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LANTA
INTRODUCTION
Toutes les actions de La lumière sur les êtres vivants : tropismes, réactions cutanées, motrices ou sensorielles, phénomènes abiotiques, sont rapportées par les physiologistes à des processus chimiques. Mais qu'il s’agisse des oxydations imaginées par Los (1906) pour la compréhension des tropismes, des réactions auxquelles V. Hexm (1912) fait appel pour rendre compte de l’excitabilité des petits organismes sous l'influence : des rayons ultra-violets, qu'il s’agisse enfin de la réaction d’où provient la vision (1), én aucun cas on ne peut savoir quels sont les corps chimiques qui interviennent.
Dans l'assimilation chlorophyllienne, la réaction chimique produite par la lumière est également inconnue. Sans doute, on sait écrire dans une équation le bilan des échanges gazeux : qui se font entre’ la plante et l’extérieur sous l’action de la lumière. On sait encore que la présence de eblorophylle est nécessaire pour qu'ait lieu Ia photosynthèse. Mais on ignore complètement quelle réaction chimique est effectuée par la lumière, et même sur quels corps elle ‘porte. Car il est fort douteux que.ce soit le gaz CPROnIqUe lui-même qui soit is ment réduit par la lumière.
De quels moyens disposons-nous pour découvrir la nature des substances en jeu dans les actions produites par le ras onnement ?
Les corps formés échappent à l'analyse chimique : ils
(1) Le pourpre rétinien se décolore sous l’action de la lumière. Mais ce pigment apparait seulement dans l’appareil de vision crépusculaire, S'il est un sensibilisateur, on ignore quelle réaction il sensibilise,
\ ; il
n’existent qu'en quantités minimes ou ontune durée éphémère. Ou bien, comme l'oxygène qui se dégage pendant l'assimilation chlorophyllienne, on peut penser qu'ils sont le produit ultime de transformations dont la première, réellement photochimique, nous est inconnue.
Puisque du côté matière, le problème paraît imsoluble, on doit chercher à l’étudier du côté rayonnement. Plus exactement, on peut se demander si l'interaction du rayonnement et de la matière n’obéit pas à des lois telles que la connaissance des radiations actives nous renseigne sur les substances réagissantes. Je pense avoir montré, dans le premier chapitre de ce travail, qu'il en est bien ainsi. On est donc en possession d’une méthode qui peut permettre de reprendre l'étude des actions biologiques de la Iumière. Je me suis proposé d'appliquer ce procédé d'investigation au cas de l'assimilation chlorophyllienne. Malgré les très nombreuses recherches poursuivies depuis un siècle et demi sur cette question, il en est peu d'aussi obscures. Dans les trente années qui suivirent la découverte de Prissrzes (1771) presque toutes les données actuellement acquises furent établies par Ixçexnousz (1779-1800), par Sexe- BizR (1782) et par de Saussure (1804). Puis,on n'avança plus que très lentement, si même on avanca. JorceNsEN et Srices, dans une étude critique récente (1919) ont incriminé avec raison la manière dont le problème fut presque toujours abordé : ce n’est que dans ces toutes dernières années qu'on paraît avoir cessé de le considérer comme une question de chimie et de physique pures. Des chimistes comme Wizzsrærrer et Sroir, des, physiologistes comme BLackmax et ses collaborateurs ont mis en relief le rôle actif du protoplasme. L'acte essentiel de la photosynthèse s’est trouvé ramené au nombre des réactions que la matière vivante sait accomplir chaque fois que d’autres réactions lui fournissent de l'énergie libre. En cherchant à déterminer les corps sur lesquels agit la lumière au cours de la réduction du gaz carbonique, j'ai été conduit à une conclusion analogue, mais par une voie bién différente et qui permet de saisir le rôle de la chlorophylle et du rayonnement.
Sans doute de nouvelles et difficiles recherches devront encore confirmer l'hypothèse à laquelle j'ai dû narrêter. Mais les résultats déjà acquis justifieront, je l'espère, la méthode
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d'analyse physique qui a été suivie et qui peut rendre des services dans d’autres domaines de la physiologie.
Je tiens à dire tout ce que je dois à M. Vicron Hexnt. Les méthodes que j'ai adoptées i ici sont inspirées directement des recherches que nous avions entreprises ensemble, avant la Guerre. Au laboratoire de Physiologie générale é la Sorbonne où al dirigeait, avec une sorte de foi, un groupe toujours nombreux de chercheurs, j'ai passé des années de travail heureux dont je lui saurai toujours gré. Notre maitre DasrRe vivait alors. Ses amis, ses élèves ont tout dit de son élégance intellectuelle, de sa clairvoyance, de sa grande bonté. Entre toutes les pertes subies dans les années 1914-1918, la sienne fut une des plus douloureuses, et je garderai toujours son souvenir avec un respect affectueux. Je conserverai également là mémoire de l'intérêt avec lequel le grand biologiste que fut Yves Derace voulut bien suivre mes recherches, et de l’hospitalité qu'il me donna dans eette Station de Rostoff qu'il aimait et dirigeait si ardemment.
:Une grande partie de ce travail a été effectuée dans le laboratoire de M. E.-F. Terroir. J'ai largement tenu compte de ses critiques et bénéficié des facilités de toutes sortes qu'il a mises à ma disposition. Jé lui en suis infiniment reconnaissant ainsi qu'à MM. J. Ducraux, M. Niczoux et J. Penmn de m'avoir fait p'ofiter des ressources de leurs laboratoires.
Je tiens encore à remercier MM. E: Bauer, G. Snieelu et F. Vres pour les renseignements très précieux qu’ils m'ont fournis, Mme J. Dücraux et M. L. Forsex pour l’aide qu'ils m'ont donnée au cours de ces recherches et Melle S. Denore dont l’obligeance m’a rendu de grands services au laboratoire de Roscoff.
Je dois enfin mes remerciements à M. Baraïicow, doyen de la Faculté des Sciences de Strasbourg et au Conseil de cette Faculté : la publication de ce travail étant due pour la plus grande part à l’aide matérielle qu'ils ont bien voulu m'accorder.
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DÉTERMINATION DANS UN MÉLANGE DES COREFS
co SENSIBLES | A LA LUMIÈRE
i. Matière et rayonnement. — Nous avons vu dans.
ne : l'introduction qu'il nous faudrait tout Hd abord chercher s'il est
d porte l'action du rayonnement. Et nous nous sommes demandé sa si, entre les radiations qui agissent et la matière qui se trans- | forme, il n'existe pas de relations permettant de découvrir la structure de celle-ci d'après la nature de celles-là. La réponse à cette question ne paraît pas douteuse, d’après Les conceptions actuelles. Les travaux les plus récents de Mac Lewis (1919), de Jean PerkiN (1918), de Jacques Ducraux (1919) montrent : quelles relations étroites unissent le rayonnement etla matière. Va La fréquence des radiations qui produisent une réaction donja ‘née est, semble-t-il, caractéristique de cette réaction ; la fréda quence de la ho conditionne les valences qu ‘elle peut rompre. Or il nous est possible de repérer en quelque sorte ces ruptures de valénces autrement que par des analyses chiniques. L'absorption de la lumière parait due aux mêmes électrons superficiels dés atomes que ceux qui conditionnent, la valence. On doit done s'attendre à trouver une relation directe entre la fréquence de la lumière active et son absorption par les corps réagissants.
La vérification aus imentale serait simple si les corps n'étaient sensibles qu à des fréquences comprises entre des limites étroites. On connaîtrait ainsi immédiatement la fréquence active, et l'examen du spectre d'absorption donnerait
ne possible, autrement que par l'analyse chimique, de repérer, dans _un mélange qui se modifie à la lumière, les COFPS sur lesquels :
une réponse directe à la question posée. En réalité, la recherche des fréquences actives est plus délicate parce que les systèmes photochimiques réagissent à toute une série de radiàations, dont il faut découvrir celles qui onf l'activité maxima. | Nous devrons donc rappeler les données nécessaires à l'étude des relations entre la vitesse de réaction et la fréquence.
2. Denain dela susceptibilité photochimique.— Considérons une couche infiniment mince d’une substance sensible à la lumière et soumise au rayonnement de longueur d’onde À émis par une source monochromatique. On admet générale-
ment que la vitesse © de la transformation est Cu re
dla] puissance incidente P, du rayonneinent. On a donc :
dehe :
— == oP (1) La chi latte dé proportionnalité « # est une fonction de la écrentation c de la substance réagissante et de ST une transformation évolue suivant une réaction d'ordre ñ, ON aura :
an @ 4 Ecop, à &
La-constante & est ce que nous avons appelé /a susceptibilité photochimique de la réaction (V. Hexnr et R. Wunuser, 1913).
3. La loi qualitative d’absorption photochimique (Grorraus). — Relation entre la fréquence active et l'absorption. — Le problème posé est done de savoir quelle est la susceptibilité photochimique d’une réaction pour les différentes radiations, et s'il existe une relation entre ses variations et les pro- “priétés absorbantes des corps réagissants. =
On ne peut évidemment pas déterminer directement le coefficient c. En effet, la détermination de vitesse ne peut être effectuée que sur une quantité de substance d'épaisseur finie, à laquelle ne s'applique plus la relation (3), l'absorption de l'énergie ne devant plus être négligée. Les couches successives récevant des puissances PERS etc. , de plus en plus faibles, s ne pourra plus être étonné qu re une mesure de la constante d'absorption du système (fig. 1). ae :
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Avant de calculer la nouvelle relation applicable à une épaisseur finie, remarquons qu'en mesurant deux vitesses 7; et v, d'une réaction pour deux longueurs d'onde À, et À, on peut obtenir des renseignements qualitatifs sur les susceptibilités s, et 6,. Faisons tomber une certaine puissance de rayonnement de longueur d'onde à, sur. une cuve { et une même puissance de longueur d° onde ?, sur une cuve 2 contenant la même solution sous la même épaisseur que la cuve 1 (fig. I).
Fig.\l ve Pis Me
Une simple observation spectroscopique a montré, par exemple, que la solution exposée absorbe davantage les radiations À, que les radiations }, Dans toute l'épaisseur de la couche f, les intensités nee à sont inférieures aux, intensités correspondantes dans la cuve 2. Si donc ‘la susceptibilité 5, était, égale à la susceptibilité «,, on devrait trouver par dosage , < v. Or, “on sait depuis Grorraus (1818) que l’on constate au contraire l'inégalité inverse. Par exemple du chlorure d’or jaune exposé à la lumière du soleil est surtout sensible aux radiations bleues qu'il absorbe, bien que ces radiations soient dans la lumière du soleil moins intenses que les jaunes : la susceptibilité du chlorure d’or est donc plus grande pour Les radiations bleues, qu'il absorbe principalement, que pour les ‘autres radiations.
Ainsi, les régions de grande susceptibilité photochimique sont des régions de grande absorption, /es fréquences chimiquement actives correspondent à des bandes d'absorption. C'est ce que GRoTTRUS avait exprimé en somme dans la loi connue sous le nom de loi d'absorption photochimique : « ce sont les rayons de couleur complémentaire à la couleur d'un corps qui provoquent des actions chimiques dans ce COFPS ».
Etude quantitative de l'absorption photochimique
— La coïncidence des fréquences actives avec les fréquences correspondant à des bandes d’ absorption devait conduire à rechercher si l'intensité de l'absorption n'était pas le facteur déterminant de la sensibilité photochimique, s’il n'existait pas, en d'autres termes, une proportionnalité de la vitesse de
transformation à l énergie de rayonnement absorbée quelle que
fut la longueur d'onde de ce rayonnement, S'il en était ainsi,
la susceptibilité photochimique serait pour chaque es
d'onde proportionnelle à la constante d'absorption. .
Reprenons en effet Le. calcul de la susceptibilité 5 dans Le cas d’une couche d'épaisseur L d’une solution dont la constante d'absorption est K pour la longueur d'onde À. Remplaçons dans l'équation (3) la puissance P, par sa valeur en fonction de la distance / à laquelle une couche d'épaisseur dl est située à partir de la surface libre. On a :
Si la concentration € est Ia même dans toute l'épaisseur L,
on aura, en intégrant pour toute [a masse, la vitesse ou quan-
tité de matière transformée dans l'unité de temps :
y NE ne + P,(1—e-fl),
Or P,(1— e-KL) est l'expression de la puissance absorbée
dans la masse d’ épaisseur L. On a done appelant P, la puissance
absorbée :
v =£ cPs. (4)
Pour d’autres longueurs d'onde À, k;,..…., on aurait de même : +
OR
La proportionnalité à l'énergie absorbée de la vitesse d’une |
réaction, quand varie la longueur d'onde, impliquerait la relation :
c’est-à-dire la proportionnalité de la die photochimique à la constante d’ absorption (Tran, 1915). Nous verrons dans le paragraphe suivant que cette relation n’est qu'exceptionnellement vérifiée, et que d'une manière générale il n°y a pas simple proportionnalité à la puissance absorbée. 2 On peut encore se demander si l’activité des diverses fréquences absorbées ne varie pas, comme le prévoit Einstein (1913), de facon inversement proportionnelle à la fréquence. Dans cette théorie, qui s'applique en principe au cas idéal d’un gaz dont les molécules se dédoublent suivant une réaction unimoléculaire et réversible, une molécule entre en réaction quand elle a absorbé un quantum d’énergie égal à la valeur Av, où À est la constante de PLanck, soit 6, 5.10-°7, et y la fréquence de la
radiation incidente. On aurait alors pour les fréquences Yo Vo :
et le rapport 5- | devrait diminuer proportionnellement à la lon-
gueur d Guie. “Cette relation n’est vérifiée dans aucune des réactions que nous passerons en revue ; la différence d'activité des radiations, due aux propriétés sélectives des corps réagissants, masque, tout au moins à la précision des expériences, l'effet de fréquence.
5. Résultats expérimentaux. — Les recherches expérimentales qui permettent de déterminer comment varie la suscepübilité photochimique en fonction de la longueur d'onde sont extrèmement délicates. IL faut en eftet exposer le système réagissant à une série de rayonnements monochromatiques. Quand on à recours à une séparation des différentes longueurs d'onde par dispersion, on obtient difficilement une intensité de rayonnement suffisante pour produire une action chimique mesurable. On doit en général sacrifier la pureté du spectre à
Ja précision de la mesure en utilisant une fente trop large. On a alors avantage à filtrer simplement au moyen d'écrans la région spectrale que l’on veut utiliser. Cependant quand le système photochimique se prête à une mesure très sensible, par des procédés physiques, optiques ou électriques, ou lors-
qu'on à à sa date une source de grande puissance, on peut avoir recours à la décomposition spectrale.
À cause de ces difficultés, et malgré le très grand nombre de. réactions photochimiques déjà connues, il en existe très peu qui aient été étudiées quantitativément au point de vue des relations entre la susceptibilité photochimique et la longueur: d'onde. On doit à L. Lazanier (1907) la mise en évidence quantitative, dans la région visible du spectre, de la proportionnalité de la vitesse de certaines réactions photochimiques à l'énergie absorbée. Les réactions étudiées étaient toutes des décolorations de matières colorantes particulièrement sensibles à la lumière : cyanine, lépidinecyanine, pinacyanol, pinaverdol, _quinaldinecyanine et pinachrome. Ces substances, fixées sur _des pellicules de collodion, étaient exposées au rayonnement d’un spectre. Leur décoloration était mesurée avec un speciro= photomètre de Kœ6-Marrexs et la répartition de l’énergie de la source, déterminée avec une pile thermoélectrique de
Rugens. Il résulte de ces expériences que la susceptibilité varie pour les matières colorantes étudiées, proportionnellement au coefficient d'absorption.
