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      A
     
     
      adénine
     
     
      G
     
     
      guanine
     
     
      Â
     
     
      angstrom
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      guanosine
     
     
      diphosphate
     
     
      ADN
     
     
      acide
     
     
      désoxyribonucléique
     
     
      GMP
     
     
      guanosine
     
     
      monophosphate
     
     
      ADNct
     
     
      acide
     
     
      désoxyribonucléique
     
     
      chloroplastique
     
     
      GTP
     
     
      guanosine
     
     
      triphosphate
     
     
      ADP
     
     
      adénosine
     
     
      diphosphate
     
     
      MAPs
     
     
      protéines
     
     
      associées
     
     
      aux
     
     
      microtubules
     
     
      AMP
     
     
      adénosine
     
     
      monophosphate
     
     
      (microtubules
     
     
      associated
     
     
      proteins)
     
     
      APG
     
     
      acide
     
     
      3-phosphoglycérique
     
     
      Md
     
     
      million
     
     
      de
     
     
      daltons
     
     
      APS
     
     
      adénosine
     
     
      S^phosphosulfate
     
     
      ARN
     
     
      acide
     
     
      ribonucléique
     
     
      NAD
     
     
      +
     
     
      nicotinamide
     
     
      adénine
     
     
      dinucléotide
     
     
      (forme
     
     
      oxydée)
     
     
      ARNm
     
     
      acide
     
     
      ribonucléique
     
     
      messager
     
     
      NADH
     
     
      nicotinamide
     
     
      adénine
     
     
      dinucléotide
     
     
      ARNr
     
     
      acide
     
     
      ribonucléique
     
     
      ribosomien
     
     
      (forme
     
     
      réduite)
     
     
      ARNt
     
     
      acide
     
     
      ribonucléique
     
     
      de
     
     
      transfert
     
     
      NADP
     
     
      +
     
     
      nicotinamide
     
     
      adénine
     
     
      dinucléotide
     
     
      ATP
     
     
      adénosine
     
     
      triphosphate
     
     
      phosphate
     
     
      (forme
     
     
      oxydée)
     
     
      ATPase
     
     
      adénosine
     
     
      triphosphatase
     
     
      NADPH
     
     
      nicotinamide
     
     
      adénine
     
     
      dinucléotide
     
     
      phosphate
     
     
      (forme
     
     
      réduite)
     
     
      CFi
     
     
      facteur
     
     
      de
     
     
      couplage
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ATPase
     
     
      chloro
     
     
      ɐ
     
     
      plastique
     
     
      PAPS
     
     
      3
     
     
      '-phosphoadénosine
     
     
      5
     
     
      '
     
     
      -phosphosulfate
     
     
      chia
     
     
      chlorophylle
     
     
      a
     
     
      PC
     
     
      plastocyanine
     
     
      Chlfl!
     
     
      chlorophylle
     
     
      a
     
     
      excitée
     
     
      Pi
     
     
      phosphate
     
     
      inorganique
     
     
      CoA
     
     
      coenzyme
     
     
      A
     
     
      PM
     
     
      poids
     
     
      moléculaire
     
     
      CPIB
     
     
      chlorophénoxyisobutyrate
     
     
      ou
     
     
      Clofibrate
     
     
      PG
     
     
      plastoquinone
     
     
      (forme
     
     
      oxydée)
     
     
      pqh
     
     
      2
     
     
      plastoquinone
     
     
      (forme
     
     
      réduite)
     
     
      d
     
     
      dalton
     
     
      PSI
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      I
     
     
      DAB
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      PSII
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      11.
     
     
      Chloroplastes
     
     
      11.1.
     
     
      Structure
     
     
      Les
     
     
      chloroplastes
     
     
      sont
     
     
      des
     
     
      organites
     
     
      cytoplasmiques
     
     
      qui
     
     
      existent
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      des
     
     
      végétaux
     
     
      photosynthétiques
     
     
      ;
     
     
      renfermant
     
     
      un
     
     
      pigment
     
     
      vert
     
     
      :
     
     
      la
     
     
      chlorophylle,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      à
     
     
      leur
     
     
      niveau
     
     
      que
     
     
      se
     
     
      déroule
     
     
      la
     
     
      photosynthèse
     
     
      qui
     
     
      permet
     
     
      la
     
     
      conversion
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      énergie
     
     
      lumineuse
     
     
      émise
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      soleil,
     
     
      en
     
     
      énergie
     
     
      chimique.
     
     
      Nous
     
     
      décrirons
     
     
      tout
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      abord
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      des
     
     
      végétaux
     
     
      supérieurs
     
     
      (mousses
     
     
      et
     
     
      végétaux
     
     
      vasculaires)
     
     
      et
     
     
      verrons
     
     
      ensuite
     
     
      celle
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      des
     
     
      algues
     
     
      qui
     
     
      présentent
     
     
      quelques
     
     
      variations.
     
     
      Chez
     
     
      les
     
     
      végétaux
     
     
      supérieurs,
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      ont
     
     
      la
     
     
      forme
     
     
      de
     
     
      disques
     
     
      lenticulaires
     
     
      de
     
     
      3
     
     
      à
     
     
      10
     
     
      microns
     
     
      de
     
     
      diamètre
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      1
     
     
      à
     
     
      2
     
     
      microns
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      ;
     
     
      de
     
     
      couleur
     
     
      verte
     
     
      ils
     
     
      sont
     
     
      bien
     
     
      visibles
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      à
     
     
      lumière
     
     
      et
     
     
      on
     
     
      en
     
     
      compte
     
     
      environ
     
     
      une
     
     
      quarantaine
     
     
      par
     
     
      cellule.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      observation
     
     
      de
     
     
      coupes
     
     
      minces
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      élec
     
     
      ɐ
     
     
      tronique
     
     
      montre
     
     
      que
     
     
      chaque
     
     
      chloroplaste
     
     
      est
     
     
      séparé
     
     
      du
     
     
      hyalo-
     
     
      plasme
     
     
      par
     
     
      une
     
     
      enveloppe
     
     
      formée
     
     
      de
     
     
      deux
     
     
      membranes
     
     
      concentri
     
     
      ɐ
     
     
      ques
     
     
      de
     
     
      60
     
     
      Â
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      :
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      externe
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      interne.
     
     
      Cette
     
     
      enveloppe
     
     
      isole
     
     
      un
     
     
      stroma
     
     
      dans
     
     
      lequel
     
     
      baignent
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      70
     
     
      Â
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      qui
     
     
      constituent
     
     
      la
     
     
      paroi
     
     
      de
     
     
      sacs
     
     
      aplatis
     
     
      et
     
     
      clos
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      (du
     
     
      grec
     
     
      thylakos
     
     
      :
     
     
      sac)
     
     
      appelés
     
     
      aussi
     
     
      lamelles*
     
     
      (fig.
     
     
      11.1)
     
     
      Ainsi
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      du
     
     
      chloroplaste
     
     
      délimi
     
     
      ɐ
     
     
      tent
     
     
      trois
     
     
      compartiments
     
     
      :
     
     
      un
     
     
      premier
     
     
      compris
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      deux
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      branes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      Y
     
     
      espace
     
     
      intermembranaire;
     
     
      un
     
     
      second
     
     
      limité
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      interne
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      le 
     
     
      stroma
     
     
      ;
     
     
      enfin
     
     
      le
     
     
      troisième
     
     
      compartiment
     
     
      correspond
     
     
      aux
     
     
      cavités
     
     
      limitées
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      Yespace
     
     
      intrathy-
     
     
      lakoïde
     
     
      (appelé
     
     
      aussi
     
     
      :
     
     
      espace
     
     
      intralamellaire
     
     
      ou
     
     
      loculus).
     
     
      11.1.1.
     
     
      Membranes
     
     
      de
     
     
      l'enveloppe
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      Après
     
     
      fixation
     
     
      au
     
     
      tétroxyde
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      chloro
     
     
      ɐ
     
     
      plastes
     
     
      des
     
     
      végétaux
     
     
      supérieurs
     
     
      apparaissent
     
     
      formées
     
     
      de
     
     
      deux
     
     
      Frontispice
     
     
      Coupe
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      chloroplaste
     
     
      de
     
     
      graminée.
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      parallèles
     
     
      entre
     
     
      elles
     
     
      et
     
     
      accolées 
     
     
      de
     
     
      place
     
     
      en
     
     
      place
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes.
     
     
      Grâce
     
     
      à
     
     
      ces
     
     
      membranes
     
     
      qui
     
     
      contiennent
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      chlorophylle
     
     
      et
     
     
      délimitent
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      closes, 
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      énergie
     
     
      lumineuse
     
     
      émise
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      soleil
     
     
      est
     
     
      captée
     
     
      et
     
     
      convertie
     
     
      en
     
     
      énergie
     
     
      chimique
     
     
      permettant
     
     
      ainsi
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      de
     
     
      molécules 
     
     
      organiques
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      du
     
     
      gaz
     
     
      carbonique
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      eau.
     
     
      Cette
     
     
      conversion
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      énergie
     
     
      qui
     
     
      se
     
     
      déroule
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      est 
     
     
      la
     
     
      photosynthèse
     
     
      ;
     
     
      x
     
     
      150
     
     
      000
     
     
      (
     
     
      Phleum
     
     
      pratense,
     
     
      micrographie
     
     
      électronique
     
     
      M.C.
     
     
      Ledbetter
     
     
      et
     
     
      K.R.
     
     
      Porter,
     
     
      1970).
     
     
      *
     
     
      La
     
     
      nomenclature
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      encore
     
     
      bien
     
     
      définie
     
     
      et
     
     
      ces
     
     
      deux
     
     
      appellations
     
     
      —
     
     
      thylakoïde
     
     
      et
     
     
      lamelle
     
     
      —
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      emploient
     
     
      indifféremment.
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      ^GRANUMS
     
     
      .thylakoïdes
     
     
      chloroplastique.
     
     
      espace
     
     
      intrathylakoïde
     
     
      espace
     
     
      intermembranaire
     
     
      enveloppe
     
     
      membrane
     
     
      externe
     
     
      membrane
     
     
      interne
     
     
      membrane
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      ADN
     
     
      plastoribosomes
     
     
      plastoglobule
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      STROMA
     
     
      Figure
     
     
      11.1
     
     
      Structure
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      chloroplaste
     
     
      à
     
     
      granums.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      comporte
     
     
      une
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      brane
     
     
      externe
     
     
      et
     
     
      une
     
     
      membrane
     
     
      interne
     
     
      qui
     
     
      délimitent
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace 
     
     
      intermembranaire
     
     
      ;
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      isole
     
     
      le
     
     
      stroma
     
     
      du
     
     
      hyaloplasme. 
     
     
      Dans
     
     
      le
     
     
      stroma
     
     
      baignent
     
     
      des
     
     
      thyla
     
     
      ɐ
     
     
      koïdes
     
     
      de
     
     
      deux
     
     
      types
     
     
      :
     
     
      des
     
     
      thyla
     
     
      ɐ
     
     
      koïdes
     
     
      empilés
     
     
      formant
     
     
      les
     
     
      gra
     
     
      ɐ
     
     
      nums,
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      qui
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      éten
     
     
      ɐ
     
     
      dent
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      stroma
     
     
      ;
     
     
      ce
     
     
      sont 
     
     
      respectivement
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      et
     
     
      ceux
     
     
      du
     
     
      stroma.
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      isoɐ
     
     
      lent
     
     
      des
     
     
      espaces
     
     
      intrathylakoïdes.
     
     
      Le
     
     
      stroma
     
     
      renferme
     
     
      des
     
     
      chaînes 
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ADN
     
     
      chloroplastique,
     
     
      des
     
     
      ribo
     
     
      ɐ
     
     
      somes
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      plastoglobules.
     
     
      Figure
     
     
      11.2
     
     
      ►
     
     
      Coupes
     
     
      minces
     
     
      de
     
     
      chloroplastes
     
     
      observées
     
     
      en
     
     
      microscopie
     
     
      électronique.
     
     
      a)
     
     
      Vue
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ensemble
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      chloroplaste
     
     
      à
     
     
      granums
     
     
      de
     
     
      maïs.
     
     
      Cet 
     
     
      organite
     
     
      est
     
     
      limité
     
     
      par
     
     
      une
     
     
      enveloppe
     
     
      env
     
     
      constituée
     
     
      de
     
     
      deux
     
     
      membranes
     
     
      ;
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      interne
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      invagine
     
     
      en
     
     
      un
     
     
      réseau
     
     
      de
     
     
      tubes
     
     
      contournés
     
     
      formant
     
     
      le
     
     
      réticulum
     
     
      périphérique
     
     
      rp.
     
     
      On 
     
     
      reconnaît
     
     
      les
     
     
      granums
     
     
      gr
     
     
      formés
     
     
      de
     
     
      thylakoïdes
     
     
      empilés
     
     
      et
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      granums
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      ;
     
     
      mp,
     
     
      membrane
     
     
      plasmique
     
     
      ;
     
     
      pg,
     
     
      plastoglobules
     
     
      ;
     
     
      P,
     
     
      paroi
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      ;
     
     
      x
     
     
      32
     
     
      000
     
     
      (micrographie
     
     
      électronique
     
     
      L.K.
     
     
      Shumway
     
     
      et
     
     
      T.E.
     
     
      Weier,
     
     
      1965).
     
     
      b
     
     
      et
     
     
      c)
     
     
      Détails,
     
     
      à
     
     
      fort
     
     
      grandissement,
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      du
     
     
      chloroplaste
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épinard,
     
     
      b)
     
     
      On
     
     
      distingue
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      externe
     
     
      me
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      interne
     
     
      mi
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      env.
     
     
      Le
     
     
      chloroplaste
     
     
      est
     
     
      situé
     
     
      dans
     
     
      une
     
     
      région
     
     
      proche
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      vacuole
     
     
      V
     
     
      limitée
     
     
      par
     
     
      une
     
     
      membrane
     
     
      mV
     
     
      appelée
     
     
      aussi
     
     
      tonoplaste
     
     
      ;
     
     
      gr,
     
     
      granum
     
     
      ;
     
     
      st,
     
     
      stroma,
     
     
      x
     
     
      100
     
     
      000
     
     
      (micrographie
     
     
      électronique
     
     
      J.P.
     
     
      Carde
     
     
      et
     
     
      coll.,
     
     
      1980).
     
     
      c)
     
     
      Thylakoïdes 
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      Tgr
     
     
      accolés
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      zones
     
     
      de
     
     
      partition
     
     
      et
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      Tst
     
     
      ;
     
     
      pg,
     
     
      plastoglobule
     
     
      ;
     
     
      st,
     
     
      stroma,
     
     
      x
     
     
      100
     
     
      000
     
     
      (micrographie
     
     
      électronique
     
     
      L.A.
     
