre de quanta

Ce rendement «brut» est extrémement faible (environ 0,9 %)
parcc que, pour le calculer, on n’a pas tenu compte du fait que
’énergie absorbée par la plante ne représentait que le p oo de
P’énergic totale qu’on lui fournit, on est amené alors a& une autre
formule du rendement :

Wr 1 .
IV. R=102. — .— ou p = 0o d’absorption
WL p

Mais la discussion qui va suivre nous entraine & formuler I’équa-

tion de la photosynthész. Autrefois, on admettait que :

2) €O, + H;0 —> CHOH + O,
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Aujourd’hui, 3 la suite des recherches de RuBBen et coll. (21)

et de Winocranov et Tes (31), basées sur 'emploi de 0¥ (O) d'une
part et celles de WarBure et Krippaur d’autre part, on utilise
I’équation suivante :

3) €O, 4 2 H,0 —> CHOH + H,0 -+ O,

Nous pouvons introduire alors une autre notion du rendement
qui nous permettra de tenir compte de la quantité d’énergie néces-
saire 4 la formation d'une molécule de réserve, c’est-a-dire d’apres
I’équation 3) & la fixation d’une molécule de CO, La il nous
faudra distinguer entre le rendement quantique et le rendement
éncrgétique. Dans ces deux cas, 1’énergie fournie par le systéme sera
celle qui correspond a 1’énergie que, par «combustion », le produit
formé pourra fournir.

D’aprés la loi d’équivalence photochimique (EinsTEIN), on peut
dire que le rendement quantique, dans la réaction précédente, sera
égal a 1 si, a chaque quantum d’énergie absorbé, correspond la fixa-
tion d’'une molécule de CO, (méme si toute I’énergie n’est pas utilisée
chimiquement). Pour former 1 molécule de glucose, il nous faudra
évidlemment 6 molécules de CO, selon l’équation schématique sui-
vante :

4 6CO, - 12 H0 —» C; Hy, 05 + 6 H,0 - 6 O,

Mais 1 mol de glucose libere, en s’oxydant complétement, 677
kecal. Pour fixer une molg de CO,, il faudra une énergie minimum
w qui vaut : |

; 672
) = 6

Nous appellerons rendement quantique (voir V) linverse de la
quantité N. h v nécessaire pour fixer une molg de CO; et rendement
énergétique (voir VI) le rapport entre I’énergie utilisée chimique-
ment et l’énergie quantique fournie. La quantité d’énergie fournie
par N.hv dépend de la longueur d’onde (\) de la lumiére utilisée :

= 112,83 kcal (chaleur de réaction)

6) W =Nhv =N.h.-§- ergs puisque ¢ = Av

ot h = const. de Planck = 6,55.10—27 ¢ == vit, de la lumiére
= 3.101¢ cm/sec.
N = nombre d’Avogadro = 6,05.1023

si on donne A\ en cm, on peut calculer W en calories,

7)) W =N.h ﬁ calories, ot J = équiv. méc. cal. = 4,19.107 ergs
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pour A en A et W en kcal, on aura :

8, W = 28,4.10¢. li kcal.

Mais nous connaissons la quantit¢ d’énergie minimum nicessaire
a la fixation d’une molg de CO, (v. équat. 5) ; on peut donc calcu-
ler la quantité minimum n, de quanta (qui varie évidemment sui-
vant \) indispensable pour assurer la fixation d’une molg de CO,,
on aura :

9 112,83 N s
) n, > m = A 4,12.10 :
X

On congoit qu'a une certaine énergie w (v. équat. 5) corres-
pond une énergie W.n, (v. équat. 8 et 9) en général supérieure ;
en d’autres termes il y aura davantage d’énergie fixée (W.n,) que
d’énergie libérée (w) et on peut indroduire la notion d’énergie per-
- due Wp:

1) Wp=W.n, —w

Ces notions étant établies, on peut voir que :

1
V. Rendement quantique r, = —
nm
VL. Rendement énergéti =
” endement éner ue r, =
Rendement énergétique ry V.n.
et on constate que :
w
VII- r2 = W— . 1'1