La même conclusion se dégage des travaux de TRENDELENBURG sur la décoloration du pourpre rétinien exposé au spectre d’une
lampe Nerxsr. V. Henri et J. Larçcuiern des Bancezs (1914) ont montré, d’après les chiffres de Trexnezensure et la répartition
de l'énergie dans le spectre de la lampe Nensr étudiée par A, Privcer, que la dé composition du pourpre est HRpenon nelle à la quantité d'énergie absorbée.
Dans la région ultra-violette du spectre, V. Hewmi et moi avons étudié plusieurs réactions. photochimiques. Sur l'eau oxygénée nous sommes arrivés à la conclusion, qui est également celle de Tran, que la susceptibilité varie proportionnellement à la constante d'absorption. Nous avons pu faire ces recherches avec des rayonnements monochromatiques obtenus par décomposition spectrale, grâce à l'emploi d'une source très puissante d'étincelles. Nous bterious des régions spectrales très limitées et dont la piireines incidente était de l'ordre de plusieurs milliers d’ergs par centimètre carré “et par seconde. Les chiffres suivants Fuoice nos expériences ; les longueurs d'onde sont exprimées “HU f nee
PL
TABLEAU TI Longueurs d'onde . . .|gr. 2800 2558 |gr. 2300 | 2100-2060 Constante d'absorption K .} 3,0 20. 75 427 Susceplibilité photochim. 5.| . 2,88 18.41.72 112,4
Jusqu'ici la proportionnalité de s.à K s’est trouvée vériliée quantitativement. Il n'en est pas de même dans les autres réactions photochimiques que nous ayons étudiées.
Dans ces expériences, antérieures aux précédentes, la sonrce de rayons ultra-violets était une étincelle condensée entre électrodes de cadmium, dont la puissance était trop faible pour permettre l'emploi des prismes. En combinant d'uné façon appropriée des écrans de verre de différentes épaisseurs, de phénylalanine, d’albumine et d'acétone, pour lesquels. nous avons mesuré les coefficients de transparence relatifs à chaque raie du cadmium, nous avons pu isoler des régions assez étroites du spectre. Nous avons de plus mesuré l’intensité de chaque raié avec une pile de Rugexs placée dans le vide.
Nos recherches ont porté sur l’acétone et l'acétate d’éthyle ; ces corps forment, sous l'action du rayonnement, des acides : nous suivions la marche de la réaction en mesurant les variations de la conductibilité électrique. |
Le tableau IT et les courbes (Fig. HT et IV) indiquent nos résultats. : est la constante d’ absorption moléculaire.
On voit que la susceptibilité, ici encore, augmente avec l'absorption et décroit avec elle, mais il n'y a plus entre les deux valeurs, une simple relation de proportionnalité. C’est à un résultat du même genre qu'est parvenu M. Bocz (1914) dans ses recherches sur l'hydrolyse des acides chloroplatiniques. La susceptibilité augmente encore quand l'absorption augmente, mais plus rapidement, suivant une fonction exponentielle.
On peut conclure de toutes ces recherches que dans les sys-
tèmes photochimiques à une bande d'absorption, la suscepti-
bilité augmente toujours avec la constante d'absorption et décroit avec elle ; la fréquence du maximum de labilité, du
système coïncide avec la fréquence des radiations les plus
cs
TABLEAU Il
Acélone. Acétate d’éthyle.
Régions Intensités |——— | — des Absorp- |Susceptib. | Absorp- |Susceptib.
Le ô photo- : photoraies Uon lehimique. |.» 40° + | chimique.
ë. Ge
spectrales:
RE en ms = .
ER
Acélone rites Acétale d'éthyle
Fig, IH et IV: — Constantes d'absorption et susceptibilités photochimiques : de l’acétone et de l'acétate d’éthyle, Pr #-----. absorptions ; e =" susceptibilités photochimiques.
= * - A A CELL D LS A à = 2.
PSS, RS AAC
intensément absorbées. Nous nous en tiendrons à ce résultat s LA « . ç RES So SPL TE qualitatif, la fanction exacte K=—=/0) n'étant jusqu'ici eonnue
que pour des cas particuliers.
Cas des systèmes à plusieurs bandes d'absorption. — On n'a étudié qu'un petit nombre de réactions portant sur des systèmes de ce genre. Nous prendrons comme exemple l'action des ravons ultra-violets sur l'aldéhyde M (V. Hexn et R. Wurnuser, 1913). ,
L'absorption de l'adéhyde acétique présente un-maximum pour À = 2775, puis diminue, passe par un minimum et augmente de plus en plus pour les rayons ultra-violets éxtrèmes. La susceptibilité photochimique passe, par un maximum qui éoincide avec le maximum d'absorption, mais pour les rayons ultra-violets très courts la susceptibilité photochimique est très faible, tandis que l'absorption est très forte, ainsi que le montrent le tableau et la figure ci- contre (fie. V).
TABLEAU HI
Susceptibilité
Régions spéctrales. ‘Absorption, RE S S | | pholochimique. .
3600 à 3200 2,8 1,3 2980 à 28S0 ) , e : 274S \ 2,9 19 2572 | 3460 \ sa 42 23135 l 2288 152 1,7 | 2265 \ 2965 | 8 2195 9 et44 ;
On peut donner une explication de cette discordanee entre les courbes d'absorption et de susceptibilité photochimique. La mesure de l'absorption des rayons ultra-violets par différents
corps organiques (V. Her et J. Brececri, 1912), montre que pour l'aldélijde acétique la bande d' absorption de À = 2775
LA à *
duit sur le groupement aldéhydi-
Re | RAR correspond au groupement moléculaire (7 , tandis: que
; | É ; 4 . ; Pabsorption de lextréme ultra-violet correspond au groupe-
: ment moléculaire CH.
Of la réaction chimique provoquée par les rayons ultraviolets en présence d'éau se pro-
A Du Tee: CAT que —CŸ , c’est donc seulement.
H | Pabsorption due à ce groupement qui doit être importante pour la réaction photochimique. L’absorp-. 6 tion des rayons ultra-violets extrémes ne pourra intéresser que les réactions qui se produisent sur les : 4 &roupements CH. | Aïnsi, d'une part, le spectre d'absorption peut être considéré ?
comme la somme de. plusieurs « spectres d'absorption élémentaires » dus aux différents groupements 0!
moléculaires qui constituent le corps, ‘d'autre part, l’action photochimique. Fig. V. — Constante d'absorp-
HR lenent surcertains do tion et susceptibilité photo- LE dt re a. LRER ". chimique de l'aldéhyde acéli-
ces groupements. On peut énoncer ‘que.
Ha loi que Z4 susceptibilité photochi- s----- + absorptions ; ———— suisCepiibilités
nique d'un corps dépénd seulement jen k photochimiques. -
de La partie du spectre d'absorption qui correspond aux mêmes groupements moléculaires que ceux
sur lesquels se produit la réaction.
6. Recherche des corps photosensibles dans un mélange absorbant. — L'étude des réactions photochimiques les mieux
connues vérifie donc la découverte de Grorraus qu'il existe une
relation, plus ou moins simple d'ailleurs, entre la labilité photochimique d'un système et son absorption. Dans un mélange absorbant complexe, on pourra done savoir quel est le corps, parfois même le groupement moléculaire, sur lequel porte Ia:
"Li
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réaction. On déterminera le 1 rapport ÿ de la vitesse À l'énergie P e
absorbée pour’ différentes longueurs d’onde. D'après ce que nous avons vu, deux cas pourront se présenter :
v .. L », D 1° Le rapport p, Sera constant, ce qui prouvera que l'absorp
tion est due tout entière au corps réagissant ; car cette constance implique la proportionnalité de s à K, c’est-à-dire des: liaisons (1) qui ne sauraient être réalisées qu'à l’intérieur d’une même molécule. En rapportant les différentes vitesses à la puissance incidente des radiations, on réalisera done une détermination des pouvoirs absorbants du corps que l'on cherche : on obtiendra en quelque sorte directement un négatif du spectre . d'absorption de ce corps.
0 v A î ne fs 4 : 7 à 2° Le rapport p- présentera un maximum. Nous savons que ce & à
maximum correspond généralenrent au maximum de susceptibilité, et au maximum d'absorption du corps ou du groupement moléculaire qui réagit. On cherchera alors quel est le constituant du système dont le spectre d'absorption répond à cette condition.
IL est clair que les autres constituants pourront Res
fonctionner comme des écrans et déplacer le maximum de . dans un sens qui peut être prévu d’après leur propre spectre d'absorption. $ Nous avons donc bien dans l'analyse des relations entre la vitesse de réaction et la fréquence d'une part, entre l'absorp- _ tion et la fréquence d’autre part, le moyen de pénétrer dans l'intimité des phénomènes photochimiques. Nous pouvons rechercher, d'après le spectre dAbEGEptQne quels sont les corps chimiques qui sont en jeu.
7. Cas des sensibilisateurs. — On donne le nom de sensibilisateurs à des substances qui augmentent la sensibilité à la lumière de certaines réactions. Vocer. (1873) découvrit que la cyanine, l’éosine, et de nombreux autres colorants accélèrent l’action de la lumière sur les sels d'argent. Et cela pour les radiations qui sont précisément absorbées par le colorant
(1) En effet la labilité el le pouvoir absorbant d’un corps dépendent l’un et l’autre de sa constitution chimique.
(Eper, 1885). On ne sait presque rien sur les sensibilisateurs. D'après Apxey (1881), leur propriété serait liée à leur instabi : lité à la lumière, mais on manque de confirmation quantitative. La dicyanine, par exemple, est extrêmement instable, tandis que le Rose Bengale est stable et est néanmoins un bon sensibilisateur.
I pärait mieux établi, selon Eper (1906), que le sensibilisateur doit teindre la substance qu'il sensibilise, par exemple, dans les plaques photographiques, le grain d’ halogénure d’argent et non simplement la gélatine.
Quoi qu'il en soit, le sensibilisateur se superposant au corps réagissant modifie l'allure de la courbe de susecptibilité et complique la recherche des fréquences actives.
On pourra cependant retrouver dans la courbe complexe, qui résulte de l'addition du sensibilisateur, la courbe de susceptibilité correspondant à-la réaction sensibilisée. On remarquera
que le sensibilisateur intervient uniquement du fait de son,
pouvoir absorbant sans quoi il serait un _ des constituants du système chimique réagissant et AO
ne constituerait plus un sensihi- Jisateur oplique.
_ Soit par exemple une substance absorbant dans l'ultraviolet, avant par conséquent une courbe de susceptibilité SFS' (fig. VI) dans la région visible du spectre. Siun eu inter- “vient, on peut admettre — ce qui rendra compte de son action Aouge * Ulira-viole
: 1 DAS Fig, IV sélective — qu'il multiplie la
susceptibilité photochimique ç correspondant à chaque longueur
d'onde par un terme proportionnel à sa propre constante d'absorption pour cette longueur d'onde. On pourra donc retrouver dans la courbe totale STS' l'élément fondamental SFS' par des déterminations d'énergie absorbée. Nous verrons dans l'assimilation CHRRGPAeNE un cas de ce genre.
8. Application à l’étude des effets biologiques de la lumière. — Nous somines désormais en possession d'un pro-
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cèdé d'analyse pour la recherche de substances dont Ia sensibilité à la lumière est à Ia base des effets de phototropisme, de photoexeitahilité, et de photosynthèse, Ce procédé consiste en deux déterminations :
de & Détermination de la courbe de suscephbilité en fonction de la fréquence ; > Détermination du spectre d'absorption. .
Malheureusement dans la plupart des cas, on n'a pas mesuré quantitativement l'ênergie absorbée et toute conclusion est. actuellement impossible, C'est ainsi que pour les phototropismes, nous manquons de données suffisantes. D'une manière générale, quand la lumière agit sur du protoplasme incolore
- {dans la région visible du spectre), nous devons nous attendre à
à une activité croissant avec la fréquence, puisque Le maximum NS doit se trouver quelque part dans l'ultra-violet. Nous avons pu < à nous-mêmes constater pour l'action de la lumière sur la respie, ee à ration végétale, que l'activité des radiations était plus grande
De dans le -bleu-violet que dans le reste moins réfrangible du
RC
spectre, Nous confirmions ainsi, mais en tenant compte de l'énergie du rayonnement, ce qu'avaient signalé déjà Boxer
F4 et Maxex (1884). Mëme fait dans l'action de la lumière sur les + \ # diastases (1).
EN. On doit évidemment préciser davantage et il n'est pas dou-
teux que l'étude simultanée, dans l’ultra-violet, de la suscepübilité photochimique et de l'absorption peut amener à découx vrir les corps sur lesquels le rayonnement agit. Un exemple * typique peut être emprunté au travail de Faurt-Frémier (1913)
sur l'œuf d'Ascaris megalocephala, Fauré-Frémer utilisant une = technique analogue à celle que nous avons décrite précédemment {$ 5) trouve que le maximum de retard exercé par la lumière sur la vitesse de segmentation de l'œuf est situé entre © 2800 et 2500 À. Or les recherches de Brerry, Rae et V. Hevnt 1910-1911) et celle de Mme et M. Cravcranb (1913) montrent que les radiations agissent plus fortement sur les hydrates de carbone et les diastases à mesure que les longueurs d'onde sont plus courtes, Par contre V, Hext et moi avons signalé ($ 5)
{1} Par exemple, l'amylase du suere paneréatique n'est attaquée de façon sensible que par les rayons de } «2800 U, A. (Chauchard, 1990).
que le maximum. de susceptibilité des corps à doubles liaisons est situé au voisinage de 2800 À. Fauné-Friuier est ainsi amené à penser que la lumière agit sur les œufs en oxydant les graisses neutres d’une manière qui les rend inutilisables. Toutefois la : même région-spectrale est.encore une zone de maximum pour l’action des rayons ultra-violets sur les matières albuminoïdes. Il se peut aussi que l'effet sélectif des radiations comprises entre 2800 et 2500 À soit dû à l'absorption des radiations plus courtes par les glucosamines de la membrane. Dans ce cas particulier, l'étude seule (1) du rayonnement actif ne peut donc suffire à établir la nature des corps réagissants ; elle n’en fournit pas moins une indication précieuse. |
Nous nous proposons de soumettre à la méthode d'analyse qui vient d’être: décrite lassimilation chlorophyllienne. Il ne sera plus question dans la suite de ce travail des autres effets biologiques de la lumière. Aussi tenons-nous à indiquer ici une des plus importantes questions qui se trouvent posées par les considérations précédentes. On sait que la vision diurne présente une sensibilité maxima au voisinage de 550 mu. Aucun corps présent dans la rétine n’absorbe sélectivement dans cette région. Faut-il y voir l’extrème faiblesse des quantités présensentes de ce corps inconnu, ou renoncer à une conception chimique de la vision, comme le proposa, pour d’autres raisons, R. Dusois (1890) ?