     
      Staehlin
     
     
      et
     
     
      coll.,
     
     
      1977).
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      Figure
     
     
      11.3
     
     
      Structure
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      :
     
     
      observation
     
     
      de
     
     
      répliques
     
     
      obtenues
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      technique
     
     
      de
     
     
      cryodécapage.
     
     
      a)
     
     
      Quand
     
     
      la
     
     
      fracture
     
     
      passe 
     
     
      tangentiellement
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      surface
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes,
     
     
      leur
     
     
      membrane
     
     
      est 
     
     
      clivée
     
     
      en
     
     
      son
     
     
      milieu.
     
     
      Les
     
     
      répliques
     
     
      montrent
     
     
      soit
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      de 
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hémimembrane
     
     
      située
     
     
      en 
     
     
      regard
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace
     
     
      intrathyla-
     
     
      koïde
     
     
      ou
     
     
      face
     
     
      exoplasmique
     
     
      E,
     
     
      soit
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hémimembrane
     
     
      située
     
     
      en
     
     
      regard
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      ou
     
     
      face
     
     
      protoplasmique
     
     
      P.
     
     
      Lors
     
     
      du
     
     
      clivage
     
     
      les
     
     
      particules
     
     
      intramem-
     
     
      branaires
     
     
      restent
     
     
      enchâssées
     
     
      dans 
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      ou
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      hémimembrane.
     
     
      feuillets
     
     
      périphériques
     
     
      denses
     
     
      (diffusant
     
     
      les
     
     
      électrons)
     
     
      séparés
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      feuillet
     
     
      clair
     
     
      (peu
     
     
      diffusant).
     
     
      Bien
     
     
      que
     
     
      concentriques,
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      ont
     
     
      souvent
     
     
      des
     
     
      surfaces
     
     
      différentes
     
     
      :
     
     
      en
     
     
      effet
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      partie
     
     
      corticale
     
     
      du
     
     
      chloroplaste,
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      interne
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      forme
     
     
      dans
     
     
      certains
     
     
      chloroplastes
     
     
      des
     
     
      inva
     
     
      ɐ
     
     
      ginations
     
     
      tubulaires
     
     
      plus
     
     
      ou
     
     
      moins
     
     
      complexes
     
     
      dont
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ensemble
     
     
      est
     
     
      encore
     
     
      appelé
     
     
      réticulum
     
     
      périphérique.
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      sont
     
     
      orientées
     
     
      selon
     
     
      le
     
     
      grand
     
     
      axe
     
     
      du
     
     
      chloroplaste
     
     
      et
     
     
      du
     
     
      point
     
     
      de
     
     
      vue
     
     
      anatomique
     
     
      on
     
     
      en
     
     
      distingue
     
     
      deux
     
     
      types.
     
     
      Les
     
     
      unes
     
     
      limitent
     
     
      des
     
     
      disques
     
     
      aplatis
     
     
      de
     
     
      0,3
     
     
      à
     
     
      0,6
     
     
      mi
     
     
      ɐ
     
     
      cron
     
     
      de
     
     
      diamètre
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      empilés
     
     
      les
     
     
      uns
     
     
      sur
     
     
      les
     
     
      autres
     
     
      comme
     
     
      des
     
     
      pièces
     
     
      de
     
     
      monnaie
     
     
      ;
     
     
      ces
     
     
      piles
     
     
      sont
     
     
      appelées 
     
     
      granums
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      thylakoï
     
     
      ɐ
     
     
      des
     
     
      qui
     
     
      les
     
     
      composent
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums.
     
     
      Les
     
     
      piles
     
     
      de
     
     
      thylakoïdes
     
     
      correspondent
     
     
      aux
     
     
      grains
     
     
      plus
     
     
      verts
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      on
     
     
      distin
     
     
      ɐ
     
     
      gue
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      intérieur
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      observés
     
     
      in
     
     
      vivo
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      à
     
     
      lumière.
     
     
      Les
     
     
      autres
     
     
      membranes
     
     
      limitent
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      beaucoup
     
     
      plus
     
     
      polymorphes
     
     
      qui
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      étendent
     
     
      à
     
     
      travers
     
     
      tout
     
     
      le
     
     
      stroma
     
     
      ;
     
     
      ce
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      qui
     
     
      unissent
     
     
      entre
     
     
      eux
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      différents
     
     
      ou
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      même
     
     
      granum
     
     
      (fig. 
     
     
      11.1
     
     
      et
     
     
      11.2).
     
     
      La
     
     
      plupart
     
     
      des
     
     
      cavités
     
     
      limitées
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      communiquent
     
     
      entre
     
     
      elles
     
     
      formant
     
     
      un
     
     
      réseau
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      intérieur
     
     
      du
     
     
      stroma.
     
     
      Dans
     
     
      un
     
     
      chloroplaste
     
     
      on
     
     
      compte
     
     
      40
     
     
      à
     
     
      60
     
     
      granums
     
     
      ;
     
     
      chaque
     
     
      granum
     
     
      comporte
     
     
      en
     
     
      général
     
     
      une
     
     
      dizaine
     
     
      de
     
     
      thylakoïdes
     
     
      étroite
     
     
      ɐ
     
     
      ment
     
     
      accolés,
     
     
      les
     
     
      zones
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      accolement
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      étant
     
     
      dites
     
     
      zones
     
     
      de
     
     
      partition;
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ensemble
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      chloroplaste
     
     
      représente
     
     
      une
     
     
      surface
     
     
      de
     
     
      membranes
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      environ
     
     
      500
     
     
      fois
     
     
      la
     
     
      surface
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      externe
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe.
     
     
      hémimembrane
     
     
      protoplasmique
     
     
      STROMA
     
     
      particules
     
     
      face
     
     
      intramembranaires
     
     
      stromatique
     
     
      particules
     
     
      sphériques
     
     
      f
     
     
      ac
     
     
      e
     
     
      PLAN
     
     
      protoplasmique
     
     
      DE
     
     
      CLIVAGE
     
     
      face
     
     
      particules
     
     
      oblongues
     
     
      exoplasmique
     
     
      ESPACE
     
     
      INTRATHYLAKOIDE
     
     
      luminale
     
     
      hémimembrane
     
     
      exoplasmique
     
     
      6
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      Figure
     
     
      11.3
     
     
      (suite)
     
     
      Structure
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      :
     
     
      observation
     
     
      de
     
     
      répliques
     
     
      obtenues
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      technique
     
     
      de
     
     
      cryodécapage.
     
     
      b
     
     
      et
     
     
      c)
     
     
      Répliques
     
     
      de
     
     
      thylakoïdes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épinard,
     
     
      b)
     
     
      Fracture
     
     
      passant 
     
     
      tangentiellement
     
     
      aux
     
     
      thylakoïdes.
     
     
      De
     
     
      grosses
     
     
      particules
     
     
      (120
     
     
      à
     
     
      160
     
     
      Â)
     
     
      sont
     
     
      mises
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      sur
     
     
      les
     
     
      faces
     
     
      exoplasmiques
     
     
      ;
     
     
      leur
     
     
      densité
     
     
      est 
     
     
      plus
     
     
      élevée
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums,
     
     
      face
     
     
      Egr
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma,
     
     
      face
     
     
      Est.
     
     
      Sur
     
     
      les
     
     
      faces
     
     
      protoplasmiques,
     
     
      les
     
     
      particules
     
     
      sont
     
     
      plus
     
     
      petites
     
     
      (80
     
     
      à
     
     
      100
     
     
      Â)
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      granums,
     
     
      face
     
     
      Pgr
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      face
     
     
      Pst.
     
     
      c).
     
     
      Fracture
     
     
      passant
     
     
      perpendiculairement
     
     
      aux
     
     
      thylakoïdes.
     
     
      Les
     
     
      particules
     
     
      intramembranaires
     
     
      ne
     
     
      sont
     
     
      pas
     
     
      visibles
     
     
      mais
     
     
      on
     
     
      remarque
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      excellente
     
     
      préservation
     
     
      des
     
     
      structures
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      congélation
     
     
      rapide
     
     
      ;
     
     
      Tgr,
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      ;
     
     
      Tst,
     
     
      thylakoïdes 
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      ;
     
     
      st,
     
     
      stroma
     
     
      ;
     
     
      pg,
     
     
      plastoglobule.
     
     
      b
     
     
      et
     
     
      c,
     
     
      x
     
     
      100
     
     
      000
     
     
      (micrographies
     
     
      électroniques
     
     
      L.A.
     
     
      Staehlin
     
     
      et
     
     
      coll.,
     
     
      1977).
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      Par
     
     
      la
     
     
      technique
     
     
      de
     
     
      cryodécapage
     
     
      on
     
     
      révèle
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      existence
     
     
      de
     
     
      particules
     
     
      intramembranaires
     
     
      dont
     
     
      la
     
     
      taille
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      (nombre
     
     
      par
     
     
      unité
     
     
      de
     
     
      surface)
     
     
      sont
     
     
      caractéristiques
     
     
      de
     
     
      chaque
     
     
      type
     
     
      de
     
     
      membrane
     
     
      (fig.
     
     
      11.3).
     
     
      Alors
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      possèdent
     
     
      des
     
     
      particules
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      dimensions
     
     
      sont
     
     
      comparables
     
     
      à
     
     
      celles
     
     
      des
     
     
      particules
     
     
      des
     
     
      autres
     
     
      membranes
     
     
      cellulaires
     
     
      (80
     
     
      Â
     
     
      de
     
     
      diamètre),
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      possèdent
     
     
      des
     
     
      parti
     
     
      ɐ
     
     
      cules
     
     
      qui
     
     
      constituent
     
     
      des
     
     
      populations
     
     
      distinctes
     
     
      :
     
     
      des
     
     
      particules
     
     
      sphériques
     
     
      de
     
     
      80
     
     
      à
     
     
      100
     
     
      Â
     
     
      de
     
     
      diamètre,
     
     
      qui
     
     
      lors
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      fracture,
     
     
      restent
     
     
      enchâssées
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hémimembrane
     
     
      protoplasmique
     
     
      (hémi
     
     
      ɐ
     
     
      membrane
     
     
      en
     
     
      regard
     
     
      du
     
     
      stroma)
     
     
      ;
     
     
      de
     
     
      grosses
     
     
      particules
     
     
      oblongues
     
     
      de
     
     
      120
     
     
      à
     
     
      160
     
     
      Â
     
     
      qui
     
     
      restent
     
     
      enchâssées
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hémimembrane
     
     
      exo-
     
     
      plasmique
     
     
      (hémimembrane
     
     
      en
     
     
      regard
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      lumière
     
     
      des
     
     
      thyla-
     
     
      koïde).
     
     
      Le
     
     
      clivage
     
     
      révèle
     
     
      une
     
     
      asymétrie
     
     
      non
     
     
      seulement
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      types
     
     
      de
     
     
      particules
     
     
      associés
     
     
      à
     
     
      chaque
     
     
      hémimembrane
     
     
      mais
     
     
      aussi
     
     
      par
     
     
      leur
     
     
      densité
     
     
      (chez
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      épinard,
     
     
      par
     
     
      exemple,
     
     
      3
     
     
      500
     
     
      particules/p,m
     
     
      2
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hémimembrane
     
     
      protoplasmique,
     
     
      600/p.m
     
     
      2
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hémi-
     
     
      membrane
     
     
      exoplasmique).
     
     
      La
     
     
      répartition
     
     
      des
     
     
      particules
     
     
      intramembranaires
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      la
     
     
      même
     
     
      selon
     
     
      les
     
     
      régions
     
     
      :
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      se
     
     
      trouvent
     
     
      peu
     
     
      de
     
     
      grosses
     
     
      particules
     
     
      oblongues
     
     
      alors
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      ces
     
     
      particules
     
     
      sont
     
     
      nombreuses
     
     
      et
     
     
      parfois
     
     
      groupées
     
     
      en
     
     
      amas.
     
     
      Cette
     
     
      asymétrie
     
     
      et
     
     
      cette
     
     
      différence
     
     
      de
     
     
      structure
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      et
     
     
      celles
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      est
     
     
      confirmée
     
     
      par
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      étude
     
     
      en
     
     
      coloration
     
     
      négative
     
     
      (après
     
     
      isolement
     
     
      et
     
     
      éclatement
     
     
      des
     
     
      chloroplastes,
     
     
      voir
     
     
      le
     
     
      paragraphe
     
     
      suivant,
     
     
      11.2).
     
     
      Sur
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      stromatique
     
     
      des
     
     
      membranes,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire
     
     
      celle
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      en
     
     
      regard
     
     
      du
     
     
      stroma,
     
     
      sont
     
     
      attachées
     
     
      des
     
     
      sphères
     
     
      de
     
     
      90
     
     
      Â
     
     
      de
     
     
      diamè
     
     
      ɐ
     
     
      tre
     
     
      ;
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      zones
     
     
      de
     
     
      partition
     
     
      où
     
     
      sont
     
     
      étroitement
     
     
      accolées
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      granums,
     
     
      ces
     
     
      sphères
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      existent
     
     
      pas
     
     
      (fig.
     
     
      11.19).
     
     
      11.1.2.
     
     
      Espace
     
     
      intermembranaire,
     
     
      espace
     
     
      intrathylakoïde,
     
     
      stroma
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      observation
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      in
     
     
      situ
     
     
      dans
     
     
      des
     
     
      coupes
     
     
      minces
     
     
      de
     
     
      cellules
     
     
      fixées
     
     
      montre
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace
     
     
      intermembranaire
     
     
      a
     
     
      une
     
     
      épais
     
     
      ɐ
     
     
      seur
     
     
      de
     
     
      100
     
     
      à
     
     
      200
     
     
      Â
     
     
      là
     
     
      où
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      sont
     
     
      concentriques
     
     
      ;
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      plus
     
     
      dilaté
     
     
      là
     
     
      où
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      interne
     
     
      forme
     
     
      les
     
     
      replis
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      périphérique.
     
     
      Compte
     
     
      tenu
     
     
      des
     
     
      relations
     
     
      qui
     
     
      existent
     
     
      entre
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      et
     
     
      celles
     
     
      des
     
     
      granums,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace
     
     
      intrathylakoïde
     
     
      constitue
     
     
      un
     
     
      réseau
     
     
      complexe
     
     
      de
     
     
      cavités
     
     
      aplaties
     
     
      dont
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      épaisseur
     
     
      régulière
     
     
      est
     
     
      de
     
     
      100
     
     
      Â
     
     
      environ.
     