Nous avons calculé, pour diverses longueurs d’onde, r, et ry, (v.
Tableau 1). Ainsi qu’on peut le voir c’est aux environs de 5000 A
(lumitre jaune) que deux quanta correspondent au rendement éner-
gétique maximum, en supposant que l’absorption lumineuse est totale
aux différentes longueurs d’onde. En fait, c’est aux environs de
6500 A que D'absorption est maximum, par conséquent, c’est &
ceite longueur d’onde qu’il faudra travailler pour obtenir le meil-
leur rendement. V

Remarquons que. WarBure et NEGELEIN (29), par une autre
méthode, avaient trouvé pour A = 6500 A, un n, égal a 4
(ry=10.24). Plus récemment, WarBUrG (24-20) montre que r, de-
vrait étre égal a 0,33, ce qui confirme ainsi nos calculs. Mais le

-2 [1 va sans dire que n;, est un nombre entier.
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rendement calculé est supérieur au rendement expérimental obtenu,
méme en ne tenant compte que des radiations absorbées (v. Braper-
GROEN, 3); ceci s’explique par le fait que nous avons admis que
la quasi totalité du rayonnement était transformé en énergie chi-
mique, ce qui est loin d’étre le cas. D’autre part nous avons
considéré uniquement le cas de la biosynthése d’'un composé - mono-
carboné, ce qui biologiquement est discutable (v. PiLer, 19).

TaBLeAU 1.

Données énergétiques relatives aur processus photosynthétiques :
Rendements quantique (r,) et énergétique (r,)'.

Wkeal n Wp=W.nm—w 1 w
3 A (Equat 8) (Equg.t.g) W.nm |~ (Equat. 1) |M = le=w N
4000 71,5 2 143,0 30,2 0,50 0,79
5000 87,2 2 114,4 1,6 0,50 0,99
65002 43,7 3 | 1311 18,3 0,33 0,86
7000 | 42,3 3 | 1269 14,1 0,33 0,89

! Nous ne considérerons ici que I'énergie absorbée.

% C’est pour cette radiation que I'absorption par la chlorophylle A est
maximum.

Une autre méthode a été proposée pour apprécier le rendement
photosynthétique, elle est basée sur I'utilisation des valeurs entro-
piques partielles des composés réactifs (v. Tableau 2).

TaBLEAU 2.

Valeur entropique (a 25°C et sous 1 atm.) des composés entrant dans
I’équation pholosynthétique.
(Adapté de Borsook, 4) Sy est donné en cal/degré.

Composés
COy (I | HyO (II) | CHys0, (1) | 0, (IV)
Pour 1 mol. 51,08 16,75 50,59 49,02
Pour 6 mol. 306,48 100,50 — 294,12
Pour 12 mol. — 201,00 — -—

En partant de 1’équation 4), nous avons :
11) AS = I(— 306,48) -+ II (— 201,00) - III (-} 50 50)
+ II(+4100,50) 4 IV (+294,12) =
— 62,36 cal/degré
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Si la réaction se déroulait en accord avec le second principe
(v. p. 280), nous pourrions écrire :

12) AS - A8 =0 donc 13) AS = — AS = W/T

62,36

Pour T — 298 oK , W —
e bk 1000

. 298 = 18,53 keal, la variation

d’enthalpie A H étant égale & 677 kcal, nous pouvons calculer le ren-
dement :
677
VIII. R=102. ——— =973 o
677 - 1858 0P

Cette valeur est trop forte et ceci provient du fait que W est
généralement beaucoup plus grand. Brapercroen (3) rapporte des
valeurs expérimentales de R de l'ordre de 5 & 2000, ce qui, dans
nos calculs, donnerait pour W (si R = 2090 par exemple) :

14) W = H. (100/R—1) = 2708 kcal
Ceci voudrait donc dire que :
15) AS + AS > 0

La modification de l'entropie, dans la réaction photosynthétique,
serait positive. Mais, en se souvenant que le déroulement des pro-
cessus photosynthétiques comprend deux étapes, d’ailleurs lides, la
photolyse de l'eau et I'édification des chaines carbonées, la notion
de rendement se complique (v. WesseLs, 30).