En ce qui concerne l'assimilation chlorophyilienne, il convenait de chercher les relations qui existent entre la fréquence de la lumière et son action sur le pigment lui-même d’abord (Chapitre 1 et HT), sur la photosynthèse ensuite (Chapitre IV). Enfin l'étude du cas particulier des Algues Rouges (Chapitre V) nous à paru susceptible de nous renseigner également sur le mécanisme de l'assimilation. Tel est le plan général de notre travail, au cours duquel nous nous appuierons sur les données établies dans ce premier chapitre. Nous nous efforcerons de répondre à la question précise, qui ne semble pas avoir été posée jusqu'ici : sur quel corps agit primitivement la umière dans le phénomène d’assimilation ?
(1) Fauné-Frémier a apporté d'autres arguments à l'appui de sa conclusion : notamment le quotient respiratoire, pendant la première mitose et
l'examen histologique montrent que ce sont des graisses qui sont brülées.
CHAPITRE I
9. Chimie de la chlorophylle. — Nous rappellerons brièvement les points essentiels de la chimie de la chlorophylle auxquels il est fait allusion dans la suite de ce travail. Presque toutes ces données, nous les devons à WirzsrærTrTer et ses collaborateurs (1913). Ils ont montré d’abord l'identité de la chlorophylle sur un très grand nombre de plantes, plus de 200, prises aussi bien parmi les Cryptogames que les Phanérogames, et dans les lieux les plus divers. Ils ont ensuite entrepris l'étude de la constitution chimique de ce pigment.
La chlorophylle, comme l'avait vu Srores (1864), est un mélange de deux matières colorantes définies, la chlorophylle a (vert-bleu) et la chlorophylle & (vert-jaune), chimiquement très voisines, mais qu'on peut séparer, grâce à leur adsorbabilité différente par les corps pulvérulents (Tswærr, 1906) ou à leur solubilité différente dans l’éther de pétrole et l'alcool méthylique (Wizcsræatrer et Hu, 1911).
Ces deux chlorophylles sont des complexes magnésiens triacides. La composition de la € PEN a répond à la formule :
[CMHEN'Mg] (NHCO) (CO'CH®) (CO'CPH").
La chlorophylle 4 se distingue par la substitution d'un 0 à 2 H. On voit que deux des groupements acides sont éthérifiés, l’un par l'alcool méthylique, L'autre par un alcool primaire non saturé Le phytol C°H®OH et que le troisième carboxyle Riu un sel interne, un lactame.
PRE tn d’une diastase, la chlorophyllase qui existe
dans presque tous les végétaux, les chlorophylles en solution alcoolique subissent la substitution du groupe méthyle ou éthyle au phytyle en donnant les chlorophyllides.
[CRH#ONMe) (CO?CH”) (CO:C?°H:!) au CH'0H . C2H°0H Le + [CH%ON Mg] (COCH:} [CPH°ON:M£ | (COCHS) (CO?C*H*) CHSOH = CH#OH + | CHSONMg] (CO?CH:) (CO2C2H°).
De là, la nécessité, pour obtenir de la chlorophylle pure :
1° D’éviter Les solutions alcooliques ;
2 De s'adresser à des végétaux peu riches en chlorophyllase, par exemple à l'ortie.
La potasse en solution concentrée dans l'alcool méthylique saponifie les deux groupes éthers de la chlorophylle, avec for-
mation de sels de chlorophylline solubles dans l’eau. Quandon opère cette saponification, on assiste au phénomène de la «phase brune » la couleur verte vire au brun pour la chlorophylle a, au rouge pour la chlorophylle b, puis au bout de quelques minutes la solution alcaline reprend sa couleur initiale. Selon Wizcsrærter, ce phénomène est dû à l'ouverture du noyau lactame qui se referme ensuite. Quoi qu'il en soit, l'existence de la phase brune permet de contrôler les préparations de corophylle. En effet on n'obtient pas cette réaction quand la chlorophylle est allomérisée, modification qui se produit lorsque le pigment séjourne dans l’alcool.
Les alcalis à chaud donnent les diacides, puis les monoacides. Le dernier carboxyle ne peut être séparé que par chauffage avec la chaux sodée. Les dérivés obtenus forment la série des phyllines. Quand on traite la chlorophylle par un acide on lui enlève son magnésium et l’on obtient la phæophytine.
G®HS20N"] (CO?CH®) (CO°C*H
Les phyllines par traitement acide perdent également leur magnésium et donnent ainsi la série des chlorines, rhodines, et des porphyrines, dont le dernier terme est l'æthioporphyrine. On sait (Scaunck et Marcazewski, 1896 ; Nexcri et Marcazewskr, 1901) que l'édifice moléculaire de ces porphyrines est constitué . par les mêmes éléments que l’hématoporphyrine. Par réduction
PL
les porphyrines donnent un mélange d’homologues du pyrrol, ce qui prouve que l'æthioporphyrine est constituée par quatre noyaux pyrrol. Comme le magnésium reste dans la molécule de chlorophylle malgré l’action des alcalis à haute température, on est amené à penser qu'il n’est pas lié aux groupements acides, mais précisément aux atomes d'azote des noyaux pyrrohques. Selon WizcsTÆTTER, le magnésium serait uni aux quatre atomes d'azote. Selon Kusrer (1920) cette liaison serait impossible, car s'il existe un azote engagé dans un groupe lactame, il lui manque un atome d'hydrogène remplaçable par Mg ; le magnésium serait lié à trois atomes d'azote seulement, et à deux d’entre eux par des valences accessoires ; la valence disponible pourrait être occupée par un hydroxyle.
K es
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Indiquons enfin une dernière propriété des chlorophylles dont nous devrons tenir compte dans la préparation du pisment : ’
Le fer, le zinc, le cuivre prennent facilement la place du magnésium dans les dérivés de la chlorophylle tels que la phœæophorbide, la phytochlorine, la phytorhodine et les diverses porphyrines. Comme des traces de ces métaux suffisent pour opérer la substitution, il est indispensable, pour ne pas introduire de causes d’erreur dans les préparations, d'effectuer toutes les manipulations de broyage et autres en évitant la présence des métaux. .
10. Action de la lumière sur la chlorophylle. — On sait depuis Sexesier (1788) que les solutions de chlorophylle dans l'alcool, l’éther, l’acétone, la benzine, se décolorent rapidement à [a lumière en présence de l'air,
Cette destruction de la chlorophylle est, jusqu'ici, la seule transformation, produite par la lumière sur le pigment, que l’on ait pu observer, Il était naturel de penser à une relation entre
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cette destruction et la réduction du gaz carbonique par les plantes. C'est ainsi que Wacer (1914) admet que le gaz carbonique avant d’être réduit sert à l'édification de la molécule chlorophyllienne. Celle-ci sous l'action de la lumière est oxydée -et donne des-aldéhydes dont la condensation ultérieure produit le sucre et l’amidon. Plus subtilement, Timmiazerr avait déjà approché la décoloration photochimique de la chlorophylle des destructions analogues observées sur les matières colorantes sensibilisatrices étudiées par ABNey (1881) ; il s'agirait alors d'une réaction portant sur des quantités minimes. | Le problème que nous nous sommes posé devra donc comporter l’étude de la relation entre.les fréquences des radiations actives dans la destruction de la chlorophylle et le spectre d'absorption de ce pigment, puis la comparaison de cette relation avec celle qui existe entre les fréquences actives dans l’assimilation chlorophyllienne et ce même spectre d'absorption. Maïs auparavant nous devrons chercher quelle est l’importance du phénomène de destruction de la chlorophylle par la lumière et quels sont les facteurs qui le conditionnent.
11. Etat colloïdal de la chlorophylle dans les leucites. — Si, dissoute dans les solvants neutres, et chez certains végétaux exposés à des lumières intenses on observe une destruction rapide du pigment, dans la plupart des végétaux, la chlorophylle présente, au contraire, une stabilité remarquable. D'après Wiesver (1874) cette stabilité serait apparente; la destruction serait compensée par une production de nouveau pigment. Cette hypothèse classique a été soutenue par G.-G. Srores (1892), W. Prerrer (1897), H. Wacer (1914). Elle S'appuie sur les observations de W.-N. Lusrmenxo (1908) et A.-J. Ewarr (1895-1897). Mais les récentes «mesures de R. WizisræTTer et A. Sroir (1918) montrent que la teneur des feuilles en chlorophylle ne varie pas après une irradiation intense et que la destruction doit être par conséquent très faible. D'autre part, la vitesse de formation du pigment devrait être considérable, pour compenser la destruction, si celle-ci était aussi intense qu’on l’observe dans les solutions. On a donc cherché à expliquer la résistance particulière du pigment dans les feuilles ; Wrsxer lui-même, par la haute concentration de
la chlorophylle ; J. Renke (1886), par la formation d’un complexe avec les matières protéiques, enfin, D. Iwaxowskr (1913) par l’état colloïdal du pigment. |
L'état colloïdal de la chlorophylle dans les leucites paraît en effet démontré par la comparaison des spectres. On savait depuis Hacewsacn (1870) que le spectre des feuilles vivantes diffère de celui des solutions de chlorophylle. Les bandes sont déplacées vers les grandes longueurs d'onde d'environ 10 my. Quand on dilue (Wiccsrærrer, 1906) avec de l’eau une solution concentrée de chlorophylle dans l'alcool ou l’acétone, on obtient une solution colloïdale de chlorophylle (1) dont le spectre présente avec celui des feuilles une étroite analogie (D. Iwanowski,' ‘1908 et 1913, À. Heruirska, 1912).
Les solutions colloïdales présentent à la lumière une résistance beaucoup plus grande que les solutions vraies, ainsi que l'avait remarqué [wanowski. Cependant elles sont encore beaucoup plus sensibles à la lumière que la chlorophylle dans Les feuilles de la plupart des végétaux. C’est pourquoi j'ai cherché ‘ s’il n’était pas possible d'augmenter la stabilité du pigment en se rapprochant des conditions où il se trouve dans la nature. En ajoutant certains colloïdes aux hydrosols de chlorophylle peut-on leur confèrer une résistance à la photooxydation du même ordre que celle de la chlorophylle dans les feuilles ?
12. Préparation de chlorophylle pure. Nous avons préparé nos solutions à partir de chlorophylle isolée suivant la technique de Wuusrærrer et Srorz (1913). Nous avons opéré sur des feuilles d’Ortie qui conviennent bien à cause de leur
pauvreté en chlorophyllase. Le solvant de choix est l’acétone à 85 0/0. L'acétone a en outre l'avantage de ne pas allomériser la chlorophylle.
1° 2 kg. 500 de feuilles fraiches sont broyées dans un gros mortier de porcelaine. La pulpe est mise dans un cristallisoir et immédiatement arrosée puis agitée avec 1,5 L. d'acétone pure (sans eau). On filtre à la trompe sur entonnoir de Buücaer en comprimant légèrement la pulpe. Le filtratum est jeté. Cette
(1) Ces solutions constituent un colloïde électronégatif, facilement précr pitable par les électrolytes.
préextraction a pour effet d’entrainer la plus grande partie de l'eau contenue dans la pulpe et d'éliminer les substances mucilagineuses.
2° On reprend alors le contenu du filtre et on le traite par 1,2 1. d’acétone pure. L'eau que contient encore la pulpe ramène à 80 0/0 environ le titre du solvant, qui commence à s'emparer de la chlorophylle. On reprend le résidu par { litre d’acétone à 80 0/0. On filtre et on lave avec 2 litres du solvant à 80 0/0.
3° La totalité du liquide filtré (4 litres envir on) estagitée dans un entonnoir à décantation avec 1,5 litre d’éther de pétrole (à 33°-40°). IL faut éviter l’émulsion pour que la couche d’éther se sépare nettement : elle présente une belle fluorescence. On élimine la couche inférieure d’acétone très faiblement colorée. On lave ensuite l'éther de pétrole avec 1,5 litre d’acétone à 80 0/0, puis deux fois avec 1/2 litre d’eau pour éliminer l’acétone.
4° On extrait la xanthophylle en traitant l’éther de pétrole par deux fois 500 cc. d'alcool méthylique à 80 1 On sépare cet alcool méthylique, et on lave cinq fois avec2 litres d’eau.
59 On ajoute 30 gr. de sulfate de soude anhydre et 50 gr. de talc qui rassemble la suspension de chlorophylle. On filtre et on lave avec de l'éther de pétrole qui entraine la carotine.
6° On extrait la chlorophylle fixée sur Le tale en lavant le contenu du filtre avec 1 litre d’éther. On distille l’éther dans le vide et on précipite la oo par l’éther de pétrole. On filtre et on dessèche.
On obtient ainsi 8 à 4 gr. d'un mélange des deux chlorophylles a-et b, sous forme d'une poudre bleu foncé presque roir, d’un aspect métallique. Ce produit présente les PÉOPFIÉS tés de la chlorophylle pure :
1° L'examen spectroscopisque en solution acétonique montre les bandés caractéristiques ; la phæophytine se révélerait par l'apparition de deux bandes au voisinage de 500 et 530 my.
20 Avec la potasse méthylalcoolique, la solution éthérique donne la phase brune (absence d’allomérisation). En ajoutant lentement de l’eau, l’éther reste incolore (absence de pigments jaunes).
3° L’ id chlorhydrique à 22 0/0 n’extrait rien de la solution éthérique (absence de chloraphyllide).
13. Marche des expériences. — La destruction des solutions colloïdales était mesurée avec un spectro-photomètre de Hurxer, pour la longueur d'onde À — 680 my correspondant au maximum d'absorption. Les préparations étaient soumises au rayonnement d’une lampe 4/2 watt, 200 bougies. L'exposition se faisait dans des tubes de 12 mm. de diamètre, placés à 15 em. de la source, et maintenus à la température de 20°. Des tubes témoins enveloppés de papier noir permettaient de s'assurer que l'évolution à l'obscurité était négligeable relativement à la réaction photochimique étudiée. Au bout de deux jours, durée d'exposition moyenne, les tubes conservés à l'obscurité ne présentaient pas de variation mesurable de l'absorption.
Action de la gélatine. Une solution colloïdale de
chlorophylle à 0,015 gr. 0/0 est additionnée de quantités
croissantes de gélatine. Les expériences sont faites dans de petits tubes de verre contenant chacun 6 cc. de la solution colloïdale ; on ajoute dans chacun d’eux un certain nombre de gouttes d'une solution de gélatine à 2 0/0. Le dernier tube est maintenu à l'obscurité dans un thermostat à 20°.
TABLEAU IV
s Vitesses de décoloration :
Nombre des Gélatine
gouttes. en 0/0.
La figure VIT représente la marche d’une de ces expériences. En ordonnées sont portées les valeurs de là constante d’absorption, en abseisses le nombre de jours d'exposition à la lumière. Les vitesses du tableau précédent sont mesurées d'après ces
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courbes. On devait se demander s'il n’y avait pas une simple diffusion de la lumière et si la gélatine n'agissait pas comme un écran. Nous avons donc exposé des solutions colloïdales de chlorophylle, comparativement, à travers un écran d’eau distillée de 2 em., et un écran de gélatine à 2 0/0 de même épaisseur. Le résultat a mis en évidence une diminution infime de la vitesse de destruction derrière l'écran de gélatine :
TABLEAU V
Nes des expériences, | Ecran d’eau distillée.
Fig. VI
Ecran de gélatine.