     
      Espace
     
     
      intermembranaire
     
     
      et
     
     
      espaces
     
     
      intrathyla
     
     
      ɐ
     
     
      koïde
     
     
      sont
     
     
      séparés
     
     
      (sauf
     
     
      au
     
     
      moment
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      différenciation
     
     
      des
     
     
      chlo
     
     
      ɐ
     
     
      roplastes
     
     
      voir
     
     
      le
     
     
      chapitre
     
     
      «
     
     
      biogenèse
     
     
      »,
     
     
      page
     
     
      72)
     
     
      et
     
     
      après
     
     
      fixation
     
     
      8
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      osmique,
     
     
      leur
     
     
      contenu
     
     
      amorphe
     
     
      diffuse
     
     
      très
     
     
      peu
     
     
      les
     
     
      électrons
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      différence
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      plus
     
     
      diffusant.
     
     
      Le
     
     
      stroma
     
     
      est
     
     
      formé
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      substance
     
     
      fondamentale
     
     
      finement
     
     
      granulaire
     
     
      où
     
     
      baignent
     
     
      diverses
     
     
      inclusions
     
     
      :
     
     
      des
     
     
      globules
     
     
      très
     
     
      osmiophiles
     
     
      ou
     
     
      plastoglobu-
     
     
      les
     
     
      (500
     
     
      à
     
     
      3
     
     
      000
     
     
      Â
     
     
      de
     
     
      diamètre),
     
     
      des
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      amidon
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      aspect
     
     
      homogène
     
     
      et
     
     
      clair,
     
     
      des
     
     
      fibrilles
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ADN
     
     
      groupées
     
     
      en
     
     
      plusieurs
     
     
      amas
     
     
      ou
     
     
      nucléoïdes,
     
     
      (20
     
     
      à
     
     
      30
     
     
      À
     
     
      de
     
     
      diamètre)
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      très
     
     
      nombreux
     
     
      ribosomes
     
     
      (170
     
     
      Â
     
     
      de
     
     
      diamètre)
     
     
      appelés
     
     
      plastoribosomes.
     
     
      Seuls
     
     
      sont
     
     
      visibles
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      à
     
     
      lumière
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      de
     
     
      cellules
     
     
      vivantes
     
     
      les
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      amidon
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      des
     
     
      ellipsoïdes
     
     
      réfrin
     
     
      ɐ
     
     
      gents
     
     
      (de
     
     
      quelques
     
     
      dizièmes
     
     
      à
     
     
      quelques
     
     
      microns
     
     
      de
     
     
      diamètre).
     
     
      11.1.3.
     
     
      Diversité
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      Tous
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      comportent
     
     
      une
     
     
      enveloppe
     
     
      avec
     
     
      une
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      brane
     
     
      interne
     
     
      limitant
     
     
      un
     
     
      stroma
     
     
      où
     
     
      baignent
     
     
      des
     
     
      lamelles
     
     
      dont
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      arrangement
     
     
      est
     
     
      différent
     
     
      selon
     
     
      les
     
     
      classes
     
     
      de
     
     
      végétaux.
     
     
      Alors
     
     
      que
     
     
      chez
     
     
      les
     
     
      végétaux
     
     
      supérieurs
     
     
      certains
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      sont
     
     
      accolés
     
     
      en
     
     
      piles
     
     
      caractéristiques
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      organisation
     
     
      des
     
     
      granums,
     
     
      chez
     
     
      les
     
     
      algues
     
     
      vertes
     
     
      (Chlorophycées),
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      forment
     
     
      souvent
     
     
      des
     
     
      piles
     
     
      aux
     
     
      contours
     
     
      plus
     
     
      irréguliers.
     
     
      Chez
     
     
      les
     
     
      algues
     
     
      brunes
     
     
      (Phéophycées)
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      diatomées
     
     
      (Bacillarosphycées)
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      sont
     
     
      par
     
     
      groupes
     
     
      de
     
     
      trois
     
     
      et
     
     
      accolés
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      zones
     
     
      de
     
     
      partition
     
     
      qui
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      étendent
     
     
      le
     
     
      long
     
     
      de
     
     
      larges
     
     
      surfaces
     
     
      (fig.
     
     
      il.4a).
     
     
      Chez
     
     
      les
     
     
      algues
     
     
      rouges
     
     
      (Rhodophycées)
     
     
      au
     
     
      contraire,
     
     
      tous
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      sont
     
     
      séparés
     
     
      les
     
     
      uns
     
     
      des
     
     
      autres
     
     
      ;
     
     
      il
     
     
      faut
     
     
      noter
     
     
      que,
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      algues,
     
     
      la
     
     
      couleur
     
     
      verte
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      chlorophylle
     
     
      est
     
     
      masquée
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      pigments
     
     
      rouges
     
     
      de
     
     
      nature
     
     
      protéique
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      phycobilines.
     
     
      Ces
     
     
      pigments
     
     
      sont
     
     
      associés
     
     
      entre
     
     
      eux
     
     
      et
     
     
      forment
     
     
      des
     
     
      particules
     
     
      de
     
     
      350
     
     
      Â
     
     
      de
     
     
      diamètre
     
     
      —
     
     
      les
     
     
      phycobilisomes
     
     
      —
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      attachées
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      stromatique
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      (fig.
     
     
      11.4b
     
     
      et
     
     
      c).
     
     
      Ces
     
     
      chloroplastes
     
     
      sans
     
     
      granums,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est-à-dire
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      thyla
     
     
      ɐ
     
     
      koïdes
     
     
      sont
     
     
      tous
     
     
      séparés
     
     
      existent
     
     
      également
     
     
      chez
     
     
      les
     
     
      plantes
     
     
      supé
     
     
      ɐ
     
     
      rieures
     
     
      comme
     
     
      le
     
     
      maïs
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      canne
     
     
      à
     
     
      sucre
     
     
      ;
     
     
      ces
     
     
      chloroplastes
     
     
      sont
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      qui
     
     
      entourent
     
     
      les
     
     
      faisceaux
     
     
      libéro-ligueux
     
     
      des
     
     
      feuilles,
     
     
      les
     
     
      autres
     
     
      cellules
     
     
      des
     
     
      feuilles
     
     
      ayant
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      à
     
     
      granums
     
     
      (nous
     
     
      verrons
     
     
      plus
     
     
      loin
     
     
      p.
     
     
      66
     
     
      que
     
     
      ces
     
     
      chloroplastes
     
     
      sans
     
     
      granums
     
     
      fixent
     
     
      le
     
     
      gaz
     
     
      carbonique
     
     
      de
     
     
      manière
     
     
      originale).
     
     
      Selon
     
     
      les
     
     
      organismes
     
     
      le
     
     
      nombre
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      forme
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      sont
     
     
      très
     
     
      différents.
     
     
      De
     
     
      nombreuses
     
     
      algues
     
     
      unicellulaires
     
     
      ou
     
     
      fila
     
     
      ɐ
     
     
      menteuses
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      ont
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      ou
     
     
      deux
     
     
      chloroplastes
     
     
      par
     
     
      cellule
     
     
      :
     
     
      par
     
     
      exemple
     
     
      chez
     
     
      la
     
     
      spirogyre
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      Zygnema
     
     
      (algues
     
     
      vertes
     
     
      filamen
     
     
      ɐ
     
     
      teuses)
     
     
      les
     
     
      deux
     
     
      chloroplastes
     
     
      de
     
     
      chaque
     
     
      cellule
     
     
      ont
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      pre
     
     
      ɐ
     
     
      mière
     
     
      espèce
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      aspect
     
     
      de
     
     
      rubans
     
     
      spiralés,
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      seconde
     
     
      une
     
     
      forme
     
     
      étoilée.
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      Le
     
     
      stroma
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      des
     
     
      algues
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      certaines
     
     
      mous
     
     
      ɐ
     
     
      ses
     
     
      renferme
     
     
      souvent
     
     
      une
     
     
      ou
     
     
      plusieurs
     
     
      inclusions
     
     
      réfringentes
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      pyrénoïdes.
     
     
      Constitués
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      matériel
     
     
      granulaire
     
     
      les
     
     
      pyrénoïdes
     
     
      sont
     
     
      parfois
     
     
      entourés
     
     
      de
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      amidon
     
     
      et
     
     
      traversés
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      (fig.
     
     
      11.4b).
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      ◄
     
     
      Figure
     
     
      11.4
     
     
      Diversité
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      des
     
     
      chloroplastes.
     
     
      a)
     
     
      Chloroplaste
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      algue
     
     
      brune
     
     
      (Fucus
     
     
      serratus).
     
     
      Portion
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      chloro- 
     
     
      plaste
     
     
      montrant
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      T
     
     
      orientés
     
     
      selon
     
     
      le
     
     
      grand
     
     
      axe
     
     
      du
     
     
      plaste
     
     
      ;
     
     
      ils
     
     
      sont
     
     
      groupés
     
     
      par
     
     
      trois
     
     
      et
     
     
      accolés
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      zones
     
     
      de
     
     
      partition
     
     
      relativement
     
     
      beaucoup
     
     
      plus
     
     
      longues
     
     
      que
     
     
      celles
     
     
      qui
     
     
      existent
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      des
     
     
      plantes
     
     
      supérieures
     
     
      ;
     
     
      env,
     
     
      enveloppe
     
     
      ;
     
     
      pg,
     
     
      plasto- 
     
     
      globule
     
     
      ;
     
     
      x
     
     
      80 
     
     
      000
     
     
      (micrographie
     
     
      électronique
     
     
      inédite
     
     
      C.
     
     
      Berkaloff). 
     
     
      b
     
     
      et
     
     
      c)
     
     
      Chloroplaste
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      algue
     
     
      rouge
     
     
      (Porphyridium
     
     
      cruentum).
     
     
      b)
     
     
      Vue
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ensemble
     
     
      de
     
     
      cette
     
     
      algue
     
     
      unicellulaire.
     
     
      Le
     
     
      chloroplaste
     
     
      occupe
     
     
      une
     
     
      partie
     
     
      importante
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      cellule
     
     
      et
     
     
      ses
     
     
      thylakoïdes
     
     
      T
     
     
      sont 
     
     
      séparés
     
     
      les
     
     
      uns
     
     
      des
     
     
      autres.
     
     
      En
     
     
      périphérie
     
     
      du
     
     
      chloroplaste,
     
     
      les
     
     
      thyla
     
     
      ɐ
     
     
      koïdes
     
     
      sont
     
     
      parallèles
     
     
      alors
     
     
      que
     
     
      dans
     
     
      la
     
     
      région
     
     
      centrale
     
     
      leur
     
     
      arrange
     
     
      ɐ
     
     
      ment
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      ordonné.
     
     
      Le
     
     
      stroma
     
     
      renferme
     
     
      une
     
     
      inclusion
     
     
      granuleuse 
     
     
      qui
     
     
      est
     
     
      le
     
     
      pyrénoïde
     
     
      py
     
     
      ;
     
     
      mp,
     
     
      membrane
     
     
      plasmique
     
     
      ;
     
     
      N,
     
     
      noyau
     
     
      en
     
     
      position
     
     
      excentrique
     
     
      ;
     
     
      x
     
     
      10
     
     
      000.
     
     
      c)
     
     
      Vue
     
     
      à
     
     
      plus
     
     
      fort
     
     
      grandissement.
     
     
      Des 
     
     
      particules
     
     
      de
     
     
      350
     
     
      Â
     
     
      de
     
     
      diamètre,
     
     
      les
     
     
      phycobilisomes,
     
     
      sont
     
     
      attachés
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      face
     
     
      stromatique
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      ;
     
     
      env,
     
     
      enveloppe
     
     
      du
     
     
      chloroplaste
     
     
      ;
     
     
      st,
     
     
      stroma
     
     
      ;
     
     
      x
     
     
      40
     
     
      000
     
     
      (b
     
     
      et
     
     
      c,
     
     
      micrographies 
     
     
      électroniques
     
     
      E.
     
     
      Gantt
     
     
      et
     
     
      S.F.
     
     
      Conti,
     
     
      1965).
     
     
      11.2.
     
     
      Composition
     
     
      chimique
     
     
      11.2.1.
     
     
      Étude
     
     
      in
     
     
      situ
     
     
      Par
     
     
      microspectrophotométrie
     
     
      on
     
     
      met
     
     
      en
     
     
      évidence
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      les
     
     
      bandes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      absorption
     
     
      caractéristiques
     
     
      de
     
     
      divers
     
     
      pigments
     
     
      :
     
     
      chlorophylles,
     
     
      caroténoïdes,
     
     
      cytochromes
     
     
      (différents
     
     
      de
     
     
      ceux
     
     
      des
     
     
      mitochondries).
     
     
      Le
     
     
      fait
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      à
     
     
      lumière
     
     
      les
     
     
      granums
     
     
      soient
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      vert
     
     
      plus
     
     
      sombre
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      reste
     
     
      du
     
     
      chloro
     
     
      ɐ
     
     
      plaste
     
     
      suggère
     
     
      que
     
     
      les
     
     
      piles
     
     
      de
     
     
      thylakoïdes
     
     
      contiennent
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      chlo
     
     
      ɐ
     
     
      rophylle.
     
     
      A
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      échelle
     
     
      ultrastructurale
     
     
      des
     
     
      méthodes
     
     
      cytochimi-
     
     
      ques
     
     
      révèlent
     
     
      des
     
     
      activités
     
     
      photochimiques
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      thylakoï
     
     
      ɐ
     
     
      des
     
     
      :
     
     
      par
     
     
      exemple
     
     
      la
     
     
      diaminobenzidine
     
     
      (DAB)
     
     
      est
     
     
      oxydée
     
     
      quand
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      sont
     
     
      illuminés
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      produit
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      réaction
     
     
      (DAB
     
     
      oxydée
     
     
      révélée
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      tétroxyde
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      osmium*)
     
     
      est
     
     
      localisé
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      espaces
     
     
      intrathylakoïdes.
     
     
      Cette
     
     
      technique
     
     
      montre
     
     
      que
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enve
     
     
      ɐ
     
     
      loppe
     
     
      ne
     
     
      possède
     
     
      pas
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      activités
     
     
      photochimiques
     
     
      mais
     
     
      sa
     
     
      résolu
     
     
      ɐ
     
     
      tion
     
     
      ne
     
     
      permet
     
     
      cependant
     
     
      pas
     
     
      de
     
     
      préciser
     
     
      si
     
     
      les
     
     
      activités
     
     
      photochi
     
     
      ɐ
     
     
      miques
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      sont
     
     
      localisées
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      ou
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace
     
     
      intrathylakoïde.
     