Certaines théories (v. CaLviN, 6, 7) ont mis en évidence, dans
les réactions photolytiques de l'eau, l'intervention de I’acide lipoi-
nique * comme accepteur primaire de I’hydrogene :

16) H,0—»> 2H* 4+ 1/2 0, + 2e (AG = 37,5 keal)

n.hv

/8 . _/SH
(g 2+ 2e —> L

Comme l'apparition de 2 électrons correspond a la [ixation d’un
nombre équivalent de photons, et si nous travaillons a 6500 A, I'é-

17) L (AG = 13,8 kcal)

8 On pense aujourd’hui que l'acide lipoinique, schématiquement désigné
par L(é correspondrait a la formule suivante:
S S ' COOH
(IJHa — (CH)gn — CH — (CHg)y_, — ((I.il-lg)
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nergie absorbée sera égale (v. tabl. 1) a 2. 43,7 = 87,4 kecal; le

rendement vaudra, par conséquent : ‘

| 37,5 + 13,8
87,4

Les recherches de Basspam et Cacvin (2) ont permis d’établir des

schémas relatifs aux diverses étapes de la biosynthése des glucides;
nous en proposerons un (v. fig.) qui donnera le bilan du carbone :

IX. R = 102 . = 58,7 %

3 9ATP

-

ics| + 3¢, — =

+ 12 H -a— 6

000
2C - 6C; —» C3
1o @ 2 C3 <3
2 00
3 000 ‘ +
Cs| + 2Cs

Bilan du carbone au cours des processus de biosynthése d'un hexose
(Réactions photosynthétiques).
Composés du type (1) ribulose-1,5-diphosphate, (2) aldéhyde-3-phosphoglycé-
rique, (3) phosphodioxy-acétone.

On a:
18) 3CO, }12H

> C, - 6H, 0
9 ATP
(1) (In) (1) IV

Mais 1z TPN intervient dans la mobilisation de I’hydrogéne :

199 TPNH + H* - 1/2 O, > TPNT 4 H,0

) (AG = — 50,5 kcal)
Pour avoir 12 H, il faut 6 H,O donc 6 TPNH
AG = —6.50,5 = — 303 kcal

67-302 20
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L’ATP lui-méme se transforme en ADP :

20) ATP —> ADP + Ph (AG = - 7 kecal) od Ph = H,PO,
Mais 9 ATP étaient indispensables, donc
AG’ = — 9. 7 = — 63 kcal

Lu formation de corps en C; (du type (CH,0); par exemple) peut
se concevoir ainsi :

21)3C0, + 3H;0 —> (CH,0)g + 3 0, (AG = -+ 336 keal)

Le rendement vaudra alors :

336
X. R = 102. (m) &= 91,1 %

Mais si l'on considere l'équation 22) on peut donner au rende-
ment une autre valeur. En effet, nous savons que 1 molg de CO,
correspond & 3 molg d’acide lipoinique, c’est-a-dire & 6.N kv, L’éner-
gie utilisée sera par conséquent (et pour 1 molg de CO,) de 6.43,7
= 262,2 kcal (si Pon travaille 3 6500 A); comme 3 molg de CO,

sont engagées dans cette réaction, le rendement vaudra :

. 336
X '3 - 2 . o 7
I R 10 ( 3.262,2) 42,7 o)

Comment expliquer la différence entre ces deux résultats (X et
XI) ? Il faut évidemment tenir compte, ce que nous n’avons pas
fait, de la réoxydation de D'acide lipoinique qui entraine une dimi-
nution trés nette de I’énergie libérée, donc une réduction de ce ren-
dement de 91,1 9 :

/HS /8
TPNt —> TPNH + H* - L |
22) L\HS + + H™ 4 8
(AG = — 0,8 kcal)