Fig. VII.
La diminution de vitesse est d'environ 10 0/0, alors que l'addition dé 0,05 0/0 de gélatine à la chlorophylle diminue d'environ 50 0/0 sa vitesse de destruction. Portant en effet en abscisses les concentrations de gélatine et en ordonnées les diminutions en 0/0 de la vitesse de destruction de la chloro-
phylle, on obtient la courbe représentée dans la figure VIIT et qui correspond à l'expérience I du tableau IV.
Concentration en |
gélatine. . . 0 0,013 0,026 0,064 0,125 0,260 Diminution de
vitésset:r;. 000 11 31 72 90 98
L'addition de gélatine protège donc Les hydrosols de chlorophylle contre l’action de la lumière.
15. Action d’autres colloïdes. — J'ai alors étudié l’action d'un certain nombre d’autres colloïdes sur la photooxydation de Ja chlorophylle. Les substances essayées ont été la caséine, l'albumine d'œuf, la gomme arabique, et l’amidon. Pour pouvoir comparer entre eux les colloïdes, j'ai cherché la concentration de chacun d'eux nécessaire pour diminuer de 50 0/0 Ia vitesse de photooxydation d’une même solution colloïdale de chlorophylle. Le tableau VI indique les résultats :
TABLEAU VI
Caséine. Albumine. Gomme.
ER QT Sr Dpt -0E D PR Re
Concentra-| Réduction | Concentra- | Réduction | Concen- | Réduction tion. de vitesse. lion. de vitesse. | tralion. | de vitesse.
0,004 2 3 ge E 0,005 4e me ns SE 0,040 9 Æ à 0,020 29 A RE 0,030 30 Se ee ne 0,040 42 0,040 9 SE 0,050 50 ee pe su 0,086 5 Es
0,472 11 ea
De l’amidon à la concentration de 2 0/0 n'a permis de déceler aucune réduction de vitesse.
On trouve donc queles colloïdes se classent dans l'ordre suivant d'après leur pouvoir de protection :
Gélatine diminuant la photooxydation de 50 0/0, à la concentration de 0,05 0/0 ; Caséine diminuant la photooxydation de 50 0/0, à la concentration de 0,05 0/0 ; Albumine diminuant la photooxydation de 50 0/0, à la concentration de 0,86 0/0 ; Gomme arabique diminuant la photooxydation de 50 0/0, à la concentration de 1,45 0/0.
Amidon, sans action notable, à la concentration de 2 0/6.
16. Mécanisme de l'effet protecteur. Les colloïdes dont nous venons de mettre en évidence l'effet protecteur visà-vis de la: photooxydation de la chlorophylle sont des colloïdes stabilisateurs ; ajoutés à des hydrosols instables tels que des solutions d'or, ils leur confèrent une certaine résistance à la précipitation par des électrolytes. Zsiemonpy (1917) à affecté chacun de ces colloïdes d’un nombre qu'il a appelé « nombre d'or ». C'est le nombre maximum de milligrammes de colloïde protecteur que l’on peut ajouter à 10 ce. de solution d’or sans empêcher le virage du rouge foncé au violet quand on ajoute 1 ce. de NaCI à 10 0/0.
L'ordre dans lequel se placent les colloïdes suivant leur nombre d’or est le même que celui dans lequel ils se placent suIvant leur effet protecteur vis-à-vis de la photooxydation de la
. chlorophylle :
TABLEAU. VIT
mm,
Gélatine. | Caséine.|Albumine.| Gomme, |[Amidon.
Nombre d'or (d’après Zsiémonpy)|0,005-0,01! 0,01
Concentration réduisant la vitesse de photooxydation de 50 0/0 . 0,05
PR
Il semble que les actions protectrices contre la photooxyda-.
tion et contre la précipitabilité soient dues au même mécanisme : les colloïdes stables enrobent vraisemblablement le
granule qu'ils protègent, sans doute à cause de leur adhésivité. -:
Dans le cas de la précipitabilité, on conçoit que la couche ainsi formée empêche les électrolytes de venir au contact des granules. En ce qui concerne la décoloration par la lumière, on est amené à penser que c'est l'oxygène, nécessaire à la destruction du pigment, qui est arrêté par la couche superficielle.
17. Action de l’oxygène sur la décoloration de la chlorophylle. — On sait depuis longtemps que la décoloration de la chlorophylle exposée à la lumière est due à une oxydation. GErLAND (1871) et de nombreux auteurs, après lui, ont vu que plus le solvant peut absorber d'oxygène, plus la destruction de la chlorophylle est rapide. Princsuemm (1881) a mis en évidence le même phénomène dans les cellules des plantes, en montrant que dans une : atmosphère de CO? la décoloration ne se produit plus.
Nous avons vérifié cette influence de l'oxygène. On op un tube à essai d'une solution acétonique concentrée de chlorophylle et on la renverse sur du mercure. On expose à la lumière et on constate, même si on a pris soin d'éviter les moindres bulles d’air, une destruction plus où moins importante du pigment. La réaction s'arrête bientôt, lorsque l’oxygène dissout dans l’acétone est épuisé. Si on fait pénétrer alors, sous le mercure, une trace de chlorophylle dans la solution, celle-ci redevient verte et peut être exposée plusieurs semaines au soleil sans présenter d’altération.
Nous avons exposé à la Jumière, comparativement, des préparations colloïdales de chlorophylle, les unes dans un tube fermé à la lampe, les autres dans un tube fermé après avoir été vidé à la trompe : le tube vide d’air après quatre mois d’ exposition était inaltéré, le tube témoin était décoloré le deuxième jour.
Il n'est donc pas douteux que l'oxygène estnécessaire pour la
décoloration de la chlorophylle ; peut être, comme l'ont soutenu F. L. Usner et J. H. Priesrzey (1911), par suite de la formation
de peroxyde d'hydrogène en présence d’eau. Il restait à prouver.
PP are
_que la protection par les colloïdes tels que la gélatine n’était pas due à une autre cause que l'arrêt, en quelque sorte mécanique, de l'oxygène. Pour le montrer nous avons préparé des pellicules de collodion sur lesquelles de la chlorophylle colloidale était adsorbée. Ces pellicules étaient obtentes en versant dans un manchon de collodion une solution colloïdale de chlorophylle. Après lavage on découpait le manchon en fragments qui étaient exposés les uns dans une cuve à faces parallèles remplie d'eau, les autres dans une cuve identique contenant une solution de gélatine à 2 0/0. Pour éviter les erreurs provenant de la perte par diffusion, on plaçait devant la cuve d’eau une autre cuve de gélatine.
Les fragments plongé és dans la gélatine se comportaient VIsà-vis de ceux qui étaient-dans l’eau distillée comme les solutions colloïdales de chlorophylle gélatinée vis-à-vis des solutions pures : après 20 heures d'exposition la décoloration dans l’eau était de 50 0/0; dans le même temps la décoloration dans la gélatine était si minime que l'absorption dela pellicule, au spectrophotomètre, ne présentait encore aucune variation appréciable.
18. Protection de la chlorophylle contre les acides. — Ces mêmes colloïdés qui protègent la chlorophylle contre l'action de la lumière exercent également une action protec- _trice vis-à-vis des acides. Wizzsrærrer et Srozr (1918) avaient déjà constaté que la gélatine ajoutée à une solution colloïdale de chlorophylle confère à cette solution une certaine stabilité visà-vis du gaz carbonique. On sait que les acides déplacent le magnésium, en particulier en présence de CO?il se forme de la phæophytine et du carbonate de magnésium
CHPONMg + CO? + H°0 — Mg00® + CH'OFNE.
Cette réaction est précédée par la formation d’un composé d’addition de CO? avec la chlorophylle. Or Wizcsrærrer et Srozr avaient montré que l’action protectrice de la gélatine reposait sur l’empêchement de la formation de ce produit d'addition. À la suite des expériences précédentes il était naturel de penser que la gélatine ne devait pas être le seul colloïde capable d'empêcher le déplacement du magnésium et que d’autre part
il devait en être de même quel que soit l'acide. C’est ce que Les expériences suivantes ont vérifié.
Une quantité fixe d’acide est ajoutée à une solution: colloïdale contenant une proportion croissante de gélatine ou de : gommé arabique. La concentration en ions H indiquée est la valeur calculée d’après la quantité d'acide ajoutée. La teneur en phæophytine est dosée colorimétriquement au bout d’un temps donné, variant de 1 à 2 heures suivant les expériences.
TABLEAU VIIE
Gélatine. Acide oxalique. Cr = 140
Concentration en ‘ gélatine : 0,8 2 4 4,0 6,4 8.0
Teneur en phæophytine : 100 100 60 traces. 0
Gomme arabique. Acide oxalique. Cn = 4,10—
Concentrationen :
gomme : 0,8 2,4 3,2 6,4 8,0
Teneur en phæophytine : 100 100 60 traces. 0
Gomme arabique. Acide chlorhydrique. Cr —= 540
Concentration en : | gomme : 0,04 0,2 0,4 ñ Teneur en phæophytine. 48
bo QE ES = co
On voit que la formation de phœophytine est fortement ralentie par l'addition de gélatine et de gomme arabique aux solutions de chlorophylle.
19. Protection de la chlorophylle dans les leucites. — Ainsi, l'addition aux solutions colloïdales de ehlorophylle de colloïdes tels que la gélatine, la gomme, etce..., leur confère une triple stabilité : :
1° Vis-à-vis de la précipitation par les électrolytes ;:
2° Vis-à-vis de l’oxydation par la lumière :
3° Vis-à-vis de l'action des acides.
Or la masse protoplasmique des cellules végétales est un mélange de colloïdes, hydrates de carbone constitués surtout par des pentosanes, et matières albuminoïdes (Mac Doveaz et SPœŒHR, 1920). Quant aux leucites mêmes où se trouve la chlorophylle, c’est encore un mélange d’hydrocolloïdes qui forment leur stroma, ét on peut considérer en définitive le leucite comme constitué par un mélange homogène (E. Liesaznr, 1913) de ces hydrocolloïdes et de la chlorophylie colloïdale (1).
Il n’est done pas douteux que la chlorophylle se trouve dans les leucites précisément dans les mêmes conditions que dans nos solutions artificiellement stabilisées. Nos expériences, la relation trouvée avec le nombre d’or de Zsiamonpy, prouvent que l'effet protecteur n’est pas spécifique de telle ou telle substance, mais constitue une propriété générale de tous les colloïdes du groupe de la gélatine. Ces colloïdes, dont Les grains sont petits, enrobent les granules chlorophylliens. Le compiexe formé acquiert vis-à-vis des électrolytes la stabilité de sa gaine extérieure. C’est encore cette gaine qui abaisse la concentration des ions H, soit par fixation chimique, soit par adsorption. Enfin les molécules d'oxygène dissoutes dans le liquide intergranulaire ne peuvent plus atteindre le noyau .chlorophyllien que par les interstices laissés Libres entre les molécules de l'enveloppe : d'où la protection contre la photooxydation. On conçoit donc les particularités de la chlorophylle dans les leucites :
1° Son état colloïdal malgré la présence des électrolytes dans le suc cellulaire.
2% Sa résistance à l'acidité du suc cellulaire et du gaz car- . bonique.
3 Sa stabilité à la lumière.
Sur ce dernier point, il faut remarquer que Di sale stabilité
(4) Dans certains chloroplastes (Selaginella Martensit, 5. Kraussiana, Chlorophytum elatum) dont le diamètre atteint 0,02 mm. Prissriey et Irvine (1907) ont signalé que la chlorophylle était accumulée à la périphérie du chloroplaste. Mais l'anneau vert périphérique qui apparaît quand on fait une section de ces leucites paraît lui-même homogène ; seule la disposition morphologique des colloïdes aurait un caractère particulier.
à la lumière que l’on constate chez les différents végétaux confirme l'idée que nous nous sommes faite du mécanisme de protection. On doit s'attendre à une diminution de la stabilité quand diminue la concentration des colloïdes protecteurs ; autrement dit, quand augmente la teneur en eau des cellules. Or il résulte des observations recueillies par Sranz (1909) que les leucites qui se décolorent le plus rapidement à la lumière sont ceux des végétaux aquatiques, supérieurs et inférieurs, et des plantes grasses, riches en eau (M. Auserr, 1892). D’autres facteurs évidemment doivent intervenir secondairement ; par exemple la teneur en sels qui abaissent la solubilité des gaz, l'épaisseur des tissus, etc.
20. Sur le mécanisme de l'assimilation. — Les faits qui viennent d’être exposés sont susceptibles de. nous renseigner sur le mécanisme de l'assimilation. Si nous admettons que la stabilité de la chlorophylle est conditionnée dans la nature par la présence des colloïdes qui lui sont associés, et que le facteur qui règle l’action de la lumière est l’arrivée de Foxygène au contact des granules, nous devons conclure : l'oxygène dégagé pendant la photosynthèse ne prend pas naissance au niveau du pigment ; sans quoi ce.pigment serait rapidement détruit. PriNcsurim (1887) avait été amené par des considérations bien différentes à se poser la question du lieu d’origine de l'oxygène dans l'assimilation. Observant au micros- cope ce qui se passe dans des cellules de Chara exposées à la lumière dans un courant d'hydrogène et de gaz carbonique extrêmement pauvre en oxygène, il avait constaté que les mouvements du protoplasme cessaient au bout d’un temps plus ou moins long, tout comme si ces cellules avaient été maintenues à l'obscurité. Elles étaient selon Prinesaem en état d’inanition par suite du manque d'oxygène nécessaire à leur respiration. Or l'appareil assimilateur ne semblait pas endommagé, car une trace d'oxygène suffisait à rétablir la marche de la photosynthèse et les mouvements protoplasmiques. Comment donc comprendre que l'oxygène dégagé par l'assimilation ne parvenait pas à entretenir [a respiration des cellules ? Panesagin émit l’hypothèse suivante : au cours de la décomposition du gaz carbonique dans la plante il ne se forme pas d'oxygène, ni aucun corps
RUE DA & : de : :
ayant les propriétés connues de l'oxygène actif ou inactif qui.
soit en l’état de remplacer à l'intérieur des cellules l'oxygène qu'elles tirent du milieu extérieur pour assurer leur respira-
tion. IL admit qu'il y a formation dans les cellules d'un corps
intermédiaire, qui se disperse par osmose et se décompose à la surface extérieure en dégageant de l'oxygène. L'existence de ce corps hypothétique parait bien peu vraisemblable. On sait que les tissus en général possèdent un pouvoir réducteur énergique qu'Earzica (1885) notamment à mis en évidence en injectant des matières colorantes réductibles. Il est difficile d'imaginer qu'un corps assez instable pour libérer son oxygène à Lo face put échapper à la réduction. D'autre part WILLSTÆTTER et
STOLL (1918) ont montré que dans les expériences de Prixus-
Hein et dans celles de Ewarr (1896-1897) qui les à confirmées, l'hydrogène devrait être remplacé par de l'azote, ce gazendommageant moins les cellules. Enfin ou pouvait objecter aux déductions de PriNcsaeim que la très faible tensiont partielle de l'oxygène empêche les combustions d’avoir lieu ; car on conçoit que pour être utilisé dans la respiration ce gaz doit se combiner à quelque substance, et que sa pression doit être supérieure ou égale à la tension de dissociation de la combinaison formée ; d'oùune sorte de seuil qui pouvait n'être pas franchi si l'oxygène produit par l'assimilation dans les expériences de Prinesaeim diffusait assez vite dans le courant gazeux.