     
      Les
     
     
      fibrilles
     
     
      de
     
     
      30
     
     
      Â
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      sont
     
     
      digérées
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      DNase
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      prouve
     
     
      qu
     
     
      ’
     
     
      elles
     
     
      sont
     
     
      constituées
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ADN
     
     
      ;
     
     
      de
     
     
      même
     
     
      la
     
     
      présence
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      ARN
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      plastoribosomes
     
     
      est
     
     
      démontrée
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      RNase
     
     
      qui
     
     
      les
     
     
      digère.
     
     
      Quant
     
     
      aux
     
     
      grains
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      amidon,
     
     
      visibles
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      à
     
     
      lumière,
     
     
      ils
     
     
      sont
     
     
      colorés
     
     
      en
     
     
      bleu
     
     
      très
     
     
      sombre
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      réactif
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      iode
     
     
      spécifique
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      amidon
     
     
      (liquide
     
     
      de
     
     
      Lugol
     
     
      :
     
     
      solution
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      iode
     
     
      et
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      iodure
     
     
      de
     
     
      potassium).
     
     
      *
     
     
      Le
     
     
      principe
     
     
      de
     
     
      cette
     
     
      réaction
     
     
      est
     
     
      décrit
     
     
      dans
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ouvrage
     
     
      La
     
     
      cellule,
     
     
      M.
     
     
      Durand
     
     
      et
     
     
      P.
     
     
      Favard,
     
     
      Hermann,
     
     
      1974.
     
     
      Composition
     
     
      chimique
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      11.2.2.
     
     
      Isolement
     
     
      de
     
     
      fractions
     
     
      et
     
     
      sous-fractions
     
     
      chloroplastes
     
     
      Figure
     
     
      11.5
     
     
      Fraction
     
     
      chloroplastes
     
     
      isolée
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      feuilles
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épinard.
     
     
      a)
     
     
      Suspension
     
     
      de
     
     
      chloroplastes
     
     
      observés
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      à
     
     
      contraste
     
     
      de
     
     
      phase
     
     
      ;
     
     
      dans 
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      homogénat,
     
     
      certains
     
     
      chloroplastes
     
     
      ci
     
     
      conservent
     
     
      leur
     
     
      enveloppe
     
     
      intacte
     
     
      et
     
     
      apparaissent
     
     
      brillants
     
     
      alors
     
     
      que
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      ont
     
     
      leur
     
     
      enveloppe
     
     
      cassée
     
     
      cc
     
     
      et
     
     
      apparaissent
     
     
      sombres 
     
     
      ;
     
     
      x
     
     
      2000
     
     
      (micrographie
     
     
      R.
     
     
      Douce,
     
     
      1975).
     
     
      b)
     
     
      Coupe
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      culot
     
     
      de
     
     
      chloroplastes
     
     
      à
     
     
      enveloppe
     
     
      intacte
     
     
      ;
     
     
      cette
     
     
      fraction
     
     
      est 
     
     
      obtenue
     
     
      par
     
     
      centrifugation
     
     
      sur 
     
     
      gradient
     
     
      discontinu
     
     
      de
     
     
      saccharose
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      suspension 
     
     
      semblable
     
     
      à
     
     
      celle
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      figure
     
     
      a
     
     
      ;
     
     
      on
     
     
      sépare
     
     
      ainsi
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      intacts
     
     
      de
     
     
      ceux
     
     
      dont
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      est
     
     
      cassée
     
     
      ;
     
     
      x
     
     
      12
     
     
      000
     
     
      (micrographie
     
     
      électronique
     
     
      J.
     
     
      Joyard
     
     
      et
     
     
      R.
     
     
      Douce,
     
     
      1976).
     
     
      Les
     
     
      chloroplastes
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      premiers
     
     
      organites
     
     
      qui
     
     
      aient
     
     
      été
     
     
      isolés 
     
     
      car
     
     
      leur
     
     
      taille
     
     
      et
     
     
      leur
     
     
      couleur
     
     
      rendent
     
     
      plus
     
     
      aisé
     
     
      le
     
     
      contrôle
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      à
     
     
      lumière
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      pureté
     
     
      des
     
     
      fractions
     
     
      obtenues
     
     
      (Hill,
     
     
      Granick,
     
     
      1937-38).
     
     
      Actuellement
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      sont
     
     
      isolés
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      plantes
     
     
      variées
     
     
      mais
     
     
      ce
     
     
      sont
     
     
      surtout
     
     
      des
     
     
      feuilles
     
     
      de
     
     
      plan
     
     
      ɐ
     
     
      tes
     
     
      cultivées
     
     
      —
     
     
      épinard,
     
     
      laitue,
     
     
      pois —
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      utilisées
     
     
      (fig.
     
     
      11.5).
     
     
      Pratiquement
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      homogénat
     
     
      des
     
     
      feuilles
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épinard
     
     
      est
     
     
      réalisé
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      tam
     
     
      ɐ
     
     
      pon
     
     
      à
     
     
      pH
     
     
      7,5
     
     
      contenant
     
     
      du
     
     
      saccharose
     
     
      0,3
     
     
      M.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      est
     
     
      très
     
     
      fragile, 
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      nécessaire
     
     
      de
     
     
      broyer
     
     
      délicatement
     
     
      les
     
     
      cellules
     
     
      si
     
     
      on
     
     
      veut
     
     
      isoler
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      intacts
     
     
      (mixer
     
     
      tournant
     
     
      à
     
     
      faible
     
     
      vitesse).
     
     
      Après
     
     
      avoir
     
     
      été 
     
     
      filtré,
     
     
      ce
     
     
      qui
     
     
      retient
     
     
      les
     
     
      plus
     
     
      gros
     
     
      débris,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      homogénat
     
     
      est
     
     
      centrifugé
     
     
      10
     
     
      mi
     
     
      ɐ
     
     
      nutes
     
     
      à
     
     
      700
     
     
      g
     
     
      ;
     
     
      le
     
     
      culot
     
     
      obtenu
     
     
      renferme
     
     
      une
     
     
      proportion
     
     
      importante
     
     
      de
     
     
      chloroplastes
     
     
      cassés
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      plus
     
     
      il
     
     
      est
     
     
      contaminé
     
     
      par
     
     
      divers
     
     
      organites
     
     
      :
     
     
      peroxysomes,
     
     
      mitochondries,
     
     
      fragments
     
     
      de
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique.
     
     
      Par
     
     
      centrifugation
     
     
      différentielle
     
     
      de
     
     
      ce
     
     
      culot
     
     
      sur
     
     
      gradient
     
     
      de
     
     
      saccharose
     
     
      on
     
     
      obtient
     
     
      une
     
     
      fraction
     
     
      chloroplastes
     
     
      intacts.
     
     
      A
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      fractions
     
     
      chloroplastes
     
     
      on
     
     
      prépare
     
     
      des
     
     
      sous-fractions
     
     
      correspondant
     
     
      aux
     
     
      divers
     
     
      constituants
     
     
      de
     
     
      cet
     
     
      organite.
     
     
      Un
     
     
      choc
     
     
      osmotique
     
     
      entraîne
     
     
      un
     
     
      gonflement
     
     
      des
     
     
      chloroplastes
     
     
      dont
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enve
     
     
      ɐ
     
     
      loppe
     
     
      se
     
     
      déchire
     
     
      ;
     
     
      par
     
     
      centrifugation
     
     
      on
     
     
      sépare
     
     
      les
     
     
      enveloppes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      contenu
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      se
     
     
      trouve
     
     
      dilué
     
     
      dans
     
     
      le
     
     
      surna
     
     
      ɐ
     
     
      geant
     
     
      (fig.
     
     
      11.6
     
     
      et
     
     
      11.7).
     
     
      wkÆi
     
     
      F
     
     
      *
     
     
      f
     
     
      à
     
     
      k.>
     
     
      '•
     
     
      «?»*
     
     
      _
     
     
      Wmm
     
     
      •,
     
     
      H.
     
     
      <,
     
     
      A*
     
     
      %:
     
     
      '**•*•*'
     
     
      <1»
     
     
      _____
     
     
      'twSESim
     
     
      12
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      La
     
     
      pureté
     
     
      des
     
     
      fractions
     
     
      et
     
     
      sous-fractions
     
     
      est
     
     
      contrôlée
     
     
      soit
     
     
      par
     
     
      examen
     
     
      morphologique
     
     
      au
     
     
      microscope
     
     
      électronique,
     
     
      soit
     
     
      par
     
     
      mesure
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      activité
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      enzymes
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      caractéristiques
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      organites
     
     
      et
     
     
      qui
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      existent
     
     
      pas
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      (catalase
     
     
      des
     
     
      peroxysomes,
     
     
      cytochrome
     
     
      oxydase
     
     
      des
     
     
      mitochondries,
     
     
      NADH-
     
     
      cytochrome
     
     
      c-réductase
     
     
      du
     
     
      réticulum
     
     
      endoplasmique)
     
     
      ;
     
     
      ces
     
     
      mé
     
     
      ɐ
     
     
      thodes
     
     
      permettent
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      apprécier
     
     
      le
     
     
      taux
     
     
      de
     
     
      contamination
     
     
      des
     
     
      pré
     
     
      ɐ
     
     
      parations
     
     
      obtenues.
     
     
      11.2.3.
     
     
      Analyse
     
     
      chimique
     
     
      Ce
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épinard
     
     
      dont
     
     
      la
     
     
      composition
     
     
      est
     
     
      la
     
     
      mieux
     
     
      connue
     
     
      ;
     
     
      bien
     
     
      que
     
     
      moins
     
     
      complètes,
     
     
      les
     
     
      analyses
     
     
      biochimi
     
     
      ɐ
     
     
      ques
     
     
      de
     
     
      fractions
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      sous-fractions
     
     
      isolées
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      espèces
     
     
      végétales
     
     
      confirment
     
     
      les
     
     
      résultats
     
     
      obtenus
     
     
      avec
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      épinard.
     
     
      Comme
     
     
      les
     
     
      autres
     
     
      types
     
     
      de
     
     
      membranes
     
     
      cellulaires,
     
     
      les
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      branes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      et
     
     
      celles
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      ont
     
     
      une
     
     
      composi
     
     
      ɐ
     
     
      tion
     
     
      en
     
     
      lipides
     
     
      et
     
     
      en
     
     
      protéines
     
     
      originale.
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thyla
     
     
      ɐ
     
     
      koïdes
     
     
      possèdent
     
     
      des
     
     
      pigments
     
     
      —
     
     
      chlorophylles
     
     
      et
     
     
      autres
     
     
      pigments
     
     
      éventuellement
     
     
      —
     
     
      qui
     
     
      collectent
     
     
      et
     
     
      captent
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      énergie
     
     
      lumineuse
     
     
      ;
     
     
      elles
     
     
      possèdent
     
     
      également
     
     
      une
     
     
      chaîne
     
     
      de
     
     
      transporteurs
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      électrons
     
     
      appelée
     
     
      chaîne
     
     
      photosynthétique
     
     
      et
     
     
      une
     
     
      ATPase
     
     
      qui,
     
     
      grâce
     
     
      à
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      énergie
     
     
      captée
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      pigments,
     
     
      permettent
     
     
      respectivement
     
     
      la
     
     
      réduction
     
     
      à
     
     
      partir
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      eau
     
     
      du
     
     
      NADP
     
     
      +
     
     
      en
     
     
      NADPH
     
     
      et
     
     
      la
     
     
      phospho
     
     
      ɐ
     
     
      rylation
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ADP
     
     
      en
     
     
      ATP,
     
     
      ce
     
     
      dernier
     
     
      phénomène
     
     
      étant
     
     
      encore
     
     
      appelé
     
     
      photophosphorylation.
     
     
      Si
     
     
      on
     
     
      ignore
     
     
      la
     
     
      composition
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace
     
     
      intermembranaire
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      espace
     
     
      intrathylakoïde,
     
     
      on
     
     
      sait
     
     
      que
     
     
      le
     
     
      stroma
     
     
      renferme
     
     
      un
     
     
      équipement
     
     
      enzymatique
     
     
      qui
     
     
      catalyse
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      hexoses
     
     
      et
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      composés
     
     
      organiques
     
     
      par
     
     
      réduction
     
     
      du
     
     
      gaz
     
     
      carbonique,
     
     
      cette
     
     
      synthèse
     
     
      utilisant
     
     
      le
     
     
      NADPH
     
     
      et
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ATP
     
     
      formés
     
     
      au
     
     
      niveau
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes.
     
     
      Enfin
     
     
      le
     
     
      chloroplaste
     
     
      renferme
     
     
      dans
     
     
      son
     
     
      stroma
     
     
      une
     
     
      information
     
     
      propre
     
     
      :
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ADN
     
     
      chloroplastique,
     
     
      les
     
     
      enzymes
     
     
      de
     
     
      sa
     
     
      réplication
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      constituants
     
     
      nécessaires
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      de
     
     
      protéines
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      plastoribosomes
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      différents
     
     
      des
     
     
      ribosomes
     
     
      du
     
     
      cytoplasme,
     
     
      et
     
     
      différents
     
     
      de
     
     
      ceux
     
     
      des
     
     
      mitochondries.
     
     
      11.2.3.1.
     
     
      MEMBRANES
     
     
      DE
     
     
      L'ENVELOPPE
     
     
      Les
     
     
      techniques
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      isolement
     
     
      de
     
     
      sous-fractions
     
     
      ne
     
     
      permettent
     
     
      pas
     
     
      de
     
     
      séparer
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      externe
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      membrane
     
     
      interne
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enve
     
     
      ɐ
     
     
      loppe,
     
     
      c
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pourquoi
     
     
      seule
     
     
      la
     
     
      composition
     
     
      globale
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      ensemble
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      deux
     
     
      membranes
     
     
      a
     
     
      pu
     
     
      être
     
     
      analysée.
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      contiennent
     
     
      60%
     
     
      de
     
     
      lipides
     
     
      et
     
     
      40%
     
     
      de
     
     
      protéines.
     
     
      Composition
     
     
      chimique
     
     
      13
     
     
     
      
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      enveloppe
     
     
      CHLOROPLASTE
     
     
      ISOLE
     
     
      stroma
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      choc
     
     
      osmotique
     
     
      1
     
     
      minute
     
     
      centrifugation
     
     
      sur
     
     
      gradient
     
     
      60
     
     
      minutes
     
     
      x
     
     
      72
     
     
      000
     
     
      g
     
     
      THYLAKOÏDES
     
     
      contenu
     
     
      stroma
     
     
      O
     
     
      o
     
     
      O
     
     
      enveloppe
     
     
      rupture
     
     
      par
     
     
      traitement
     
     
      mécanique
     
     
      centrifugation
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      14
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      •<
     
     
      Figure
     
     
      11.6
     
     
      Isolement
     
     
      de
     
     
      sous-fractions
     
     
      chloroplastes.
     