Enfin, on peut exprimer le 'rendement‘ photosynthétique en fonc-
tion de Dénergie fixée et restituée par la chlorophylle (CHL); on

aura :
23) CHL+-n.hv > CHL* o CHL* = chlorophylle activée
24) CHL* > aCHL* + b CHL + E od a b =1

le rendement, dans ce cas, vaudra :

E
XI1. R = 102 ( )
- \n.hv

En fait, dés qu'on veut préciser la nature physico-chimique de
ces processus, les problemes abordés se compliquent considérablement,
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et le schéma précédent qui ne fait intervenir ni les réactions de
tautomérie et de dismutation (Uri, 23), ni les radicaux libres
(ScrEnck, 22), n’a qu’un intérét théorique. '

Processus enzymatiques.

La notion de rendement peut également étre appliquée au travail
enzymatique: [(E] étant la conc. de l'enzyme et {S] celle du sub-
strat.

K,
@ M+ B & [BS) L [E] + [S4] + [Ss] + - + [Sa]

2
Imaginons que la concentration du substrat soit : au temps 0 : [Sp]
et au temps t: [S]:
On peut écrire que le substrat détruit [S,] vaut:
%)  [Sa) = [So] — [S]

Le rendement correspond alors a:

)

Mais ce rendement peut étre exprimé en fonction des vitesses
réelle (V) et maximum (V,) et de la constante de MicuaeLis (K, );
en effet Lineweaver et Burk (12) ont montré que :

A
27) 1/V=Kn/(Vm.[S]) +1/Vm d'od 28) [S]=Km'(7;:_7)

En remplacant cette valeur dans I’équation XIII, on aura :

, K, ( \Y% ))
. 2, P - e
XIV. R = 10 ( 1 s, \v._v

Cette expression du rendement nous parait essentielle, en parti-
culier lorsqu’on parle des processus d’adaptation enzymatique (par
exemple adaptation des auxines-oxydases (v. GaLston et Dar-
BERG, 8 ; PiLer, 18) ¢. Mais le rendement d’une enzyme est fonc-
tion aussi de Vlintensité de I’énergie libérée. Les deux grandes
classes d’enzymes (v. Barpwin, 1 et Lemnartz, 11) seront précisé-
ment caractérisées par un rendement trés différent (tableau 3).

4 Dans ce cas, nous avons montré qu'un prétraitement par le substrat a
pour conséquence d’accroitre le rendement des auxines-oxydases, en d’autres
termes d’augmenter la quantité d’acide B indolyl-acétique dégradé par voie
enzymatique.
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TasrLEAU 3.

Valeur comparée des rendements enzymaliques.

Libération

Enzymes : Fonction : d'énergie Rendement :| Rapport:
Desmolases | catalysent I’hydrolyse g .

de leur substrat faihle Ry Re << Rop
Hydrolases | dégradent par processus Forta Rp Bo - Re

oxydatif leur substrat

Processus respiratoire.

D’une fagon générale, la dégradation oxydative (réaction exother-
mique) d’'un composé C correspond a la formation de produits ¢ a
potentiel énergétique plus bas (soient W, et w, ces potentiels res-

pectifs) et a la libération d’énergie W ; on peut écrire :

29) C——>n.c + Wi

et le rendement sera:

w) =1 (
— 102 .| — ) = 102.
XV. R 10 (W 10

Bornons-nous a l'étude du glucose :

P

30) Wpo=n.w, |+ W
Wy )
n.wp, + WL

WarBure et CHRISTIAN (27),

ont calculé, dans la réaction d’oxydation de ce glucide, que AG
= — 686 kcal/molg dégradé. Mais cette réaction peut se décom-
poser ainsi :

phase 1 : glucose ———> acide lactique

phase 2 : ac.lactique ——> acide pyruvique | 6 ATP

phase 3 : dégradation oxydative de l'ac. pyruvique,
formation de 38 ATP

+ 2 ATP/mol de glucose

Chacune de ces 38 molécules d’ATP correspond & 38 liaisons phos-
phoriques (Ph~o) a haut potentiel énergétique. Chaque liaison cor-
respondant & 7 kecal, l’énergie vaudra 38 . 7 — 266 kcal, et le
rendement sera par conséquent :

XVI.