Pour d'autres raisons donc que celles -de PriNésuerm, nous pensons que l’oxygène dégagé par les plantes vertes n’a pas son origine au contact même des granules. Il est intéressant de remarquer que cètte conclusion est conforme aux résultats obtenus dans ces dernières années par les physiologistes de l'Ecole anglaise, et par Waizcsrærrer et Srozz. Dans une communication récente, BLackman (1920) a résumé les raisons qui ont déplacé l'intérêt, dans les recherches sur-la photosynthèse, de la chlorophylle vers le protoplasme :
_. 4° Le coefficient de température de l'assimilation chlorophyl-
lienne n’est pas celui d’une réaction photochimique mais d’une réaction sombre. |
2% Waccsrræter et Srouz (1918) ont déterminé les activités photosynthétiques de feuilles de diverses variétés (vertes et jaunes) et à différents états de développement. Les « nombres
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d'assimilation» c’est-à-dire LS quentiés de gaz carbonique assimilé en 1 heure par un gramme de chlorophylle sont extrèmément variables, ce qui a conduit WizzsTræTER et STOLE à pen- ‘ser que la photosynthèse ne dépend pas seulement du pigment mais d’un autre facteur de nature diastasique.
3° Au début de leur développement les feuilles passent par un stade durant lequel, bien qu'ayant déjà une certaine quan- _tité de chlorophylle leur fonction assimilatrice n’est pas établie (Irvine, 1910). ILexiste selon Brices (1920) un facteur interne qui augmente emo avec l’âge, jour par jour, que la feuille soit à la lumière où à l'obscurité et qu'il y ait ou non augmentation concomitante de la teneur en chlorophylle.
4 Le pouvoir de réduire le gaz carbonique pour former de la matière organique ne se rencontre pas exclusivement chez les végétaux verts. Certains organismes inférieurs peuvent utiliser pour cette chema-synthèse l'énergie de l'oxydation de diverses substances.
Nous ajouterons à ces faits ee par + Brachau le. résultat obtenu par Osrernourt et Haas (1918). Ces auteurs, étudiant la marche de la photosynthèse, ont observé que sa vitesse augmente à partir du début de l'irradiation jusqu'à une certaine valeur à laquelle elle se maintient ensuite. [ls concluent à l'existence d'une série de réactions intermédiaires. La cinétique de l'assimilation chlorophyllienne, conduit donc au même résultat que l'étude des divers facteurs qui influent sur son activité.
Tout nous conduit à nous représenter le processus de la phôtosynthèse de la manière suivante.
La réduction du gaz carbonique a lieu dans le protoplasme, vraisemblablement à la périphérie des leucites où se fait le ravitaillement en gaz.
Cette réduction se fait avec absorption d'énergie aux dépens d’autres réactions, qui sont vraisemblablement des oxydations. Dans le cas de la photosynthèse une première transformation a lieu au niveau des granules chlorophylliens. Cette réaction
qui porte sur un corps À encore inconnu se faitsuivant le schéma : ,
À + lumière —+> A! — X cal. (D
Le produit A! de la réaction (1) diffuse dans le stroma et y subit une nouvelle transformation qui régénère par exemple le corps À avec dégagement d'énergie :
PNR VE a RO AE À ER (IT)
C’est l'énergie libérée par cette deuxième réaction qui rend possible la réduction : |
CO? —> C + 0? — 94.300 cal.
ou; GO? PO —> CH? -E 0?— 127.200 cal.
ou telle autre.
Nous nous efforcerons dans le chapitre IV de préciser la nature de ces réactions.
Qu)
Le Le
CHAPITRE III
ACTION DES RADIATIONS DE DIFFÉRENTES LONGUEURS D’ONDE SUR LA CHLOROPHYLLE
21. Travaux antérieurs. — De nombreuses recherches ont été effectuées sur cette question, mais les résultats en sont jusqu'ici contradictoires, tant pour des raisons de technique que pour des raisons de calcul ; les vitesses de la réaction n'ayant pas été rapportées aux quantités d'énergie An qui la déterminent. ;
Sacas (1864) faisait agir sur une solution brute de chlorophylle la lumière du soleil filtrée tantôt par une couche d’eau, tantôt par une couche de bichromate de potassium ou d'oxyde de cuivre ammoniacal. Il observa une décomposition plus rapide à la lumière rouge-jaune qu'à la lumière bleué. Ces résultats qualitatifs sont en contradiction avec ceux de GerLaxp (1871). Cet auteur qui opérait en exposant des solutions ne de chlorophylle ou du papier teint, à de la lumière filtrée par des verres colorés, observa une décbloe tion pour toutes les couleurs absorbées par la chlorophylle et plus rapide pour le bleu que pour le rouge. Wiesner (1874) chercha à apporter plus de précisions en choisissant des écrans. tels que la lumière émergeant de chacun d’eux eût la même intensité. Mais cette intensité déterminée optiquement ne présente en fait aucun intérêt, l'intensité lumineuse étant une fonction de la sensibilité de la rétine aux différentes longueurs d'onde, et Wiesxer coneluait que les rayons les plus actifs au point de vue de la décoloration de la chlorophylle étaient les
rayons jaunes, qui ne sont pas les plus absorbés par cette substance.
DeuExrTiEw (1876) apporta à son tour des résultats td toires. De ses expériences, pratiquées également avee des solu-.
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tions absorbantes, ilconeluait que les rayons les plus actifs étaient les rouges-jaunes, puis les verts et que les moins actifs étaient les rayons bleus.
La question fut reprise par J. Rewkre en 1885 dans un travail irès important, et traitée de façon quantitative. Renre utilisait une série de lentilles cylindriques dont la largeur variait avec la dispersion et qui couvraient le spectre i issu d’un prisme. Ces lentilles fournissaient pour chaque région spectrale dont elles recevaient les rayons une bande lumineuse. L'ensemble des bandes constituait un spectre où les intensités relatives étaient comparables à celles d’un spectre normal, mais très supérieures à celles qu'on aurait obtenu avec un réseau. La destruction de la chlorophylle en solution dans le benzène était suivie au spectrophotomètre. ReINKE concluait de ses expériences que les rayons les plus actifs étaient les plus absorbés, c’est-à-dire les rayons rouges et violets.
N. Prnéesueim (1881) au cours d'expériences faites en lumière intense sur des végétaux vivants est arrivé à des résultats opposés. Des filaments d'algues étaient exposés dans une cellule renfermant de l'air ou un gaz déterminé. Cette cellule placée sous un microscope recevait la lumière d’un héliostat à travers une solution absorbante. La solution absorbante était pour filtrer le rouge, une solution d’iode dans Le sulfure de carbone : pour le jaune, du bichromate de potassium ; pour le vert, du chlorure de cuivre ; pour le bleu du te de cuivre ammoniacal. La région du spectre solaire comprise entre 500 my et 400 my, c'est-à-dire l'extrémité bleu-violet du spectre produit sur Spirogyra crassa, en 5 minutes, la décoloration complète des bandes de chlorophylle et la mort de la cellule. Au contraire la région rouge du spectre, comprise entre 750 my et 610 my, en 7 minutes, ne produit aucune action apparente. Sur Sypiroqyra jugalis, une exposition de 5 minutes aux rayons jaunes,
* bleus, et verts, compris entre 600 my et 450-my décolore complètement les bandes de chlorophylle et amène la mort des cellules. 10 minutes d'exposition aux rayons rouges n'amènent aucune modification apparente, six minutes d'exposition aux rayons bleus suffisent à produire la décoloration el la mort des cellules. Des expériences portant sur Nifella flexilis montrent encore que les rayons jaunes, verts et bleus sont actifs et les
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rayons rouges inactifs. Dans eines expériences sur Meso-
carpus scalaris, là lumière rouge tue la cellule, mais ne déco-
.lore pas la chlorophylle. ETS
Récemment enfin P.-A. Dancrarn (1910), reprenant une expérience analogue de Timrriazerr (1884), a exposé à un spectre des couches de collodion imprégnées de chlorophylle, et conclu que les rayons de la moitié la. plus réfrangible du spectre n’exerçaient aucune action appréciable.
Dans toutes ces expériences, il n’existe aucune mesure de l'énergie lumineuse. D'autre part, les préparations de chlorophylle sont toujoursimpures, modifiées ou mélangées à d’autres pigments. Nous avons cherché à établir la relation entre la fréquence du rayonnement et son activité en tenant compte des faits rappelés au début de ce travail (Chapitre premier, $ À) et en opérant sur des solutions de chlorophylle pure.
Revenons à la relation (4) : ;
v RP,
nous voyons que pour connaître la susceptibilité photochimique 5 de la destruction de la chlorophylle il faut déterminer d’une part la vitesse » de destruction, d'autre part, l'énergie absorbée P; et la constante d'absorption K. On aura, pour les différentes longueurs d'onde :
Dita LA Do K: NT
Gien Ne Go — 5 K — 1 1 2 P 2:ç ?
On pourra ainsi calculer à un facteur constant près (+ ) les
susceptibilités o,, 5,, etc..., correspondant aux longueurs d'onde À, À, .. Notre travail comprendra donc deux parties : la détermination de la vitesse de destruction de la. chlorophylle et la détermination de l'énergie absorbée par les solutions exposées à différentes lumières.
22. La solution acétonique. — Les expériences. ont été faites sur des solutions de chlorophylle dans l'acétone. Le pigment était préparé par la méthode décrite dans le chapitre précédent, et dissout dans de l’acétone pure redistillée. Nous avons commencé par” déterminer le spectre d’ absorption d’une solu-
tion à 0,01 0/0. Les mesures, faciles dans la région visible jusqu'au violet, deviennent pénibles et imprécises dans le violet extrême. Nous avons donc complété les lectures faités avec un spectrophotomètre de Kocm6-Manrens par des déterminations avec un Spectrographe en quartz, en utilisant comme source une lampe à vapeur de mercure, et nous avons étendu nos mesures, dans l’ultra-violet, jusqu'à 200 mu. La technique de la photo-
Spectre inffarouge
DE Re 0,9 RAT 15 Cane 2.5 3 3,5 Da) Fig. IX. — Spectre d'absorption d’une solution acétonique de chlorophylle.
métrie spectrographique a déjà été décrite (V. Hewrr et R. Wursser, 1913). Elle consiste en principe à photographier le spectre des raies du mercure à travers une cuve de quartz à faces parallèles contenant tantôt le solvant — ici l'acétone — tantôt la solution — ici la solution. acétoniqu2 de chlorophylle. On
, Cherche le rapport des durées d'exposition nécessaires pour
obtenir dans les deux cas, pour une raie dorinée, le même noir-
40 RECHERCHES SUR L'ASSIILATION CHLOROPHYLLIENNE cissement sur la plaque photographique. Et on en déduit la constante d'absorption correspondante de la substance dissoute.
‘La figure IX représente le spectre d'absorption obtenu de cette manière. Les abscisses représentent lés longueurs d'onde. En ordonnées sont portées les valeurs correspondantes de la constante d'absorption K définie par la relation
ET L0SE
où |, est l’intensité incidente et I l'intensité après un parcours de 1 em. à travers la solution. MeV ÈN
Nous avons cru intéressant d'indiquer sur la figure les résultats des mesures que nous avons faites, M. V. Henn et moi, dans le domaine infrarouge, au moyen d’un spectromètre de Hizcer à prisme en sel gemme.
L'absorption des rayons infra-rouges par une solution benzénique de chlorophylle est si faible relativement à celle des “rayons visibles qu'il à fallu la représenter à une échelle 17 fois plus grande à la partie supérieure de la figure. L'absorption de la chlorophylle avait déjà été étudiée ne l'ultra-violet par Daéré et de Rocowskr (1912), dans l’infra-rouge, par DoxaT (1896) et. Van Guzix (1915), et, au point de vue des séries, par Vis (1919). Nos mesures Lo bbisteu et permettent de raccorder les résultats de ces auteurs.
23. Variations du spectre d’absorption des solutions de chlorophylle exposées à la lumière. — Lorsqu'une solution de chlorophylle est exposée à la lumière, elle vire peu à peu du vert au jaune. Il était important, pour pouvoir suivre la marche de la décomposition par des mesures spectrophotométriques, d'étudier les variations du spectre d'absorption au cours de la réaction. En traçant les spectres d'absorption suecessifs d'une solution acétonique de chlorophylle, au coeurs de l'exposition à la lumière, on obtient une série de courbes dont la figure X donne un exemple. Nous donnons dans le tableau suivant les valeurs de la constante d'absorption pour différentes longueurs d'onde. Le liquide, exposé à la lumière d'une lampe 1/2 watt 200 bougies, est une solution acétonique à 0,01 gr. 0/0. L'examen de ce tableau et surtout des courbes montre ‘une déformation progressive du spectre d'absorption initial. Tandis que la bande rouge de la CROpEIe (Air 010 mu) décroit
régulièrement, la bande Violette ie — 430 mu) décroit, mais en se déformant par suite de Pappatifen d’une absorption
Fig. X. — Variations du spectre RURALE d’une solution de chlorophylle Ê exposée à la lumière.
ultra-violette qui étale la bande vers les courtes longueurs _d’onde. Finalement on obtient un produit n’absorbant plus que
le violet extrême et l’ultra-violet.
TABLEAU IX RS Longueur Durée de l'exposition (en heures) onde Te NT CT ee (en mp) 0 48 96 PR I CAE ne nee) VU 103 — — 0,03 — AA 692 0,97 0,522 - 0,256 — — 684 1,13 — 0,312 — 0,025 683 — 0,788 — 0,110 _ 676 1,90 — 0,380 — 0,025 678 — 0,948 — — — 670 2,06 — 0,346 — Æ 663 — 0,896 — — — 661 1,59 — — — 653 1,29 — 0,176 0,011 — 652 — 0,592 — — nee 630 4,03 —. — — — 616 1,03 _ 0,145 0,041 . 0,025 589 0,74 0,354 0,075 0,044 0,025 563 0,57 0,422 0,083 0,053 . 0,100 D42 0,43 0,414 0,122 … 0,082 a 530 0,43 — — — — 324 0,40 0,396 0,152 0,113 = 511 0,36 0,458 0,232 0,197 — 498 0,23 0,532 0,288 0,196 481 0,60 0,680 — 0,182 La 482 — 0,896 — eee — 480 — 41,002 — — — 478 — 1,184 0,588 — 0,125
413 2,06 — 0,680 0,220 nn 470 oo — — 0,740 — 0,125 4168 — — 0,718 « — .— 466 : — — 0,872 — —— 463 — — 0,910 0,244 Le 458 — St 1,453 — 0,200 445 4,00 2,650 1,570 HN en 436 SR ER + 1,866 | 0,82 430 5,70 3,00 1,70 — 0,90 Al 4,40 2,95 — — 0,95 398 3,20 — ie ea 375 — — — — 0,90 365 0,60 BP a n'es Re 361 ER = — ee 0,97 350 0,50 — 1,05 339 0,23 — — | : 1,08
21. Variations du spectre d'absorption de la chlorophylle à l’obscurité. — Les solutions de chlorophylle ne sont pas absolument stables à l'obscurité. Elles évoluent:len-
tement, et suivant une marche analogue à celle de la réaction produite par la lumière. Il: en résulte une augmentation graduelle du rapport des maxima violet et rouge, c’est-à-dire du rapport de là constante d'absorption pour er — 430 my et À — 670 my. par suite de l’apparition des produits absorbant l’ultra- oles En 15 jours le rapport K,, : K;x est passé de 2,76 à 3,4. Il à’ y à pas lieu de tenir compte de cette lente évolution di la suite des expériences, à condition de préparer toujours les nome au moment de les exposer.