     
      Après
     
     
      avoir
     
     
      été
     
     
      isolés,
     
     
      les
     
     
      chloroplastes
     
     
      intacts
     
     
      sont
     
     
      soumis
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      choc
     
     
      osmotique
     
     
      faisant
     
     
      éclater
     
     
      leur
     
     
      enveloppe
     
     
      qui
     
     
      se
     
     
      fragmente
     
     
      en
     
     
      vésicules.
     
     
      Par
     
     
      centrifugation
     
     
      sur
     
     
      gradient
     
     
      discontinu
     
     
      on
     
     
      sépare
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes,
     
     
      dont
     
     
      la
     
     
      densité
     
     
      est
     
     
      la
     
     
      plus
     
     
      élevée,
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      à
     
     
      densité
     
     
      plus
     
     
      faible,
     
     
      le
     
     
      surnageant
     
     
      correspondant
     
     
      aux
     
     
      constituants
     
     
      dilués
     
     
      du
     
     
      stroma.
     
     
      Le
     
     
      traitement
     
     
      mécanique
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      sous-
     
     
      fraction
     
     
      thylakoïdes
     
     
      (sonication
     
     
      par
     
     
      les
     
     
      ultrasons
     
     
      par
     
     
      exemple) 
     
     
      détache
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      de
     
     
      ceux
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      qui
     
     
      restent
     
     
      associés
     
     
      en
     
     
      piles
     
     
      ;
     
     
      ces
     
     
      deux
     
     
      types
     
     
      de
     
     
      thylakoïdes
     
     
      sont
     
     
      alors
     
     
      séparés
     
     
      par
     
     
      centrifugation
     
     
      différentielle
     
     
      (d
     
     
      ’
     
     
      après
     
     
      J.
     
     
      Joyard
     
     
      et
     
     
      R.
     
     
      Douce,
     
     
      1976
     
     
      et
     
     
      J.S.C.
     
     
      Wessels,
     
     
      1977).
     
     
      Figure
     
     
      11.7
     
     
      Sous-fractions
     
     
      chloroplastes.
     
     
      a
     
     
      et
     
     
      b)
     
     
      Sous-fractions
     
     
      thylakoïdes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      épinard,
     
     
      a)
     
     
      Les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      Tgr
     
     
      et
     
     
      ceux
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      Tst
     
     
      ont
     
     
      conservé
     
     
      leurs
     
     
      relations.
     
     
      b)
     
     
      Un
     
     
      traitement
     
     
      mécanique
     
     
      par
     
     
      passage
     
     
      sous
     
     
      pression
     
     
      à
     
     
      travers
     
     
      de
     
     
      fines
     
     
      aiguilles
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      sous-fraction
     
     
      semblable
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      précédente
     
     
      détache
     
     
      les
     
     
      thylakoïdes
     
     
      des
     
     
      granums
     
     
      Tgr
     
     
      qui
     
     
      restent
     
     
      empilés,
     
     
      de
     
     
      ceux
     
     
      du
     
     
      stroma
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      fragmentés
     
     
      en
     
     
      vésicules
     
     
      ;
     
     
      x
     
     
      50 
     
     
      000
     
     
      (micrographie 
     
     
      électronique
     
     
      P.V.
     
     
      Sane
     
     
      et
     
     
      coll.,
     
     
      1970).
     
     
      c)
     
     
      Sous-fraction
     
     
      enveloppe
     
     
      de
     
     
      chloroplastes
     
     
      de
     
     
      blé
     
     
      obtenue
     
     
      par
     
     
      choc
     
     
      osmotique.
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      externe
     
     
      et
     
     
      interne
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      se
     
     
      fragmentent
     
     
      et
     
     
      se
     
     
      referment
     
     
      en
     
     
      vésicules
     
     
      lors
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      éclatement
     
     
      des 
     
     
      chloroplastes;
     
     
      x
     
     
      50
     
     
      000
     
     
      (micrographie
     
     
      électronique
     
     
      J.
     
     
      Bahl
     
     
      et
     
     
      coll., 
     
     
      1976).
     
     
      mm
     
     
      ô
     
     
      è
     
     
      1
     
     
      Composition
     
     
      chimique
     
     
      15
     
     
     
    
   
  

 
  
   
    
    
     
      
     
    
    
     
      CH,
     
     
      OH
     
     
      CH
     
     
      —
     
     
      CH
     
     
      monogalactosyldiglycéride
     
     
      CH,OH
     
     
      CH
     
     
      —
     
     
      CH.
     
     
      digaiactosyldiglycéride
     
     
      CH
     
     
      —
     
     
      CH.
     
     
      sulfoquinovosyldiglycéride
     
     
      Figure
     
     
      11.8
     
     
      Lipides
     
     
      originaux
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      chloroplastes.
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      possèdent
     
     
      des
     
     
      galactolipides
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      sulfolipides.
     
     
      Ce
     
     
      sont
     
     
      des
     
     
      glycérolipides
     
     
      :
     
     
      deux
     
     
      hydroxyles
     
     
      du
     
     
      glycérol
     
     
      sont
     
     
      estérifiés
     
     
      par
     
     
      des
     
     
      acides
     
     
      gras
     
     
      Ri
     
     
      et
     
     
      R
     
     
      2
     
     
      (diacylglycérols)
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      troisième
     
     
      est
     
     
      estérifié
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      groupement
     
     
      osidique
     
     
      (un
     
     
      ou
     
     
      deux
     
     
      galactoses)
     
     
      ou
     
     
      un
     
     
      groupement
     
     
      sulfate.
     
     
      Les
     
     
      lipides
     
     
      sont
     
     
      par
     
     
      ordre
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      importance
     
     
      :
     
     
      des
     
     
      galactolipides
     
     
      (glycolipides
     
     
      à
     
     
      un
     
     
      ou
     
     
      plusieurs
     
     
      galactoses),
     
     
      des
     
     
      phospholipides
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      sulfolipides
     
     
      (fig.
     
     
      11.8).
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      contien
     
     
      ɐ
     
     
      nent
     
     
      une
     
     
      faible
     
     
      proportion
     
     
      de
     
     
      pigments
     
     
      caroténoïdes
     
     
      mais
     
     
      pas
     
     
      de
     
     
      chlorophylle.
     
     
      L
     
     
      ’
     
     
      analyse
     
     
      par
     
     
      électrophorèse
     
     
      révèle
     
     
      de
     
     
      nombreuses
     
     
      chaînes
     
     
      polypeptidiques
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      très
     
     
      différentes
     
     
      de
     
     
      celles
     
     
      des
     
     
      thylakoï
     
     
      ɐ
     
     
      des
     
     
      ;
     
     
      parmi
     
     
      ces
     
     
      protéines
     
     
      il
     
     
      existe
     
     
      des
     
     
      galactosyltransférases
     
     
      qui 
     
     
      catalysent
     
     
      la
     
     
      synthèse
     
     
      des
     
     
      glycolipides
     
     
      membranaires
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      trans
     
     
      ɐ
     
     
      porteurs
     
     
      qui
     
     
      contrôlent
     
     
      le
     
     
      passage
     
     
      de
     
     
      molécules
     
     
      entre
     
     
      le
     
     
      stroma
     
     
      et
     
     
      le
     
     
      hyaloplasme
     
     
      (voir
     
     
      p.
     
     
      59).
     
     
      11.2.3.2.
     
     
      MEMBRANES
     
     
      DES
     
     
      THYLAKOÏDES
     
     
      Les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      sont
     
     
      constituées
     
     
      de
     
     
      38
     
     
      %
     
     
      de
     
     
      lipi
     
     
      ɐ
     
     
      des,
     
     
      de
     
     
      12%
     
     
      de
     
     
      pigments
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      50%
     
     
      de
     
     
      protéines.
     
     
      Les
     
     
      lipides
     
     
      présentent
     
     
      la
     
     
      même
     
     
      originalité
     
     
      que
     
     
      ceux
     
     
      des
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      branes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      :
     
     
      les
     
     
      plus
     
     
      abondants
     
     
      sont
     
     
      des
     
     
      galactolipides
     
     
      qui
     
     
      constituent
     
     
      à
     
     
      eux
     
     
      seuls
     
     
      la
     
     
      moitié
     
     
      des
     
     
      lipides
     
     
      totaux,
     
     
      puis
     
     
      vien
     
     
      ɐ
     
     
      nent
     
     
      des
     
     
      phospholipides
     
     
      et
     
     
      des
     
     
      sulfolipides.
     
     
      Les
     
     
      proportions
     
     
      de
     
     
      Figure
     
     
      11.9
     
     
      ►
     
     
      Structure
     
     
      des
     
     
      chlorophylles
     
     
      a
     
     
      et
     
     
      b
     
     
      et
     
     
      du
     
     
      («-carotène.
     
     
      Les
     
     
      chlorophylles
     
     
      sont
     
     
      des
     
     
      complexes
     
     
      porphyrine-magnésium.
     
     
      Leur
     
     
      noyau
     
     
      porphyrine
     
     
      tétrapyrrolique
     
     
      (I,
     
     
      II,
     
     
      III
     
     
      et
     
     
      IV)
     
     
      diffère
     
     
      de
     
     
      Thème,
     
     
      groupement
     
     
      prosthétique
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hémoglobine,
     
     
      des
     
     
      cytochromes,
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      catalase
     
     
      ou
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      peroxydase
     
     
      par
     
     
      divers
     
     
      caractères
     
     
      :
     
     
      un
     
     
      des
     
     
      noyaux
     
     
      pyrrole
     
     
      est
     
     
      réduit
     
     
      partiellement
     
     
      (IV)
     
     
      ;
     
     
      il
     
     
      existe
     
     
      un
     
     
      noyau
     
     
      cyclo-
     
     
      pentanone
     
     
      (V)
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      deux
     
     
      acides
     
     
      propioniques
     
     
      sont
     
     
      esterifiés
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      par
     
     
      le
     
     
      méthanol,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      par
     
     
      une
     
     
      chaîne
     
     
      de
     
     
      phytol
     
     
      à
     
     
      20
     
     
      atomes
     
     
      de
     
     
      car
     
     
      ɐ
     
     
      bone
     
     
      ;
     
     
      formée
     
     
      de
     
     
      4
     
     
      unités
     
     
      isoprène
     
     
      cette
     
     
      chaîne
     
     
      est
     
     
      très
     
     
      hydrophobe.
     
     
      Situés
     
     
      dans
     
     
      un
     
     
      plan,
     
     
      les
     
     
      atomes
     
     
      du
     
     
      noyau
     
     
      tétrapyrrolique
     
     
      occupent
     
     
      un
     
     
      carré
     
     
      de
     
     
      15
     
     
      Â
     
     
      de
     
     
      côté
     
     
      ;
     
     
      la
     
     
      chaîne
     
     
      de
     
     
      phytol
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      est
     
     
      pas
     
     
      dans
     
     
      ce
     
     
      plan
     
     
      et
     
     
      mesure
     
     
      environ
     
     
      20
     
     
      Â
     
     
      de
     
     
      long.
     
     
      La
     
     
      chlorophylle
     
     
      a
     
     
      diffère
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      chlorophylle
     
     
      b
     
     
      par
     
     
      la
     
     
      nature
     
     
      du
     
     
      radical
     
     
      situé
     
     
      en
     
     
      position
     
     
      3.
     
     
      Les
     
     
      parties
     
     
      colorées
     
     
      des
     
     
      cycles
     
     
      indiquent
     
     
      les
     
     
      régions
     
     
      à
     
     
      doubles 
     
     
      liaisons
     
     
      conjuguées
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      électrons
     
     
      jt
     
     
      peuvent
     
     
      changer
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      orbitale
     
     
      lors
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      excitation
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      photon.
     
     
      Le
     
     
      (3-carotène
     
     
      est
     
     
      un
     
     
      hydro
     
     
      ɐ
     
     
      carbure
     
     
      isoprénique
     
     
      à
     
     
      40
     
     
      atomes
     
     
      de
     
     
      carbone
     
     
      ;
     
     
      les
     
     
      8
     
     
      unités
     
     
      isoprène 
     
     
      qui
     
     
      le
     
     
      composent
     
     
      forment
     
     
      une
     
     
      chaîne
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      extrémités
     
     
      sont 
     
     
      cyclisées.
     
     
      Les
     
     
      parties
     
     
      colorées
     
     
      indiquent
     
     
      les
     
     
      régions
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      molécule
     
     
      à
     
     
      doubles
     
     
      liaisons
     
     
      conjuguées.
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      ces
     
     
      divers
     
     
      lipides
     
     
      sont
     
     
      différentes
     
     
      de
     
     
      celles
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      et
     
     
      leurs
     
     
      chaînes
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      acides
     
     
      gras
     
     
      sont
     
     
      moins
     
     
      saturées.
     
     
      Notons
     
     
      enfin
     
     
      que
     
     
      comme
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      enveloppe
     
     
      celles
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      ont
     
     
      pas
     
     
      de
     
     
      phosphatidyléthanolamine
     
     
      ni
     
     
      de
     
     
      stérols.
     
     
      Les
     
     
      pigments
     
     
      sont
     
     
      de
     
     
      deux
     
     
      types
     
     
      :
     
     
      chlorophylles
     
     
      et
     
     
      caroténoï-
     
     
      des
     
     
      qui
     
     
      constituent
     
     
      respectivement
     
     
      10%
     
     
      et
     
     
      2%
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      masse
     
     
      des
     
     
      CH,
     
     
      II
     
     
      CH
     
     
      I
     
     
      C.
     
     
      h
     
     
      3
     
     
      c
     
     
      ^
     
     
      (
     
     
      //
     
     
      H
     
     
      —
     
     
      C
     
     
      I
     
     
      I
     
     
      N
     
     
      \
     
     
      noyau
     
     
      tétrapyrrolique
     
     
      R
     
     
      I
     
     
      c^\
     
     
      I
     
     
      II
     
     
      yC
     
     
      —
     
     
      CH,
     
     
      —
     
     
      CH,
     
     
      N
     
     
      ■
     
     
      HrfO
     
     
      C 
     
     
      =
     
     
      ï'
     
     
      H'
     
     
      Mg'
     
     
      \
     
     
      C
     
     
      —
     
     
      H
     
     
      X
     
     
      N-C*
     
     
      Ce
     
     
      IV
     
     
      J.
     