R — 102 . 266 /686 ~ 38,7 9%

D’autres réactions cataboliques sont caractérisées par un rende-
ment qu'on peut calculer comme on vient de le faire (tableau 4).
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TABLEAU 4.

Détermination du rendement dans quelques réactions cataboliques
(Adapté partiellement de BrLapErRGROEN, 3).

Réactions : k;"/ln‘fol Ph |Energie| R, |Energie| R

Ac. pyruvique —> CO, -} H,0 274 15| 180 |66 90| 105 |40«

Glucose ————> Ac. pyruvique 36 2| 24 |67 14 |39

Glycogetne ——> Alcool éthylique| 50 2| 24 |48 i1 |28

Glucose ———» Ac. lactique o8 3| 36 |62 21 |37
Une liaison (riche en énergie) de Ph vaut:

* 12 kcal selon Lipmann (13) et MEYERHOF (14). ** T kcal selon MoraLEs et coll. (!

Conclusion.

Il nous parait impossible de parler d’échanges d’énergie chez les
organismes vivants sans faire intervenir le rendement. Mais cette
notion est directement liée aux cycles énergétiques qui caractérisent
les processus biologiques; ces cycles sant parfois trés hypothétiques
et les théories qui cherchent i rendre compte des réactions physico-
et biochimiques demeurent encore fort diverses et souvent contradic-
toires. C’est pourquoi il est si difficile, méme pour un phénomene
physiologique déterminé, de trouver une seule expression exacte et
irréprochable du rendement.
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Effet de quelques acides
phénoxy-aryle-carboxyliques substitués sur
la eroissance des fruits du Prunus armeniaca L.

PAR

Werner  WURGLER

Stations fédérales d’essais agricoles (Lausanne)

Les abricotiers de la cv. Luiset, la plus répandue en Valais, pro-
duisent souvent des fruits petits et peu colorés, c’est-a-dire dé-
veloppant peu d’anthocyanes dans leur épiderme, et qui murissent
un peu tardivement. C’est devant ces constatations que feu M. Her-
mann Gaillard a Charrat nous a soumis, en 1953, le probléme d’or-
dre pratique d'essaver de faire grossir davantage les abricots, de
les Taire rougir et de les laire marir plus rapidement. Or depuis
1952, Crane et coll. (5) en Californie ont publié quelques résultats
sur l’influence du sel d’ammonium de DPacide 2,4, 5-trichlorophé-
noxyacétique sur la croissance des abricots des cv. Tilton, Derby,
Royal et Stewart. D’autre part, les recherches de Nrrscm (9) et de
LuckwiLL (7) ont montré que les auxines provenant des embryons en
dévecloppement influencent la croissance des tissus du péricarpe et
que ces auxines endogénes peuvent étre remplacées par un apport
de substances de croissance du méme type physiologique comme
certains acides phénoxyacétiques substitués 1.

Stade de développement du f[ruit lors de Uapplication.

D’aprés Crane (4), le moment le plus propice & 1’application des
acides phénoxy-aryle-carboxyliques se situe amn début de la lignifi-
cation des noyaux. Des abricots sont récoltés a partir du début de
mai pour le contréle de la lignification des noyaux. Des coupes lon-
gitudinales de la drupe, d’une épaisseur moyenne de 100 p, sont
plongées pendant dix minutes dans une solution alcoolique de phlo-
roglucine & 204 et ensuite exposées aux vapeurs d’acide chlorhy-
drique concentré. La lignification, marquée par le rougissement,
commence vers la pointe du noyau. L’opération est répétée sur d’au-
tres fruits pendant les jours qui suivent, jusqu’a ce que la totalité

1 Grace a la collaboration de M. Scawas, chimiste a Charrat, nous avons
pu, pendant quelques années, entrependre des essais dans des vergers d’abri-
cotiers de la cv. Luizet.
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