.- Loi de Beer. — Le dosage de ja chlorophylle par Mesure spectrophotométrique n’est possible que si lon connait la relation existant entre l’absorption et la concentration. On sait que d’après la loi de Beer, l’affaiblissement de la lumière. est proportionnel à la concentration c du milieu absorbant, c'est-à-dire que lon a :
log 2 — ecd — Kd
es étant le coefficient d'absorption moléculaire, et d l’épaisseur du milieu. La loi de Bger signifie que l’absorption.de deux solutions de concentrations différentes c, et ec, sera la même quand les épaisseurs correspondantes 4, et d, de ces solutions seront inversement proportionnelles aux concentrations, c’est-
-à-dire quand on aura :
Tout se passera’ alors comme si l’affaiblissement de chaque rayon lumineux était proportionnel au nombre de molécules absorbantes rencontrées par Jui.
* Dans une première expérience nous avons déterminé F absorption pour des concentrations respectivement égales à 1, 0,5 et 0,25, et pour une épaisseur de { cm. constante. Nous avons obtenu :
Concentration. . . SEE { 0,5 0,25 Constante d'absorption K su 0,696 0,386 0,218 OR RUE PRES 0,696 0,772 . 0,872
Le coefficient n'étant pas constant — il croit pour les gran-
des dilutions —— la loi de Beer ne s applique pas aux solutions acétoniques de chlorophylle.
Nous avons effectué de nouvelles expériences en solutions acétonique et alcoolique. Leurs résultats sont représentés dans la “figure XI, où la plus petite courbe correspond à la solution eo que. Les concentrations sont en abscisses et les constantes d'absorption en ordonnées. Si la loi de Beer s’appliquait les
points devraient $e trouver sur des droites. . K LL] 03 e Le 0.2} ES ol cal © DT ns 16 7 10 15 : 20
Fig. XI. — Variation de la constante d'absorption avec la concentration. Courbe supérieure : solution alcoolique.
Courbe inférieure : solution acétonique.
Toutefois les écarts à la loi de Bger ne sont pas si grands qu'ils ne puissent être négligés quand on détermine spectrophotométriquement les vitesses initiales de destruction des “into SApOrsee à la lumière.
26. Choix des sources de lumière. — Nous avonsemployé conne source de lumières blanche, rouge et verte, une lampe 1/2 watt 200 bougies. Pour obtenir un rayorinement intense de lumière violette, nous avons eu recours à une lampe à vapeur de mereure en quartz, du type Westinghouse Cooper Hewitt fonctionnant sous 75 volts et 3 à 4 ampères. On sait que cette lampe à une émission sélective intense dans le violet, pour les raies 435,8, 407,8 et 404,6 mu:
27. Préparation des écrans. — Trois régions du spectre ont été séparées au moyen des écrans suivants, contenus dans une cuve à faces parallèles de 4 cm. d'épaisseur :
1° Une solution de bichromate de potassium à 40 gr. pour
1.000 qui arrête les radiations de longueur d'onde inférieures à 960 my.
2 Une solution de chlorure euivrique à 12 gr. pour 1.000 transparente entre 580 et 460 mu.
3° Une solution de sulfate de cuivre ammoniacal à 11 gr. pour 1.000 qui arrête les radiations de longueurs d’onde supérieures à 490 mu.
Chacun de ces écrans a été étudié au spectrophotomètre. Le _ tableau suivant indique les valeurs de la transparence exprimée en 0/0 de l'énergie incidente.
ES
Les deux premiers écrans étaient interposés entre la lampe 1/2 watt et la solution exposée ; l'écran de sulfate de cuivre, entre la lampe à vapeur de mercure et la solution, pour éliminer les radiations jaunes et vertes de arc.
28. Détermination de la vitesse de décoloration. — On a vu que l'action de la lumière sur les solutions de chlorophylle dans des: solvants neutres peut être suivie à l'aide du spectrophotomètre. Elle se traduit par une disparition de la bande d'absorption située dans le rouge et la formation de produits absorbant le violet extrême et l’ultra-violet. L'appari- . tion de ces produits complique la modification de p absorption
dans la région violette, en compensant plus ou moins la disparition de la grande bande de la chlorophylle située dans cette région du spectre. Il est donc nécessaire, pour suivre la vitesse | de décomposition de la chlorophylle, d PHEGRIEE des mesures dans la région rouge.
\ Pratiquement nous avons k suivi la décroissance du maximum d'absorption correspondant à À — 670 my.
Marche de la réaction en lumière rouge
La réaction sous l'influence de da lumière rouge à pu être 0 05 “suivie pendant plusieurs jours
.- jusqu'à destruction complète MAR Re de la quantité de chlorophylle a présente au début. Le tableau
Fig. XII, — R, marche de la réaction NA 1 Ltat en lumière rouge ; V, en lumière LL re se résultats violette. des mesures (fig. XIT).
NÉE
Nous n'avons pas cherché à établir rigoureusement l’ordre de la réaction par suite des écarts à la loi de Beer. Ces écarts, négligeables quand il s’agit de comparer des vitesses hilales comme il sera fait dans la suite, deviennent importants quand les déterminations s’élendent sur de larges différences de con-
_Centration. Toutefois, si l'on s’en tient au début de la réaction, on peut admettre : | K 2 et la in (3) devient si la réaction est unimoléculaire, ñn étant ie à 1 :
c'est-à-dire que la vitesse pprnee à l'énergie absor-' bée. ‘Or on obtient, en mesurant graphiquement les vitesses et
calculant l'énergie absorbée d’ après la constante K :
TABLEAU XIL.
jm
: Temps (en jours) er TON TO SUE ES 4
Mae son lee el di laliile |S lss
| Energie absorbée = RU | “ee 041 0,28 0, 20 | 0,14 | 0,08 po has anlzs es ss
30. Marche de la réaction en lumière violette. — La marche de la réaction est différente en lumière-violette, comme le montrent les chiffres suivants ‘qui représentent les valeurs de K, toujours mesuré pour À — 670 my (courbe V de la fig. XI) (1).
Temps (enheures). 0 3 5 9 15 ai K Ho te ue. 2 0,40 0:38 0,34 0,29;0,27::% 0,26
Au bout de 9 heures, dans les conditions de l’expérience, la réaction est complètement arrêtée. Les produits de la réaction qui, nous l'avons vu, absorbent fortement l'extrémité violette du spectre ralentissent la destruction du pigment.
31. Proportionnalité à la puissance incidente. — Nous avons vérifié la proportionnalité à la puissance ineidente P, en faisant varier la concentration d'une solution de bichromate de potassium ou de sulfate de cuivre interposée entre la source et la chlorophylle. Les résultats ont été les suivants. ï
(4) Les ordonnées de la éourbe V ont été réduites de moitié et les abseisses multipliées par 8, relativement à celles de la courbe R.
TABLEAU XII
Lumière rouge Lumière violette Ve (D) (EM P> v DALPe 10 45 4,5 10 30 3,0 8 36 4,5 9 275 3,05 5 22 4,4 rl 21 3,0 2 9,8 4,9 3 l 9,4 3,13 1. 3,9 3,9. ! PANNTARS 4 A
Les puissances P, étaient mesurées directement avec la pile thermoélectrique. Les vitesses v sont proportionnelles aux diminutions de la constante d'absorption au bout de 1 heure d'exposition.
32. Comparaison de l’action des lumières rouge, verte et violette. — Il résulte de ce qui précède que pour comparer
TABLEAU XIV
Constante d'absorption pour À = 670 mu
Temps Ne © © 2° © ss en lumière rouge en lumière verte en lumière violette À >> 560 mu À — 580-460 mu 1 <7 400 mu heures NÉ re UE PT DRE ES EN ÉTÈ cren [ I HT Ï Il JE [ Il [T 0 0,460! 0,458! 0,456! 0,461! 0,460! 0,458 0,460 0,45810,457 il 0,422! — 0,4301 — | — 2 | 0,388] 0,390! 0.389] — ie RAR DE EE LA ARRRNS ANA T 3 0,352| — — — — —— 0,380! 0,37810,380 4 0,318 — — — —— — 0,361| 0,360! — ds) 0,284! 0,280! 0,281] 0,456! 0,457| 0,456| 0,341| 0,33810,340 6 0,248| — 0,246| — — "| — 0,324| — — 7 0,212! 0,240| — — — — | 0,310! — |. — 8 0,480! 0,180! 0,176] 0,453] — — 0,296| 0,30010,298 9 0,453| 0,453! 0,453] 0,290! 0,29010,292
les vitesses de décoloration de la chlorophylle sous l 0) des diverses lumières il faudra ne tenir compte que-des débuts de la réaction et comparer seulement les vitesses initiales. Le . tableau ci-dessus indique le résultat de nos expériences, toutes les mesures de la constante d'absorption étant effectuées pour la longueur d'onde À — 670 mu.
On déduit de ces chiffres les nombres suivants proportionnels aux vitesses initiales.
PE CR : Lx) ! CE « En lumière rouge lumière verte lumière violette A5 1,25 30:
33. Méthode de mesure de l'énergie absorbée. — Nous avons déterminé directement l'énergie absorbée au moyen d'une pile thermo-électrique. Le dispositif était le suivant :
… Une pile thermo-électrique de Rusens formée de 20 éléments fer-constantan, était connectée avec un galvanomètre HARTMANN
et Braun de résistance intérieure égale à 6,5 ohms. Cette résis-
tance est sensiblement égale à celle de la pile Rusens. Les solutions de chlorophylle étaient contenues dans les mêmes cuves à faces parallètes utilisées pour l'exposition à la lumière. La source employée et Les écrans interposés étaient également les mêmes que dans les mesures de vitesse de réaction. Dans ces conditions il suffisait de faire une mesure de déplacement du spot avec interposition de la cuve contenant la chlorophylle, puis d’une cuve semblable contenant le solvant pour avoir une détermination de l'énergie absorbée. Les mesures Que donné les résultats suivants :
TABLEAU XV
Rouge Vert Violet
CG
Déplacement du spot avec chlorophylle . 1.250 mm.| 15 mm.| 3 mm. Déplacement du spot sans chlorophylle . . [300 417 32
Energie absorbée (en valeur rélative)
“ Dé | \
34. Von de la checob tie à avec la longueur d'onde. — Nous pouvons maintenant calculer la vitesse de décoloration produite par une même quantité d'énergie absorbée et en déduire la susceptibilité photochimique, pour les trois régions du spectre étudié, d’après la relation (4).
Nous obtenons :
TABLEAU XVI
2222 à ; Rouge Vert Violet Encrgie absorbée = P,. 50 PRÈS 29 Vitesse de la réaction = ». 45 1,95 30 DD | AD 0 ÉHEG 2 1.03 Constante d'absorption = K.10,46 (1 — 670)/0,09 (1 — 520)/1,31 (à — 430) Susceptibilité phot. = 5 .| 0,41 F 0,056 1,34
Ainsi la susceptibilité photochimique varie avec la longueur d'onde d’une facon sensiblement proportionnelle à la constante d'absorption K, sauf au voisinage du minimum où elle décroit plus rapidement. Les radiations dont les fréquences correspondent aux deux bandes de la chlorophylle rouge et violette sont actives. Elles sont à énergie absorbée égale, également actives.
35. La décoloration dans les leucites. — Nous avons déjà vu que le mécanisme chimique de la décoloration dans les leucites est le même qu'en solution dans les solvants neutres, qu'il constitue à aussi une photooxydation (chapitre IF, $ 17). IL est donc vraisemblable que la loi d'action du rayonnement soit la même dans les deux cas.
Cependant Prinésaem (1881) avait obtenu des résultats coniplètement différents des nôtres, en ce qui concerne l’action des lumières de différentes couleurs sur la décoloration des leucites. IT nous à paru nécessaire d'effectuer quelques essais, au moins qualitatifs sur des végétaux vivants. Nous nous sommes
adressé à des thalles d'Uve ue qui one pour toutes les recherches photochimiques un matériel de choix. Exposés au soleil derrière des écrans de bichromate de potassium et de sulfate de euivre, les fragments irradiés par de la lumière rouge ont été rapidement décolorés (5 à 6 heures) ; les fragments irradiés par de la lumière bleue dont l'intensité est plus faible ont été aliérés beaucoup plus lentement (la destruction de chlorophylle étant au bout de 6 heures, d'environ
* 20 0/0). I serait utile de reprendre ces expériences quantitativement, sur des thalles tués préalablement pour éviter l'influence des actions abiotiques. Maïs ces simples essais qualitatifs rendent extrêmement probable que les différentes radiations agissent respectivement, sur la chlorophylle dans les leucites, suivant la même loi qu’en solution.
36. L'action protectrice des lipochromes. — Les résul-. tats que nous venons d'obtenir permettent d'examiner s'il existe où non, comme on l'a prétendu, un rôle protecteur des _ pigments jaunes (ou lipochromes) qui accompagnent la chlorophylle dans les plantes.
Parmi toutes les hypothèses qui ont été soutenues jusqu'ici, relativement à la signification physiologique des Hipochromes, * leur intervention comme protecteurs paraissait la plus admissi-
ble. En effet, l’idée d’'ENGELMANN Liu que ces pigments participent à l'assimilation du carbone n’a jamais pu être vérifiée. _Chez les Algues brunes étudiées par ENGELMANN, et qui sont . particulièrement riches en lipochromes, on constate bien un déplacement du maximum principal de l'assimilation. Mais le second maximum que l'on observe.chez les Algues vertes dans la région spectrale où les lipochromes absorbent, manque chez les Algues brunes. Il serait indispensable de reprendre quantitativement, maintenant qu'est connue (chapitre IV, $ A7) la loi d’assimilation en fonction de la longueur d'onde, une recherche sur des algues contenant très peu de chlorophylle et beaucoup de lipochromes, et de comparer les courbes obtenues avec ces algues aux courbes normales. Cette recherche pourrait aussi être effectuée sur, des feuilles pauvres en chlorophylle, à condition de déterminer l'absorption de ce pigment
et de ceux qui l'accompagnent (PRE et pigments solubles dans l’eau).
Le seul travail qui se rapproche de ces conditions, celui de Encezmanx (1887) sur les feuilles jaunes de Sambucus nigra var. aurea, ne montre aucunement une courbe d’assimilation ,s’élevant quantitativement dans la région d'absorption des lipochromes, comme l’exigerait leur intervention.