     
      J]
     
     
      HÏkC-CH
     
     
      3
     
     
      H
     
     
      X
     
     
      N
     
     
      7
     
     
      /%
     
     
      /
     
     
      C
     
     
      n6
     
     
      //
     
     
      C
     
     
      x
     
     
      C
     
     
      v
     
     
      C
     
     
      X
     
     
      l
     
     
      l/H
     
     
      |
     
     
      CH,
     
     
      C
     
     
      --------
     
     
      C
     
     
      =
     
     
      0
     
     
      1
     
     
      -------
     
     
      1
     
     
      -----------------------
     
     
      CH,
     
     
      C
     
     
      =
     
     
      0
     
     
      I
     
     
      I
     
     
      c
     
     
      =
     
     
      o
     
     
      O
     
     
      I
     
     
      ch
     
     
      3
     
     
      0
     
     
      1
     
     
      chaîne
     
     
      de
     
     
      phytol
     
     
      /
     
     
      C
     
     
      \
     
     
      /
     
     
      CH,
     
     
      I
     
     
      CH
     
     
      II
     
     
      c
     
     
      —
     
     
      ch
     
     
      3
     
     
      CH,
     
     
      H,C
     
     
      H,C
     
     
      N
     
     
      ^CH
     
     
      —
     
     
      CH
     
     
      3
     
     
      CH,
     
     
      H,C
     
     
      /
     
     
      CH
     
     
      —
     
     
      CH,
     
     
      H,C
     
     
      H,C
     
     
      >H,
     
     
      ,CH
     
     
      —
     
     
      CH,
     
     
      H,C
     
     
      R
     
     
      —
     
     
      CH
     
     
      3
     
     
      chlorophylle
     
     
      a
     
     
      R
     
     
      —
     
     
      CHO
     
     
      chlorophylle
     
     
      b
     
     
      unité
     
     
      isoprène
     
     
      H,C
     
     
      HC
     
     
      \
     
     
      r
     
     
      5-
     
     
      CH,
     
     
      CH
     
     
      3
     
     
      H,C
     
     
      /
     
     
      H,
     
     
      H,
     
     
      C
     
     
      —
     
     
      C
     
     
      CH
     
     
      3
     
     
      \
     
     
      /
     
     
      C
     
     
      x
     
     
      c
     
     
      =
     
     
      c
     
     
      7
     
     
      x
     
     
      ch
     
     
      3
     
     
      /
     
     
      \
     
     
      CH,
     
     
      HC
     
     
      CH
     
     
      &
     
     
      HC
     
     
      ^c
     
     
      —
     
     
      ch
     
     
      3
     
     
      \
     
     
      y
     
     
      CH
     
     
      HC
     
     
      HC
     
     
      C
     
     
      —
     
     
      CH,
     
     
      \
     
     
      HC
     
     
      CH
     
     
      H,C
     
     
      —
     
     
      C
     
     
      *
     
     
      CH
     
     
      V
     
     
      HC
     
     
      CH
     
     
      , 
     
     
      CH
     
     
      H
     
     
      3
     
     
      C
     
     
      —
     
     
      C
     
     
      \
     
     
      CH
     
     
      HC'
     
     
      X
     
     
      c
     
     
      =
     
     
      c
     
     
      /
     
     
      CH,
     
     
      \
     
     
      h
     
     
      3
     
     
      c
     
     
      ^
     
     
      X
     
     
      c-C
     
     
      7
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      H,
     
     
      CH,
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      fî-carotène
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      membranes
     
     
      ;
     
     
      ces
     
     
      substances
     
     
      sont
     
     
      solubles
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      solvants
     
     
      des
     
     
      lipides,
     
     
      solvants
     
     
      qui
     
     
      permettent
     
     
      de
     
     
      les
     
     
      extraire
     
     
      des
     
     
      feuilles
     
     
      ou
     
     
      des
     
     
      fractions
     
     
      et
     
     
      de
     
     
      les
     
     
      purifier
     
     
      ensuite
     
     
      par
     
     
      chromatographie.
     
     
      Les
     
     
      chlorophylles
     
     
      sont
     
     
      des
     
     
      complexes
     
     
      porphyrine-magné-
     
     
      sium
     
     
      ;
     
     
      les
     
     
      deux
     
     
      groupements
     
     
      acides
     
     
      du
     
     
      noyau
     
     
      tétrapyrrolique
     
     
      sont
     
     
      estérifiés,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      un
     
     
      par
     
     
      du
     
     
      méthanol,
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      alcool
     
     
      en
     
     
      C
     
     
      20
     
     
      :
     
     
      le
     
     
      phytol
     
     
      (fig.
     
     
      11.9).
     
     
      Ces
     
     
      molécules
     
     
      sont
     
     
      amphiphiles
     
     
      :
     
     
      leur
     
     
      pôle
     
     
      hydrophobe
     
     
      correspond
     
     
      à
     
     
      la
     
     
      longue
     
     
      chaîne
     
     
      carbonée
     
     
      du
     
     
      phytol,
     
     
      leur
     
     
      pôle
     
     
      hydrophile
     
     
      correspond
     
     
      à
     
     
      une
     
     
      région
     
     
      du
     
     
      noyau
     
     
      tétrapyrro
     
     
      ɐ
     
     
      lique.
     
     
      Chez
     
     
      les
     
     
      végétaux
     
     
      supérieurs
     
     
      existent
     
     
      dans
     
     
      les
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      deux
     
     
      types
     
     
      de
     
     
      chlorophylles
     
     
      qui
     
     
      diffèrent
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      autre
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      groupe
     
     
      situé
     
     
      en
     
     
      position
     
     
      3
     
     
      sur
     
     
      le
     
     
      noyau
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      porphy-
     
     
      rine
     
     
      :
     
     
      groupe
     
     
      méthyle
     
     
      pour
     
     
      la
     
     
      chlorophylle
     
     
      a,
     
     
      groupe
     
     
      formyle
     
     
      pour
     
     
      la
     
     
      chlorophylle
     
     
      b.
     
     
      Les
     
     
      caroténoïdes,
     
     
      pigments
     
     
      liposolubles
     
     
      de
     
     
      couleur
     
     
      jaune
     
     
      ou
     
     
      orange,
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      carotènes
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      xanthophylles
     
     
      ;
     
     
      les
     
     
      carotènes,
     
     
      dont
     
     
      le
     
     
      plus
     
     
      abondant
     
     
      est
     
     
      le
     
     
      B-carotène,
     
     
      sont
     
     
      de
     
     
      longues
     
     
      molécules
     
     
      hydrophobes
     
     
      formées
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      unités
     
     
      isoprène
     
     
      et
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      extrémités
     
     
      sont
     
     
      cyclisées
     
     
      (fig.
     
     
      11.9)
     
     
      ;
     
     
      les
     
     
      xanthophylles
     
     
      sont
     
     
      des
     
     
      dérivés
     
     
      oxygénés
     
     
      des
     
     
      carotènes.
     
     
      Caroténoïdes
     
     
      et
     
     
      chlorophylles
     
     
      absorbent
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      énergie
     
     
      lumineuse
     
     
      grâce
     
     
      à
     
     
      leurs
     
     
      doubles
     
     
      liaisons
     
     
      conjuguées,
     
     
      les
     
     
      spectres
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      absorption
     
     
      de
     
     
      chacun
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      pigments
     
     
      étant
     
     
      caractéristiques.
     
     
      D
     
     
      ’
     
     
      autres
     
     
      pigments
     
     
      existent
     
     
      dans
     
     
      certains
     
     
      organismes
     
     
      photosynthétiques,
     
     
      ceux
     
     
      que
     
     
      nous
     
     
      venons
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      énumérer
     
     
      se
     
     
      trouvent
     
     
      chez
     
     
      les
     
     
      végétaux
     
     
      supéɐ
     
     
      rieurs
     
     
      et
     
     
      certaines
     
     
      algues
     
     
      vertes
     
     
      (Chlorophycées).
     
     
      Chez
     
     
      les
     
     
      algues
     
     
      brunes 
     
     
      (Phéophycées)
     
     
      la
     
     
      couleur
     
     
      verte
     
     
      des
     
     
      chlorophylles
     
     
      (chlorophylle
     
     
      a
     
     
      et
     
     
      chloɐ
     
     
      rophylle
     
     
      c
     
     
      diffèrent
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      b)
     
     
      est
     
     
      masquée
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      caroténoïde
     
     
      de
     
     
      couleur 
     
     
      brune
     
     
      :
     
     
      la
     
     
      fucoxanthine
     
     
      ;
     
     
      les
     
     
      algues
     
     
      rouges
     
     
      (Rhodophycées)
     
     
      et
     
     
      les
     
     
      algues
     
     
      bleues
     
     
      (Cyanophycées,
     
     
      procaryotes
     
     
      photosynthétiques),
     
     
      qui
     
     
      n
     
     
      ’
     
     
      ont
     
     
      que
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      chlorophylle
     
     
      a,
     
     
      possèdent
     
     
      en
     
     
      plus
     
     
      des
     
     
      caroténoïdes
     
     
      des
     
     
      pigments
     
     
      protéiques
     
     
      ou
     
     
      phycobilines
     
     
      :
     
     
      la
     
     
      phycoérythrine,
     
     
      la
     
     
      phycocyanine
     
     
      et
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      allo-
     
     
      phycocyanine
     
     
      qui
     
     
      sont
     
     
      responsables
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      couleur
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      algues.
     
     
      Le
     
     
      grou
     
     
      ɐ
     
     
      pement
     
     
      prosthétique
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      protéines
     
     
      (fig.
     
     
      11.10)
     
     
      est
     
     
      un
     
     
      noyau
     
     
      tétrapyrro
     
     
      ɐ
     
     
      lique
     
     
      ouvert,
     
     
      sans
     
     
      métal,
     
     
      dont
     
     
      la
     
     
      structure
     
     
      est
     
     
      voisine
     
     
      de
     
     
      celle
     
     
      des
     
     
      pig
     
     
      ɐ
     
     
      ments
     
     
      biliaires
     
     
      qui
     
     
      dérivent
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      dégradation
     
     
      de
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      hémoglobine
     
     
      (d
     
     
      ’
     
     
      ou
     
     
      le
     
     
      suffixe
     
     
      :
     
     
      biline).
     
     
      Les
     
     
      protéines
     
     
      des
     
     
      membranes
     
     
      des
     
     
      thylakoïdes
     
     
      sont
     
     
      pour
     
     
      l
     
     
      ’
     
     
      es
     
     
      ɐ
     
     
      sentiel
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      hydrophobes.
     
     
      Après
     
     
      solubilisation
     
     
      des
     
     
      mem
     
     
      ɐ
     
     
      branes
     
     
      par
     
     
      un
     
     
      détergent
     
     
      (dodécyl
     
     
      sulfate
     
     
      de
     
     
      sodium
     
     
      SDS
     
     
      ou
     
     
      Tri
     
     
      ɐ
     
     
      ton
     
     
      X-100)
     
     
      on
     
     
      sépare,
     
     
      par
     
     
      électrophorèse
     
     
      sur
     
     
      gel
     
     
      de
     
     
      polyacryla
     
     
      ɐ
     
     
      mide
     
     
      ou
     
     
      par
     
     
      chromatographie
     
     
      sur
     
     
      colonne
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      hydroxy
     
     
      apatite,
     
     
      plus
     
     
      d
     
     
      ’
     
     
      une
     
     
      vingtaine
     
     
      de
     
     
      chaînes
     
     
      polypeptidiques
     
     
      dont
     
     
      les
     
     
      poids
     
     
      molécu
     
     
      ɐ
     
     
      laires
     
     
      s
     
     
      ’
     
     
      échelonnent
     
     
      entre
     
     
      10000
     
     
      et
     
     
      100000;
     
     
      une
     
     
      partie
     
     
      seulement
     
     
      de
     
     
      ces
     
     
      chaînes
     
     
      a
     
     
      pu
     
     
      être
     
     
      caractérisée.
     
     
      On
     
     
      peut
     
     
      classer
     
     
      ces
     
     
      protéines
     
     
      membranaires
     
     
      en
     
     
      trois
     
     
      groupes
     
     
      :
     
     
      des
     
     
      protéines
     
     
      auxquelles
     
     
      sont
     
     
      associées
     
     
      des
     
     
      molécules
     
     
      de
     
     
      chlorophylle,
     
     
      ce
     
     
      sont
     
     
      les
     
     
      complexes
     
     
      chlorophylle-protéines,
     
     
      des
     
     
      constituants
     
     
      de
     
     
      la
     
     
      chaîne
     
     
      photosynthé
     
     
      ɐ
     
     
      18
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Figure 11.1 Structure d’un
chloroplaste a granums.
L'enveloppe comporte une mem-
brane externe et une membrane
interne qui délimitent I'espace
intermembranaire ; I'enveloppe
isole le stroma du hyaloplasme.
Dans le stroma baignent des thyla-
koides de deux types : des thyla-
koides empilés formant les gra-
nums, des thylakoides qui s'éten-
dent dans le stroma ; ce sont
respectivement les thylakoides des
granums et ceux du stroma. Les
membranes des thylakoides iso-
lent des espaces intrathylakoides.
Le stroma renferme des chaines
d’ADN chloroplastique, des ribo-
somes et des plastoglobules.

4 Chloroplastes

Figure 11.2 »
Coupes minces de chloroplastes observées en microscopie électronique.
a) Vue d’ensemble d’un chloroplaste & granums de mais. Cet
organite est limité par une enveloppe env constituée de deux
membranes ; la membrane interne de I'enveloppe s'invagine en un
réseau de tubes contournés formant le réticulum périphérique rp. On
reconnait les granums gr formés de thylakoides empilés et entre les
granums les thylakoides du stroma ; mp, membrane plasmique ; pg,
plastoglobules ; P, paroi de la cellule ; X 32000 (micrographie
électronique L.K. Shumway et T.E. Weier, 1965).
b et ¢) Détails, a fort grandissement, de la structure du chloroplaste
d'épinard. b) On distingue la membrane externe me et la membrane
interne mi de I'enveloppe env. Le chloroplaste est situé dans une
région proche d'une vacuole V limitée par une membrane mV
appelée aussi tonoplaste ; gr, granum ; st, stroma. x 100 000
(micrographie électronique J.P. Carde et coll., 1980). c¢) Thylakoides
des granums Tgr accolés au niveau des zones de partition et
thylakoides du stroma Tst ; pg, plastoglobule ; st, stroma. x 100 000
(micrographie électronique L.A. Staehlin et coll., 1977).
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<« Figure 11.6
Isolement de sous-fractions chloroplastes.
Apres avoir été isolés, les chloroplastes intacts sont soumis a un choc
osmotique faisant éclater leur enveloppe qui se fragmente en
vésicules. Par centrifugation sur gradient discontinu on sépare les
thylakoides, dont la densité est la plus élevée, des membranes de
I'enveloppe a densité plus faible, le surnageant correspondant aux
constituants dilués du stroma. Le traitement mécanique de la sous-
fraction thylakoides (sonication par les ultrasons par exemple)
détache les thylakoides du stroma de ceux des granums qui restent
associés en piles ; ces deux types de thylakoides sont alors séparés par
centrifugation différentielle (d’aprés J. Joyard et R. Douce, 1976 et
J1.S.C. Wessels, 1977).

Figure 11.7

Sous-fractions chloroplastes.

aet b) Sous-fractions thylakoides d’épinard. a) Les thylakoides des
granums Tgr et ceux du stroma Tst ont conservé leurs relations.

b) Un traitement mécanique par passage sous pression  travers de
fines aiguilles d'une sous-fraction semblable a la précédente détache
les thylakoides des granums Tgr qui restent empilés, de ceux du
stroma qui sont fragmentés en vésicules ; X 50 000 (micrographie
€lectronique P.V. Sane et coll., 1970).

¢) Sous-fraction enveloppe de chloroplastes de blé obtenue par choc
osmotique. Les membranes externe et interne de I'enveloppe se
fragmentent et se referment en vésicules lors de I'éclatement des
chloroplastes ; X 50000 (micrographie électronique J. Bahl et coll.,
1976).
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Chloroplastes

Le stroma des chloroplastes des algues et de certaines mous-
ses renferme souvent une ou plusieurs inclusions réfringentes : les
pyrénoides. Constitués d’un matériel granulaire les pyrénoides
sont parfois entourés de grains d’amidon et traversés par des
thylakoides (fig. 11.4b).
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Figure 11.3

Structure de la membrane des
thylakoides : observation de
répliques obtenues par la
technique de cryodécapage.

a) Quand la fracture passe
tangentiellement a la surface des
thylakoides, leur membrane est
clivée en son milieu. Les
répliques montrent soit la face de
I'hémimembrane située en
regard de I'espace intrathyla-
koide ou face exoplasmique E,
soit la face de I'hémimembrane
située en regard du stroma ou
face protoplasmique P. Lors du
clivage les particules intramem-
branaires restent enchassées dans
I'une ou I'autre hémimembrane.

6 Chloroplastes

feuillets périphériques denses (diffusant les électrons) séparés
par un feuillet clair (peu diffusant). Bien que concentriques, les
membranes de I'enveloppe ont souvent des surfaces différentes :
en effet dans la partie corticale du chloroplaste, la membrane
interne de I'enveloppe forme dans certains chloroplastes des inva-
ginations tubulaires plus ou moins complexes dont I'ensemble est
encore appelé réticulum périphérique.

Les membranes des thylakoides sont orientées selon le grand
axe du chloroplaste et du point de vue anatomique on en distingue
deux types. Les unes limitent des disques aplatis de 0,3 a 0,6 mi-
cron de diameétre qui sont empilés les uns sur les autres comme des
pieces de monnaie ; ces piles sont appelées granums et les thylakoi-
des qui les composent sont les thylakoides des granums. Les piles
de thylakoides correspondent aux grains plus verts que I'on distin-
gue a lintérieur des chloroplastes observés in vivo au microscope
a lumiere.

Les autres membranes limitent des cavités beaucoup plus
polymorphes qui s’étendent a travers tout le stroma; ce sont les
thylakoides du stroma qui unissent entre eux les thylakoides des
granums différents ou les thylakoides d'un méme granum (fig.
11.1 et 11.2). La plupart des cavités limitées par les membranes
des thylakoides communiquent entre elles formant un réseau a
l'intérieur du stroma.

Dans un chloroplaste on compte 40 a 60 granums; chaque
granum comporte en général une dizaine de thylakoides étroite-
ment accolés, les zones d'accolement des membranes étant dites
zones de partition; I'ensemble des thylakoides d'un chloroplaste
représente une surface de membranes qui est environ 500 fois la
surface de la membrane externe de I’enveloppe.
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11. Chloroplastes

11.1. Structure

Les chloroplastes sont des organites cytoplasmiques qui existent
dans les cellules des végétaux photosynthétiques ; renfermant un
pigment vert : la chlorophylle, c’est & leur niveau que se déroule la
photosynthése qui permet la conversion de I’énergie lumineuse
émise par le soleil, en énergie chimique. Nous décrirons tout
d’abord la structure des chloroplastes des végétaux supérieurs
(mousses et végétaux vasculaires) et verrons ensuite celle des
chloroplastes des algues qui présentent quelques variations.
Chez les végétaux supérieurs, les chloroplastes ont la forme
de disques lenticulaires de 3 4 10 microns de diamétre et de 1 a
2 microns d'épaisseur ; de couleur verte ils sont bien visibles au
microscope 4 lumiére et on en compte environ une quarantaine
par cellule. L'observation de coupes minces au microscope élec-
tronique montre que chaque chloroplaste est séparé du hyalo-
plasme par une enveloppe formée de deux membranes concentri-
ques de 60 A d'épaisseur : la membrane externe et la membrane
interne. Cette enveloppe isole un stroma dans lequel baignent des
membranes de 70 A d’épaisseur qui constituent la paroi de sacs
aplatis et clos : les thylakoides (du grec thylakos : sac) appelés aussi
lamelles* (fig. 11.1) Ainsi les membranes du chloroplaste délimi-
tent trois compartiments : un premier compris entre les deux mem-
branes de I'enveloppe qui est l'espace intermembranaire; un
second limité par la membrane interne de I'enveloppe qui est le
stroma; enfin le troisiéme compartiment correspond aux cavités
limitées par les membranes des thylakoides c'est I'espace intrathy-
lakoide (appelé aussi : espace intralamellaire ou loculus).

11.1.1. Membranes de I'enveloppe et des thylakoides

Aprés fixation au tétroxyde d’osmium les membranes des chloro-
plastes des végétaux supérieurs apparaissent formées de deux

Frontispice

Coupe d'un chloroplaste de
graminée.

Les membranes qui sont
paralleles entre elles et accolées
de place en place sont les
membranes des thylakoides.
Grice a ces membranes qui
contiennent de la chlorophylle et
délimitent des cavités closes,
I'énergie lumineuse émise par le
soleil est captée et convertie en
énergie chimique permettant
ainsi la synthése de molécules
organiques a partir du gaz
carbonique et de l'eau. Cette
conversion d'énergie qui se
déroule dans les chloroplastes est
la photosynthése ; x 150 000
(Phleum pratense, micrographie
électronique M.C. Ledbetter et
K.R. Porter, 1970).

* La nomenclature n'est pas encore
bien définie et ces deux appellations
— thylakoide et lamelle —
s'emploient indifféremment.
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La pureté des fractions et sous-fractions est controlée soit
par examen morphologique au microscope électronique, soit par
mesure de I'activité d’enzymes qui sont caractéristiques d’autres
organites et qui n'existent pas dans les chloroplastes (catalase des
peroxysomes, cytochrome oxydase des mitochondries, NADH-
cytochrome c-réductase du réticulum endoplasmique); ces mé-
thodes permettent d’apprécier le taux de contamination des pré-
parations obtenues.

11.2.3. Analyse chimique

Ce sont les chloroplastes d’épinard dont la composition est la
mieux connue ; bien que moins complétes, les analyses biochimi-
ques de fractions et de sous-fractions isolées a partir d'autres
espéces végétales confirment les résultats obtenus avec I'épinard.

Comme les autres types de membranes cellulaires, les mem-
branes de I'enveloppe et celles des thylakoides ont une composi-
tion en lipides et en protéines originale. Les membranes des thyla-
koides possédent des pigments — chlorophylles et autres pigments
éventuellement — qui collectent et captent I'énergie lumineuse ;
elles possedent également une chaine de transporteurs d’électrons
appelée chaine photosynthétique et une ATPase qui, grice a
I'énergie captée par les pigments, permettent respectivement la
réduction a partir de 'eau du NADP* en NADPH et la phospho-
rylation de 'ADP en ATP, ce dernier phénomeéne étant encore
appelé photophosphorylation.

Si on ignore la composition de I'espace intermembranaire de
I'enveloppe et de I'espace intrathylakoide, on sait que le stroma
renferme un équipement enzymatique qui catalyse la synthése
d’hexoses et d’autres composés organiques par réduction du gaz
carbonique, cette synthése utilisant le NADPH et I'ATP formés
au niveau des thylakoides. Enfin le chloroplaste renferme dans
son stroma une information propre : I'ADN chloroplastique, les
enzymes de sa réplication et des constituants nécessaires a la
syntheése de protéines : les plastoribosomes qui sont différents des
ribosomes du cytoplasme, et différents de ceux des mitochondries.

11.2.3.1. MEMBRANES DE L'ENVELOPPE

Les techniques d'isolement de sous-fractions ne permettent pas
de séparer la membrane externe de la membrane interne de I'enve-
loppe, c’est pourquoi seule la composition globale de I'ensemble
de ces deux membranes a pu étre analysée. Les membranes de
I'enveloppe contiennent 60 % de lipides et 40 % de protéines.

Composition chimique
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Figure 11.5

Fraction chloroplastes isolée a
partir de feuilles d’épinard.

a) Suspension de chloroplastes
observés au microscope a
contraste de phase ; dans
I'homogénat, certains
chloroplastes ci conservent leur
enveloppe intacte et apparaissent
brillants alors que d'autres ont
leur enveloppe cassée cc et
apparaissent sombres ; X 2000
(micrographie R. Douce, 1975).
b) Coupe d'un culot de
chioroplastes a enveloppe
intacte ; cette fraction est
obtenue par centrifugation sur
gradient discontinu de
saccharose d’une suspension
semblable a celle de la figure a;
on sépare ainsi les chloroplastes
intacts de ceux dont I'enveloppe

est cassée ; X 12000

(micrographie électronique
J. Joyard et R. Douce, 1976).

12

11.2.2. Isolement de fractions et sous-fractions chloroplastes

Les chloroplastes sont les premiers organites qui aient été isolés
car leur taille et leur couleur rendent plus aisé le controle au
microscope a lumiére de la pureté des fractions obtenues (Hill,
Granick, 1937-38). Actuellement les chloroplastes sont isolés a
partir de plantes variées mais ce sont surtout des feuilles de plan-
tes cultivées — épinard, laitue, pois — qui sont utilisées (fig. 11.5).

Pratiquement I'homogénat des feuilles d'épinard est réalisé dans un tam-
pon & pH 7,5 contenant du saccharose 0,3 M. L'enveloppe est trés fragile,
il est nécessaire de broyer délicatement les cellules si on veut isoler des
chloroplastes intacts (mixer tournant a faible vitesse). Aprés avoir été
filtré, ce qui retient les plus gros débris, I'homogénat est centrifugé 10 mi-
nutes a 700 g; le culot obtenu renferme une proportion importante de
chloroplastes cassés et de plus il est contaminé par divers organites :
peroxysomes, mitochondries, fragments de réticulum endoplasmique.
Par centrifugation différentielle de ce culot sur gradient de saccharose on
obtient une fraction chloroplastes intacts.

A partir de fractions chloroplastes on prépare des sous-fractions
correspondant aux divers constituants de cet organite. Un choc
osmotique entraine un gonflement des chloroplastes dont I'enve-
loppe se déchire ; par centrifugation on sépare les enveloppes des
thylakoides et le contenu du stroma se trouve dilué dans le surna-
geant (fig. 11.6 et 11.7).

Chloroplastes
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Figure 11.3 (suite)

Structure de la membrane des thylakoides : observation de répliques
obtenues par la technique de cryodécapage.

b et ¢) Répliques de thylakoides d'épinard. b) Fracture passant
tangentiellement aux thylakoides. De grosses particules (120 2 160 A)
sont mises en évidence sur les faces exoplasmiques ; leur densité est
plus élevée au niveau des thylakoides des granums, face Egr qu’au
niveau des thylakoides du stroma, face Est. Sur les faces
protoplasmiques, les particules sont plus petites (80 2 100 A) au
niveau des granums, face Pgr qu’au niveau des thylakoides du
stroma face Pst. ). Fracture passant perpendiculairement aux
thylakoides. Les particules intramembranaires ne sont pas visibles
mais on remarque l'excellente préservation des structures par la
congélation rapide ; Tgr, thylakoides des granums ; Tst, thylakoides
du stroma ; st, stroma; pg, plastoglobule. b et ¢, x 100 000
(micrographies électroniques L.A. Staehlin et coll., 1977).
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<« Figure 11.4
Diversité de la structure des chloroplastes.
a) Chloroplaste d’algue brune (Fucus serratus). Portion d’un chloro-
plaste montrant des thylakoides T orientés selon le grand axe du
plaste ; ils sont groupés par trois et accolés par des zones de partition
relativement beaucoup plus longues que celles qui existent au niveau
des granums des plantes supérieures ; env, enveloppe ; pg, plasto-
globule ; x 80000 (micrographie électronique inédite C. Berkaloff).
b et ¢) Chloroplaste d’algue rouge (Porphyridium cruentum).
b) Vue d'ensemble de cette algue unicellulaire. Le chloroplaste
occupe une partie importante de la cellule et ses thylakoides T sont
séparés les uns des autres. En périphérie du chloroplaste, les thyla-
koides sont paralleles alors que dans la région centrale leur arrange-
ment n'est pas ordonné. Le stroma renferme une inclusion granuleuse
qui est le pyrénoide py ; mp, membrane plasmique ; N, noyau en
position excentrique ; X 10000. ¢) Vue a plus fort grandissement. Des
particules de 350 A de diametre, les phycobilisomes, sont attachés
4 la face stromatique des membranes des thylakoides ; env, enveloppe
du chloroplaste ; st, stroma ; X 40000 (b et ¢, micrographies
€lectroniques E. Gantt et S.F. Conti, 1965).

11.2. Composition chimique

11.2.1. Etude in situ

Par microspectrophotométrie on met en évidence au niveau des
chloroplastes les bandes d’absorption caractéristiques de divers
pigments : chlorophylles, caroténoides, cytochromes (différents
de ceux des mitochondries). Le fait qu’au microscope a lumitre
les granums soient d’un vert plus sombre que le reste du chloro-
plaste suggere que les piles de thylakoides contiennent de la chlo-
rophylle. A P'échelle ultrastructurale des méthodes cytochimi-
ques révelent des activités photochimiques au niveau des thylakoi-
des : par exemple la diaminobenzidine (DAB) est oxydée quand
les chloroplastes sont illuminés et le produit de la réaction (DAB
oxydée révélée par le tétroxyde d’osmium®) est localisé dans les
espaces intrathylakoides. Cette technique montre que I'enve-
loppe ne posséde pas d'activités photochimiques mais sa résolu-
tion ne permet cependant pas de préciser si les activités photochi-
miques des thylakoides sont localisées au niveau des membranes
ou dans I'espace intrathylakoide.