Quant aux expériences sur l'assimilation globale des feuilles étiolées on n’en peut ürer aucune indication sur le rôle des lipochromes dans l'assimilation (1). On peut dire que tout ce que l’on sait jusqu'ici infirme lhypothèse d'une fonction assimilatrice des lipochromes. |
Le rôle de la carotine dans les processus respiratoires des plantes, suggéré par ArnauD (1889), ne parait pas mieux fondé. Dans les expériences récèntes de Wiisrærrer et Srozz (1918) le dosage des pigments n'a décelé aucune variation après une respiration accélérée -
Il est au contraire certain que ces pigments diminuent la vitesse de photooxydation. En effet, les lipochromes absorbent . fortement des radiations bleues et violettes, que nous savons être actives sur la chlorophylle. Des expériences directes de
D. Iwaxowski (1913) ont montré que la lumière détruit plus
rapidement des préparations colloïdales de chlorophylle en l'absence qu'en présence des lipochromes.
Toutefois, lorsqu'on parle d’un rôle protecteur des lipochromes, on entend implicitement que ce rôle est favorable à la plante.
Nous allons montrer qu'au contraire il est. tout à fait illusoire. D'abord il est. compensé — pour employer un langage finaliste — par une diminution de l'intensité de l'assimilation, les radiations absorbées par les lipochromes étant actives dans le phénomène chlorophyllien. D'autre part, lorsqu'on calcule le ralentissement exercé par les lipochromes, du fait de leur absorption, sur la photooxydation de la chlorophylle, on obtient
une valeur qui ne dépasse pas 6,5 0/0. Pour faire ce calcul
nous avons envisagé le cas d'un thalle d'U/va lactuca. Nous
(1) Ces expériences (Ko, 1906, Moriscu, 4905, Sramr, 4906, Irvinc, 4940, WiccsrærtTer, 1915, Bricés, 4920) font intervenir des facteurs multiples.
avons pu en effet (chapitre IV, $ 43) déterminer directement
l'absorption des divers pigments dans ce thalle mince qui se
prête remarquablement aux mesures spectrophotométriques. Nous pouvions donc connaitre le pouvoir absorbant À; pour
. chaque longueur d'onde : |
1° De la chlorophylle seule ;
2° Des lipochromes seuls ;
30 De la somme chlorophylle + lipochromes.
TABLEAU XVII
: La -Chlorophylle seule
Na Chlorophylle Lipochromes ne no chien À —.
A; A E; A; : 2 ARS 0 0 0,05 30,0 0,07 41,3 0,12 70,8 0,45 247,9 0,48 264,0 0,41 209 ,1 0,44 224,4 0,49 225 ,4 0,51 234,6 0,40 470,0 0,54 22975 0,41 157,8 0,75 288,8 0,37 129,5 0,65 227,5
es
Lanezey (1903) a d'autre part déterminé la courbe de répartition de l'énergie dans le spectre solaire. On peut donc pour chaque longueur d'onde connaitre l'énergie absorbée en multipliant le pouvoir absorbant À; par l'énergie solaire E;. La courbe tracée en portant le produit A;.E, en ordonnées et les longueur d'onde X en abscisses limite une surface proportionnelle à l'énergie absorbée. En tracant les trois courbes correspondant à la chlorophylle seule, aux lipochromes seuls et à leur totalité, il suffit de mesurer les aires décrites par ces courbes pour avoir tous les éléments du calcul. Nous savons en effet, par ce qui précède, la relation qui existe entre la vitesse de décoloration et l'énergie absorbée.
Ce calcul ne sera évidemment valable que pour la lumière directe du soleil. En lumière diffuse, plus riche en rayons de courtes longueurs d'onde, la protection des lipochromes serait plus importante. Mais l'expérience prouve que l’on n'observe de décoloration appréciable qu’à la lumière directe du soleil.
Le tableau ci-dessus indique les chiffres qui nous ont servi pour le caleul. Au dessus de 530 mu, l'absorption des lipochromes étant pratiquement nulle, les trois courbes se confondent.
La mesure des surfaces donne les valeurs suivantes pour l'énergie absorbée par la chlorophylle.
TABLEAU XVHL. ;
ro
À .. Sans En présence lipochromes de lipochromes .
; î Région violelte (1 << 460) . _. 820 , 970 Reste du spectre visible (> 460) 2.990 2,990 ‘Energie absorbée totale, . 3.840 3.560
La vitesse de destruction est sensiblement proportionnelle à l'énergie absorbée (la région du minimum étant tout à fait négligeable), on a done, du fait des lipochromes, une diminution de la vitesse de destruction qui n’atteint pas plus de 6,50 /0.
En fait, nous avons montré que le mécanisme protecteur est tout autre. H est constitué par la présence d’autres colloïdes dans le chloroplaste. Ce sont les complexes formés avec la chlorophylle qui lui confèrent sa stabilité #n vivo.
S'il existe, comme l'a suggéré F. G. Kour (1906), une action protectrice des lipochromes sur les diastases de la feuille, celle-ci “est certainement beaucoup plus importante que l'action protectrice vis-à-vis de la destruction de la chlorophylle. On sait depuis les recherches de Dowxes et Biuxr (1878) sur la zymase de levure, que ce ferment se détruit à la lumière. Browx et Morris (1893) ont établi que ia quantité d’amylase contenue dans les feuilles, aux différentes périodes de la journée semble liée aux conditions d’éclairement. On sait enfin (A. CnaucHarT, 1920) que les radiations qui agissent le plus activement sur les diastases sont les radiations de courtes longueurs d'onde, c’est-à-dire, pour Le spectre solaire, précisément celles. qui sont absorbées par les lipochromes. Ces pigments absorbent fortement les radiations violettes comprises entre 550 et 400 mu. Dans cette région, leur présence entraine donc une dimiqution notable de l'énergie lumineuse, capable d’agir sur les diastases. En effet chlorophylle et-lipochromes se comportent comme des écrans quiatténuent la lumière.-Dans la région bleue du spectre, la chlorophylle seule absorberait 1,3 fois moins d'énergie que la totalité des pigments.
Mais toutes ces hypothèses sur. lés fonctions des lipochromes semblent n'avoir d'autres bases que le souci finaliste de leur faire Jouer un rôle avantageux pour le végétal. En fait, la physiologie de ces pigments ne pourra ètre écrite qu’ après en avoir étudié les conditions d'existence et les variations quantitatives: ©
IS semblent devoir être considérés, provisoirement, comme des substances de déchet. Par leur constitution hydrocarburée ils se rapprochent de ces corps, comme le pétrole et l’ambre, qui, véritables fossiles de la chimie organique, selon l’expression de M. G. UrBain (1919), nous indiquent vers quelles formes stables évoluent les constituants des êtres vivants. À cause de leur stabilité chimique, ils ne peuvent pas être réassimilés . directement par la plante. Des travaux récents de l'Ecole américaine montrent qu'ils passent sans altération à travers les
organismes animaux (LEROY 8: Parme et C 5. H. EGkLES, 1912). C'est la lumière qui intervient dans les dre pour réaliser, lentement d’ailleurs, une combustion, sans doute incomplète, dont les produits peuvent alors être réutilisés par le végétal.
Si l'on admet que la chlorophylle se forme aux dépens des sucres, elle ne peut prendre naissance que par des processus réducteurs. On peut penser que les pigments jaunes des chloroplastes apparaissent au cours de ces réductions. On concevrait ainsi la constance relative des rapports entre la chlorophylle, la carotine, et la xanthophylle dans les leucites. Un régime s'établirait entre la destruction de la chlorophylle, sa formation, et la production des lipochromes. Les vitesses de ces diverses réactions régleraient la proportion des quantités des divers pigments présents dans la feuille. Cette hypothèse paraît plus admissible que celle de Lusimenko et Monreverne (1913) qui fait dériver Les lipochromes de la chlorophylle par oxydation sous l'influence d’oxydases. GuizziermonD (1919) a récemment apporté des faits Histologiques contre cette théorie qui ne semble pas chimiquement fondée.
Laissant de côté toute hypothèse, nous conclurons que les lipochromes ne protègent que dans une mesure infime la chlorophylle contre la photooxydation mais réduisent d’environ 30 0/0 la vitesse de destruction des diastases par la lumière.
: Les calculs qui nous ont conduit à ces résultats nous servi- .ront encore, au cours du prochain chapitre, pour déterminer dans quelle mesure les lipochromes ralentissent l’action photosynthétique des radiations qu'ils absorbent.
CHAPITRE IV
1 ACTION DES RADIATIONS DE DIFFÉRENTES LONGUEURS D'ONDE SUR L'ASSIMILATION CHLOROPHYLLIENNE
37. Principe de la recherche. — Nous avons signalé au début de ce travail que l'étude des relations entre la vitesse des réactions photochimiques et la fréquence des radiations actives constituait le meilleur procédé d'analyse dont nous disposions
, jusqu'ici pour la connaissance de ces réactions. En particulier, chaque fois que l'intensité du phénomène photochimique pourra être considérée comme proportionnelle à l'énergie incidente, et que le corps sera réparti de façon homogène dans toute l’épais- ‘seur de la couche traversée par la lumière, on devra rechercher si la Loi d'absorption photochimique s'applique. Toutes les recherches expérimentales ont confirmé, sinon la validité quantitative de cétte loi, au moins un accroissement de la susceptibilité photochimique chaque fois que la constante d'absorption du système augmente. Dans un système à deux bandes d'absorption, comme le système chlorophÿllien, nous pourrons nous attendre à ne trouver qu'un seul maximum de la susceptibilité. 11 y aura lieu, dans ce cas, de chercher une interprétation chimique analogue à celle que nous avons proposé pour la décomposition de l’aldéhyde acétique ($ 5). Si nous obtenons une relation différente, par exemple un maximum de la susceptibilité photochimique dans une région de minimum d’absorption, nous pourrons conclure que la vitesse de la réaction ne dépend. pas seulement de l'absorption de la chlorophylle, mais
d'un autre facteur dont la valeur n’est pas la même pour toutes les régions du spectre. |
Il est légitime de soumettre à cette analyse. l'assimilation chlorophyllienne. Dans ce cas, les deux conditions nécessaires pour l'application de la loi d'absorption photochimique semblent suffisamment remplies.
1° On sait (S 19) que les grains de chlorophylle sont répartis: de facon homogène dans toute la masse : des leucites. Dès lors la loi de décroissance
P — Pe-K
peut s'appliquer à la lumière qui traverse une épaisseur AL leucite.
2 La proportionnalité à l'énergie incidente a été vérifiée par de nombreux observateurs, en lumière totale. C’est ainsi que Renke (1883) trouva, en comptant le nombre de bulles dégagées par un rameau d'Elodea dans de l'eau de source additionnée de CO?, que la vitesse de l'assimilation augmente pronl à l'intensité quand celle-ci passe de 1/24 à 1/2 de la lumière directe du soleil. BLackman et Sutra AE inter- . prétant les expériences de Panranezzi (1908) ont montré qu entre 1/36 et 1/4 de l'intensité du soleil, Ecopra assimile proportion nellement à l'énergie reçue. Il ne faut évidemment pas dépasser les intensités au delà desquelles d’autres facteurs de Passimilation, tels que la teneur en CO° du milieu, Himitent le . phénomène. Toutes nos expériences seront faites pour de très faibles intensités, au plus 1/3 de l'intensité de la lumière diffuse du jour (1). ; ;
38. Résultats des travaux antérieurs. Les premiers expérimentateurs qui étudièrent l’action des diverses radiations sur l'assimilation chlorophyllienne se contentèrent ordinairement d'exposer des fragments de plantes à la lumière du soleil en interposant des écrans colorés. C'est ainsi que Dausexy (1836), Grorz et Grariozer (1851), Sacs (1864), Carrerer (1868), Dear- RAIN (1869) virent que l'assimilation était particulièrement
(4) Il est regrettable que des expériences analogues n’aient pu être encore effectuées avec des rayonnements monochromatiques.
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intense dans la partie la plus réfrangible du spectre. Timiriazerr (1869) précisa le premier que Le maximum d’assimilation était situé dans la région rouge, et non dans le jaune, comme on:le croyait depuis Dauseny, et comme Drarer (1844), puis Prerrer (1871) et Murzen (1872), “employant au lieu d'écrans la méthode de décomposition par un prisme, crurent l'établir. Timrmrazerr en 1876 reprit ces expériences et, inspiré para travail classique de Mezcon, montra que les fentes dont s'étaient servis ces _expérimentateurs étaient trop larges pour donner un spectre pur. Afin d'obtenir des images aussi monochromatiques que possible, il compensa la diminution d'intensité qui résulte'de la petitesse de la fente en employant un héliostat de Foucaucr avec un très large miroir et en perfectionnant son matériel d'analyse gazométrique. Il-établit ainsi la position du maximum entre les raies B (x 6874) et C (À — 656%z) de Fraunuorer. Après plus de quarante ans, on n'a pas mieux fait au point de vue expérimental. Et ce sera pour nous une grande satisfaction de montrer que le résultat, en apparence paradoxal, auquel nous aboutissons, peut être partiellement calculé à partir des chiffres de Truimra- LEFF.
Six ans plus tard, EnGermanx (1882) imagina le procédé extrêmement sensible pour déceler le dégagement d'oxygène qui consiste à observer au contact d'une algue filamenteuse le mouvement de bactéries aérobies : en l'espèce, Bacterium termo, la bactérie ordinaire de la putréfaction. Grâce à cette méthode, d’ailleurs très sujette à caution, il mit en évidence (1883) outre le maximum déjà connu, un second maximum au voisinage de la raie F (À = 486") de Fraunaorer. L’existence du nouveau maximum fut confirmée par Konz (1897) au moyen de la méthode des bulles et par Timirrazerr (1904), au moyen de l'analyse volumétrique. Mais elle fut niée par Reike (1884) et par Prerrer (1871). Récemment encore, DANGEARD (1911) par une méthode, il est vrai, indirecte, n’a pas retrouvé ce Maximum.
Dans toutes Les recherches que nous venons de citer, la relation obtenue entre la fréquence des radiations et leur pouvoir assimilateur, était tout à fait contingente. Elle dépendait de la répartition de l'énergie dans le spectre solaire ou plus exactement dans la lumière du jour (rayons directs du soleil +
rayons réfléchis par la terre + lumière du ciel). Le premier, Prizueux (1869) comprit qu'il fallait tenir compte de cette répartition et comparer les vitesses d’assimilation pour des intensités égales des rayonnements de diverses couleurs. Malheureusement, il confondait, comme le fit remarquer Sacas (1872), égalité d'intensité lumineuse avec égalité de quantité d'énergie. Exésimann (1884), par des mesures microspectrophotométriques, tenta de prouver la proportionnalité de l’assimilatton à l'énergie absorbée par les pigments.-Mais sa méthode des bactéries ne peut être aucunement considérée comme quantitative. Le premier travail véritablement bien conduit est celui de Kai ct Minor (1909). Dans ce travail, on compare l'assimilation en présence de trois groupes de rayons, produisant sur.une pile thermoélectrique un échauffement identique. La lumière solaire est filtrée au moyen d'écrans en verre coloré de so u. GEN. pour les régions rouge (x >> 608") et bleu (x < 524%). Une région verte (512-524) est délimitée au moyen d’une solution constituée par un mélange de chromate de potassium et d'oxyde de cuivre ammoniacal. Cette solution n’a malheureusement pas été soumise à l'examen spectrophotométrique. Les rayons infrarouges et ultra-violets sont arrêtés par une épaisseur d’eau contenant des traces de KGr°07 et CuSO'. L'énergie de chacun des trois faisceaux colorés est déterminée au moyen d’une pile thermoélectrique de Rusexs, connectée’ avec un galvanomètre de Déprez-n'ArsonvaL. La méthode de mesure de l'assimilation est par contre beaucoup moins satisfaisante, Kuiee et Minor se sont contentés de compter le nombre de bulles de gaz dégagés par des rameaux d'Elodea Canadensis. Or il semble bien que si cette méthode donne des indications valables quand il s’agit de valeurs de l'intensité de l’assimilation ässez voisines, il n'en est plus de même quand il faut comparer une assimilation intense à une autre beaucoup plus faible. Quoi qu'il en soit, la lumière rouge et la lumière bleue, à intensités égales, agissaient de façon sensiblement identique. Par contre la lumière verte, même plus intense, ne produisait qu'une assimilation négligeable.