Les fibrilles de 30 A du stroma sont digérées par la DNase
ce qui prouve qu'elles sont constituées d’ADN; de méme la
présence d’ARN dans les plastoribosomes est démontrée par la
RNase qui les digére. Quant aux grains d’amidon, visibles au
microscope & lumiére, ils sont colorés en bleu trés sombre par un
réactif a I'iode spécifique de I'amidon (liquide de Lugol : solution
d'iode et d'iodure de potassium).

* Le principe de cette réaction est
décrit dans I'ouvrage La cellule,

M. Durand et P. Favard, Hermann,

1974.
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ces divers lipides sont différentes de celles de I'enveloppe et leurs
chaines d’acides gras sont moins saturées. Notons enfin que
comme les membranes de I'enveloppe celles des thylakoides n’ont

pas de phosphatidyléthanolamine ni de stérols.
Les pigments sont de deux types : chlorophylles et caroténoi-
des qui constituent respectivement 10% et 2% de la masse des
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Chloroplastes

membranes ; ces substances sont solubles dans les solvants des
lipides, solvants qui permettent de les extraire des feuilles ou des
fractions et de les purifier ensuite par chromatographie.

Les chlorophylles sont des complexes porphyrine-magné-
sium ; les deux groupements acides du noyau tétrapyrrolique sont
estérifiés, I'un par du méthanol, I'autre par un alcool en Cy : le
phytol (fig. 11.9). Ces molécules sont amphiphiles : leur pole
hydrophobe correspond a la longue chaine carbonée du phytol,
leur péle hydrophile correspond a une région du noyau tétrapyrro-
lique. Chez les végétaux supérieurs existent dans les membranes
des thylakoides deux types de chlorophylles qui différent I'une de
T'autre par un groupe situé en position 3 sur le noyau de la porphy-
rine : groupe méthyle pour la chlorophylle a, groupe formyle pour
la chlorophylle b.

Les caroténoides, pigments liposolubles de couleur jaune ou
orange, sont les caroténes et les xanthophylles; les caroténes,
dont le plus abondant est le B-caroténe, sont de longues molécules
hydrophobes formées d’unités isopréne et dont les extrémités sont
cyclisées (fig. 11.9); les xanthophylles sont des dérivés oxygénés
des caroténes. Caroténoides et chlorophylles absorbent I'énergie
lumineuse grace a leurs doubles liaisons conjuguées, les spectres
d’absorption de chacun de ces pigments étant caractéristiques.

D’autres pigments existent dans certains organismes photosynthétiques,
ceux que nous venons d'énumérer se trouvent chez les végétaux supé-
rieurs et certaines algues vertes (Chlorophycées). Chez les algues brunes
(Phéophycées) la couleur verte des chlorophylles (chlorophylle a et chlo-
rophylle ¢ different de la b) est masquée par un caroténoide de couleur
brune : la fucoxanthine ; les algues rouges (Rhodophycées) et les algues
bleues (Cyanophycées, procaryotes photosynthétiques), qui n'ont que
de la chlorophylle a, possédent en plus des caroténoides des pigments
protéiques ou phycobilines : la phycoérythrine, la phycocyanine et ['allo-
phycocyanine qui sont responsables de la couleur de ces algues. Le grou-
pement prosthétique de ces protéines (fig. 11.10) est un noyau tétrapyrro-
lique ouvert, sans métal, dont la structure est voisine de celle des pig-
ments biliaires qui dérivent de la dégradation de I'hémoglobine (d’ou le
suffixe : biline).

Les protéines des membranes des thylakoides sont pour I'es-
sentiel des protéines hydrophobes. Aprés solubilisation des mem-
branes par un détergent (dodécyl sulfate de sodium SDS ou Tri-
ton X-100) on sépare, par électrophorése sur gel de polyacryla-
mide ou par chromatographie sur colonne d’hydroxyapatite, plus
d’une vingtaine de chaines polypeptidiques dont les poids molécu-
laires s’échelonnent entre 10000 et 100000 ; une partie seulement
de ces chaines a pu étre caractérisée. On peut classer ces protéines
membranaires en trois groupes : des protéines auxquelles sont
associées des molécules de chlorophylle, ce sont les complexes
chlorophylle-protéines, des constituants de la chaine photosynthé-
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osmique, leur contenu amorphe diffuse trés peu les électrons a la
différence du stroma qui est plus diffusant. Le stroma est formé
d’'une substance fondamentale finement granulaire ol baignent
diverses inclusions : des globules trés osmiophiles ou plastoglobu-
les (500 a 3000 A de diamétre), des grains d’amidon d’aspect
homogeéne et clair, des fibrilles d’ADN groupées en plusieurs
amas ou nucléoides, (20 2 30 A de diameétre) et de trés nombreux
ribosomes (170 A de diamétre) appelés plastoribosomes. Seuls
sont visibles au microscope a lumiére dans les chloroplastes de
cellules vivantes les grains d’amidon qui sont des ellipsoides réfrin-
gents (de quelques dizitmes a quelques microns de diametre).

11.1.3. Diversité de la structure des chloroplastes

Tous les chloroplastes comportent une enveloppe avec une mem-
brane interne limitant un stroma ol baignent des lamelles dont
I'arrangement est différent selon les classes de végétaux. Alors
que chez les végétaux supérieurs certains des thylakoides sont
accolés en piles caractéristiques de l'organisation des granums,
chez les algues vertes (Chlorophycées), les thylakoides forment
souvent des piles aux contours plus irréguliers. Chez les algues
brunes (Phéophycées) et les diatomées (Bacillarosphycées) les
thylakoides sont par groupes de trois et accolés par des zones de
partition qui s’étendent le long de larges surfaces (fig. 11.4a).
Chez les algues rouges (Rhodophycées) au contraire, tous les
thylakoides sont séparés les uns des autres ; il faut noter que, dans
les chloroplastes de ces algues, la couleur verte de la chlorophylle
est masquée par des pigments rouges de nature protéique : les
phycobilines. Ces pigments sont associés entre eux et forment des
particules de 350 A de diametre — les phycobilisomes — qui sont
attachées a la face stromatique des thylakoides (fig. 11.4b et c).

Ces chloroplastes sans granums, c'est-a-dire dont les thyla-
koides sont tous séparés existent également chez les plantes supé-
rieures comme le mais et la canne a sucre ; ces chloroplastes sont
dans les cellules qui entourent les faisceaux libéro-ligueux des
feuilles, les autres cellules des feuilles ayant des chloroplastes a
granums (nous verrons plus loin p. 66 que ces chloroplastes sans
granums fixent le gaz carbonique de maniére originale).

Selon les organismes le nombre et la forme des chloroplastes
sont trés différents. De nombreuses algues unicellulaires ou fila-
menteuses n'ont qu'un ou deux chloroplastes par cellule : par
exemple chez la spirogyre et le Zygnema (algues vertes filamen-
teuses) les deux chloroplastes de chaque cellule ont dans la pre-
miére espéce l'aspect de rubans spiralés, dans la seconde une
forme étoilée.
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Chioroplastes

Figure 11.8

Lipides originaux des membranes des chloroplastes.

Les membranes de I'enveloppe et des thylakoides possedent des
galactolipides et des sulfolipides. Ce sont des glycérolipides : deux
hydroxyles du glycérol sont estérifiés par des acides gras R; et Ry
(diacylglycérols) et le troisieme est estérifié par un groupement
osidique (un ou deux galactoses) ou un groupement sulfate.

Les lipides sont par ordre dimportance : des galactolipides
(glycolipides a un ou plusieurs galactoses), des phospholipides et
des sulfolipides (fig. 11.8). Les membranes de I'enveloppe contien-
nent une faible proportion de pigments caroténoides mais pas de
chlorophylle.

L'analyse par électrophorése révele de nombreuses chaines
polypeptidiques qui sont trés différentes de celles des thylakoi-
des; parmi ces protéines il existe des galactosyltransférases qui
catalysent la synthése des glycolipides membranaires et des trans-
porteurs qui controlent le passage de molécules entre le stroma et
le hyaloplasme (voir p. 59).

11.2.3.2. MEMBRANES DES THYLAKOIDES

Les membranes des thylakoides sont constituées de 38 % de lipi-
des, de 12% de pigments et de 50% de protéines.

Les lipides présentent la méme originalité que ceux des mem-
branes de I'enveloppe : les plus abondants sont des galactolipides
qui constituent a eux seuls la moitié des lipides totaux, puis vien-
nent des phospholipides et des sulfolipides. Les proportions de

Figure 11.9 »
Structure des chlorophylles a et b et du f3-caroténe.
Les chlorophylles sont des complexes porphyrine-magnésium. Leur
noyau porphyrine tétrapyrrolique (I, II, III et IV) différe de I'héme,
groupement prosthétique de I'némoglobine, des cytochromes, de la
catalase ou de la peroxydase par divers caractéres : un des noyaux
pyrrole est réduit partiellement (IV); il existe un noyau cyclo-
pentanone (V) et les deux acides propioniques sont esterifiés I'un par le
méthanol, I'autre par une chaine de phytol 4 20 atomes de car-
bone ; formée de 4 unités isopréne cette chaine est trés hydrophobe.
Situés dans un plan, les atomes du noyau tétrapyrrolique
occupent un carré de 15 A de c6té ; la chaine de phytol n'est pas
dans ce plan et mesure environ 20 A de long. La chlorophylle a
differe de la chlorophylle b par la nature du radical situé en position 3.
Les parties colorées des cycles indiquent les régions 4 doubles
liaisons conjuguées dont les électrons w peuvent changer d'orbitale
lors de I'excitation par un photon. Le f-caroténe est un hydro-
carbure isoprénique a 40 atomes de carbone ; les 8 unités isopréne
qui le composent forment une chaine dont les extrémités sont
cyclisées. Les parties colorées indiquent les régions de la molécule
a doubles liaisons conjuguées.
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Chloroplastes

Par la technique de cryodécapage on révele I'existence de
particules intramembranaires dont la taille et la densité (nombre
par unité de surface) sont caractéristiques de chaque type de
membrane (fig. 11.3). Alors que les membranes de I'enveloppe
possédent des particules dont les dimensions sont comparables a
celles des particules des autres membranes cellulaires (80 A de
diametre), les membranes des thylakoides possédent des parti-
cules qui constituent des populations distinctes : des particules
sphériques de 80 a 100 A de diamétre, qui lors de la fracture,
restent enchassées dans I'hémimembrane protoplasmique (hémi-
membrane en regard du stroma) ; de grosses particules oblongues
de 120 2 160 A qui restent enchassées dans I'hémimembrane exo-
plasmique (hémimembrane en regard de la lumigre des thyla-
koide). Le clivage révele une asymétrie non seulement par les
types de particules associés a chaque hémimembrane mais aussi
par leur densité (chez I'épinard, par exemple, 3 500 particules/um?®
dans I'hémimembrane protoplasmique, 600/um® dans I’hémi-
membrane exoplasmique).

La répartition des particules intramembranaires n’est pas la
méme selon les régions : au niveau des thylakoides du stroma se
trouvent peu de grosses particules oblongues alors qu'au niveau
des thylakoides des granums ces particules sont nombreuses et
parfois groupées en amas.

Cette asymétrie et cette différence de structure entre les
membranes des thylakoides du stroma et celles des granums est
confirmée par I'étude en coloration négative (aprés isolement et
éclatement des chloroplastes, voir le paragraphe suivant, 11.2).
Sur la face stromatique des membranes, c'est-a-dire celle qui est
en regard du stroma, sont attachées des spheres de 90 A de diame-
tre ; dans les zones de partition ol sont étroitement accolées les
membranes des granums, ces sphéres n’existent pas (fig. 11.19).

11.1.2. Espace intermembranaire, espace intrathylakoide, stroma

L’observation des chloroplastes in situ dans des coupes minces de
cellules fixées montre que I'espace intermembranaire a une épais-
seur de 100 2 200 A 1a ol les membranes de I'enveloppe sont
concentriques ; il est plus dilaté 1a ou la membrane interne forme
les replis du réticulum périphérique. Compte tenu des relations
qui existent entre les membranes des thylakoides du stroma et
celles des granums, I'espace intrathylakoide constitue un réseau
complexe de cavités aplaties dont I’épaisseur réguliere est de
100 A environ. Espace intermembranaire et espaces intrathyla-
koide sont séparés (sauf au moment de la différenciation des chlo-
roplastes voir le chapitre « biogenése », page 72) et aprés fixation
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Sigles

A adénine

A angstrom

ADN acide désoxyribonucléique

ADNCct acide désoxyribonucléique chloroplastique

ADP adénosine diphosphate

AMP adénosine monophosphate

APG acide 3-phosphoglycérique

APS adénosine 5'-phosphosulfate

ARN acide ribonucléique

ARNm acide ribonucléique messager

ARNr acide ribonucléique ribosomien

ARNt acide ribonucléique de transfert

ATP adénosine triphosphate

ATPase adénosine triphosphatase

CF, facteur de couplage de I'’ATPase chloro-
plastique

Chia chlorophylle a

Chla, chlorophylle a excitée

CoA coenzyme A

CPIB chlorophénoxyisobutyrate ou Clofibrate

d dalton

DAB diaminobenzidine

DCMU dichlorométhylurée
DNase désoxyribonucléase
DSDP disalycilidénepropane diamine

EDTA éthyléne diamine tétracétate

F, facteur de couplage de I'’ATPase mito-
chondriale
FAD flavine adénine dinucléotide

(forme oxydée)

FADH, flavine adénine dinucléotide
(forme réduite)

Fd ferrédoxine
FMN flavine mononucléotide (forme oxydée)
FMNH, flavine mononucléotide (forme réduite)

GDP
GMP
GTP

MAPs
Md
NAD*
NADH
NADP*

NADPH

PAPS

PM
PQ
PQH,
PSI
PSII

SCoA
SDS

TMP
TPP

UDP
UMP

guanine

guanosine diphosphate
guanosine monophosphate
guanosine triphosphate

protéines associées aux microtubules
(microtubules associated proteins)

million de daltons

nicotinamide adénine dinucléotide
(forme oxydée)

nicotinamide adénine dinucléotide
(forme réduite)

nicotinamide adénine dinucléotide
phosphate (forme oxydée)

nicotinamide adénine dinucléotide
phosphate (forme réduite)

3'-phosphoadénosine 5'-phosphosulfate
plastocyanine

phosphate inorganique

poids moléculaire

plastoquinone (forme oxydée)
plastoquinone (forme réduite)
photosystéme I

photosystéme IT

unité Svedberg
thioester du coenzyme A
dodécyl sulfate de sodium

thymine

thymidine diphosphate
thymidine monophosphate
thiamine pyrophosphate
thymidine triphosphate

uracile

uridine diphosphate
uridine monophosphate
uridine triphosphate
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