Ce dernier résultat paraît assez surprenant ; quand on se reporte aux Fe si précises de TimiRtAzerF, on trouve que pour la raie. E, c'est-à-dire pour À = 5927, déssnieHon est à peine de do se inférieure à sa valeur maxima dans le rouge
an x
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pour une même intensité lumineuse. Il était inattendu de trouver entre 524 et 512"x une valeur aussi minime que celle indi-
. quée par Kuiep et Miper. Pour cette raison, et parce que, dans leurs expériences, l'énergie absorbée par la chlorophyllen’était pas connue, il devenait indispensable de reprendre la question. UrsPruc (1918) en mesurant les quantités d'amidon formées par les diverses radiations, trouve, contrairement aux expérimentateurs précédents, un maximum dans la région rouge du _ Spectre, puis une décroissance lente jusqu'au violet en passant par une série de maxima secondaires. Mais dans ces expériences, l'assimilation n'est pas déterminée directement; l’action des rayons violets sur les diastases peut intervenir dans la mise en réserve des hydrates de carbone sous forme d’amidon; il ‘convenait de faire des mesures directes de la consommation de CO®. | | :
. Les expériences qué nous allons décrire nous ont conduit à des résultats tout différents.
39. Schéma des expériences. — Il nous faut connaitre d'une part les vitesses v,, v,, v, de l'assimilation sous l’action de rayonnements de diverses longueurs d'onde, d'autre part les quantités d'énergie absorbées P,, Pa, Pa.
1° Trois régions du spectre ont été étudiées, comme il a été fait pour la destruction photochimique de la chlorophylle, Ces trois régions ont été séparées par des écrans, 1, 2, 3, de transparence déterminée au spectrophotomètre. :
2% Des fragments d'égale surface découpés dans le thalle d’une même algue sont exposés derrière les écrans. L'intensité de l'assimilation est mesurée pour chaque fragment au moyen d'une méthode nouvelle imaginée par Lors et OsrerHouT. On obtient ainsi les vitesses d’assimilation.
‘3° En même temps que l'assimilation est mesurée, on détermine l'intensité du rayonnement qui traverse chaque écran. Pour cela, on expose à côté du fragment de thalle, une petite
cuve contenant une solution acétonique de chlorophylle, dont la vitesse de destruction sous l’action des trois lumières, a été précédemment déterminée (chapitre ID). On connait donc les énergies imcidentes P,,, Po, Pos
4 On a choisi une algue dont le thalle se prête à une déter-
mination spectrophotométrique directe de la courbe d'absorption du pigment. On connait done pour chaque longueur d'onde, le pouvoir absorbant de ce pigment. Il suffit pour calculer l'énergie absorbée derrière les écrans 1, 2, 3, de multiplier Ps Po, Pos par les pouvoirs absorbants A; de toutes les lon-
‘gueurs d'onde comprises dans chacun des intervalles 1, 2, 3. En portant en ordonnées ces produits, et en abscisses les longueurs d'onde correspondantes, les aires décrites dans les intervalles 1,2 et 3 sont proportionnelles aux énergies absorbées PER el.
40. Description des écrans. — Les écrans sont les mêmes que ceux qui ont été décrits précédemment (Chapitre I, S 27). Ils sont constitués par des cuves à faces parallèles de : 2 em. d'épaisseur, renfermant une solution de bichromate de potassium, de chlorure cuivrique, où de sulfate de cuivre ammoniacal. Ces écrans ont été examinés au spectrophotomètre. Le tableau suivant indique leurs transparences T, exprimées en 0/0 de l'intensité imcidente.
TABLEAU XIX
Bichromate Chlorure’ Sulfate de cuivre de potassium de cuivre ammoniacal
D 'ÉRRRRR. | P C C
Transparence À Transparence À Transparence
Les trois régions limitées par ces écrans sont : 1° Une région rouge à partir de 5604 ; 2 Une région verte de 560 à 4602 ; 3° Une région violette à partir de 4602,
Al. Mesure de la vitesse d’assimilation. — La nécegsité de connaître le spectre d'absorption de la chlorophylle dans les leucites mêmes imposait d'étudier l'assimilation sur des végétaux assez minces pour se prêter à un examen direct : le thalle d'une Algue verte, Ulva lactuca, remplit parfaitement cette condition ; il présente en outre Hate d'offrir des surfaces
. lisses assez considérables pour qu'on put y découper des fragments réguliers, d’aire rigoureusement déterminable. Parmi
les procédés de mesure de l'assimilation applicables aux plantes submergées, le plus fréquemment employé consiste à compter le bre de bulles de gaz qui se dégagent sous
l'action de la Iumière, comme l'inagina Rene (1884). Sans
nier que Ià méthode des bulles puisse dans certaines conditions rendre de réels services, on ne peut s’y fiér dans tous les cas où l’on désire comparer des intensités d’assimilation très différentes. Quand l'assimilation est faible, l'oxygène formé peut se dissoudre entièrement dans l’eau et aucune bulle n’apparaître.
C'est sans doute à cette cause qu’est due la surprenante fai-
blesse de l’assimilation en lumière verte, constatée par Kwiep et Minper dans leurs expériences et qué nous avons déjà signalée. Brackman et Suirs (1911) ont imaginé une méthode beaucoup
: plus sûre. Elle consiste à utiliser un courant constant d’eau P
chargée de CO? qui baigne la plante étudiée. On dose la teneur en CO? dé l'eau avant et après le contact avec la plante ; on retranche de cette différence la quantité de CO? trouvée dans le gaz qui se dégage de l’eau sous forme de bulles. Enfin on Ne le CO? calculé pour la respiration. On a ainsi la mesure
- de l'assimilation.
Cette méthode excellente présentait toutefois le gros inconvénient d'exiger un dispositif compliqué, difficile à se procurer dans un laboratoire maritime. La méthode que nous avons employée consiste à doser le CO? disparu par un procédé colorimétrique imaginé par Osrerrour et Haas (1918). IL repose sur l'observation suivante : Los et Osrennout remarquèrent que certaines algues marines, quand elles sont exposées à la lumière, rendent l’eau de mer plus alcaline. Les plantes enlévent aux bicarbonates une certaine quantité de CO?, Ia teneur en carbonates augmente, et avec elle la concentration en ions
HO-— de l’eau de mer.
64 RECHERCHES SUR L'ASSIMILATIGN CHLOROPHYLLIENNE
Pour mesurer le degré d’alcalinité, on additionne l’eau de mer d'une trace d'indicateur : 10 gouttes de solution alcoolique saturée de phénolphtaléine pour un litre d'eau de mer. On peut ajouter l'indicateur soit au début des expériences, soit après
l'exposition. OsternouT et Haas n’ont vu aucune modification
due à l'indicateur dans la marche de l'assimilation. Il est donc plus simple d'ajouter la phénolphtaléine au début ; il suffit alors de noter le temps nécessaire pour atteindre un virage déterminé ; on a directement un chiffre inversement proportionnel à la vitesse de l'assimilation. |
Pratiquement, les expériences étaient disposées de la façon suivante : sur une Ulve, recueillie autant que possible le jour même, n'ayant en tout cas pas séjourné plus de 24 heures dans l'aquarium, on découpe trois fragments d'égale surface (1 em. X< 3 cm.). Ces fragments sont frottés sous un courant d’eau de mer pour détacher de la surface les algues microscopiques qui pourraient y être fixées, puis disposés dans des tubes de verre remplis d'eau de mer phtaléinée et soigneusement bouchés. On place ces tubes dans une boîte percée de fenêtres devant lesquelles ont été posés les écrans. Etle tout est exposé à la lumière diffuse, afin d'éviter l’échauffement et l'excès de lumière qui tuent rapidement les Ulves. Un tube de verre identique à ceux qui contiennent les fragments de thalle est rempli d'eau de mer phtaléinée légèrement alcalinisée : il sert d'étalon. On note les temps au bout desquels les différents tubes atteignent une coloration identique. Avant et après chaque Pxpérience on RICHES la température de l’eau de mer et l'on s'assure qu'ellé n’a pas subi de variation appréciable.
On sait que lés lumières de différentes couleurs agissent différemment sur la respiration. Bien que les quantités de CO? dégagé par la respiration soient une faible fraction (environ 1/10) du CO? absorbé dans le phénomène de photosynthèse, il était nécessaire de s'assurer que cet effet était véritablement négligeable. Pour cela trois tubes contenant chacun un fragment d'Ulve, de l’eau de mer phtaléinée légèrement alcaline (1) et une goutte de chloroforme, étaient placés devant les écrans
(1) I suffisait de prendre de l'eau de mer phlaléinée, contenant un fragment de (halle, et de l’exposer pendant quelque temps au soleil.
DAME
ses
ACTION DES RADIATIONS SUR L’ASSIMILATION 65 rouge, vert et violet. Après 7 heures d'exposition à la lumière, le tube exposé à la lumière violette présentait une coloration légèrement plus faible que les deux autres : cette expérience vérifiait le fait connu que la respiration est moins ralentie par les radiations les plus réfrangibles. Elle montrait en même temps que l’on n'aurait pas à tenir compte de cet effet, les durées d'exposition en lumière violette et rouge n'ayant jamais excédé 4 heures.
42. Mésure de l'énergie incidente. — Pour mesurer l'énergie incidente traversant chaque écran, la méthode la plus simple eût consisté, comme il avait été fait dans les expériences déerites au chapitre IT, à employer une pile thermoélectrique. Mais pour ces nouvelles recherches, effectuées au laboratoire de Roscoff, je n’ai pu disposer de l'installation nécessaire. J'ai eu recours à un procédé indirect, mais non moins précis : J'ai utilisé comme actinomètre la réaction produite par la lumière sur les solutions de chlorophylle, réaction dont la cinétique avait été déjà étudiée. Pour les trois régions spectrales découpées par les écrans, on sait quelle sera la vitesse de destruction d’une solution acétonique de chlorophylle de concentration donnée, en fonction de l'énergie ineidente. En effet nous avons vu ($ 32 et 33) que pour les énergies incidentes :
Rouge Vert Violet 300 : 17 32
les vitesses de destruction d’une solution à 0 gr. 02 0/09 étaient respectivement :
45 1,95 30 soit PS p; PE 6,57 13,6 1,06
P, étant la puissance incidente de chaque faisceau coloré.
. En même temps que la mesure de vitesse de l’assimilation, on faisait une détermination de vitesse de destruction de la solu- ‘tion acéfonique de chlorophylle. Cette solution était placée
A b 7e A x & dns des cuves à faces parallèles de 1 cm. d'épaisseur, à
‘l'intérieur d’une boite percée de fenêtres munies d'écrans identiques à ceux interposés devant les algues. | La solution était préparée à l’aide d’une solution plus concentrée conservée à l'obscurité. Au moment de l'expérience on l’amenait, par dilution avec de l'acétone, à avoir pour À = 670"x une constante d'absorption égale à K — 0,460.
43. Détermination du spectre d'absorption de la chlorophylle dans les leucites. — Cette détermination présente de grosses difficultés. Faute de les avoir vaincues, là suggestion de Jamin, reprise par Brcourrez et par Lomuez, que les radiations qui agissent le plus activement dans l'assimilation sont celles qui sont le plus absorbées par la chlorophylle, n a pu être jusqu'ici soumise à une vérification expérimentale satisfai-
sante.
IL faut en effet obtenir avec exactitude le spectre d’absorption de la chlorophylle dans les leucites. D'abord parce que ce spectre peut différer — et nous verrons qu'il diffère — de celui des solutions de chlorophylle ; de plus, comme la loi d’absorption est exponentielle, le rapport de l'énergie absorbée dans deux régions spectrales. À et B ne dépend pas seulement du rapport des constantes d'absorption mais aussi de leurs valeurs absolues dans ces deux régions. Si dans la région A l'absorption est si forte que, pour une concentration donnée, la presque totalité du rayonnement est absorbée, pour une concentration plus élevée l’énergie absorbée dans cette région n’augmentera plus
tandis que dans la région B elle continuera à s’accroître. Ainsi le rapport des énergies absorbées variera. Il importait done de connaître l'absorption K de la chlorophylle in vivo pour les diverses radiations. On ne pouvait pour cela utiliser, comme le fit Timiriazerr, Les données obtenues par la spectrophotométrie des solutions de chlorophylle. Les expériences suivantes prouvent à quel point ces données sont inutilisables.
Nous avons comparé l'absorption de la chlorophylle dans une feuille à celle d’une solution de cette chlorophylle ayant par centimètre carré même teneur en pigment qu'un centimètre carré de feuille. Pour éviter la cause d'erreur due au déplacement des bandes, les mesures étaient effectuées au maximum même, à 670" pour la solution, à 680"z pour la
feuille. Les déterminations furent faites avec un spectrophotomètre de Hurner à très faible dispersion, mais à:très grande
* luminosité. Nous procédions de la façon suivante :
Une feuille (Spinacia oleracea) est placée entre deux plaques de verre devant la fente supérieure du spectrophotomètre. Devant la fente inférieure, on interpose des lames de gélatine serrées également entre deux plaques de verre et en nombre suffisant pour compenser dans la région verte (X — 5492) l'absorption non sélective de la feuille due aux pertes par réflexion sur les membranes et les granules rencontrés par la lumière. La chlorophylle n’absorbant, que très faiblement au voisinage de 540"y, la perte de lumière mesurée au spectrophotomètre pour cette longueur d'onde représentait les pertes par réflexion. Nous admettions que cette perte était égale pour 540 et 680"z. Des mesures faites sur des thalles décolorés d'Ulve montrent qu'il en est bien ainsi ; dans cet Imtervalle relativement étroit de longueurs d'onde, l'inégalité de diffusion des diverses radiations est négligeable relativement aux absorptions (1) mesurées. C’est ainsi que nous avons trouvé :
Me Gi 567. 899 ATI A60- AT K=2 1,10. 0,95 : 0,99 1,01 0,99 1,01
‘ Le tableau suivant donne d'une part les absorptions de la
TABLEAU XX
Absorption Absorption dans la feuille en solution acétonique
(1) L'absorption K, dans toutes les mesures qui suivent, est définie par la relation [ = 1,.10-K,
feuille pour À —= 6804 ; d'autre part les absorptions de la solution équivalente de chlorophylle dans l’acétone, pour À — 670"; on voit qu’une même quantité de chlorophylle absorbé beaucoup plus à l’état dissous que dans les chloroleucites.
Un phénomène analogue peut être observé quand on fixe de la chlorophylle colloïdale sur une pellicule de collodion. jest ainsi que nous avons trouvé comme moyennes de 5 expé-
riences :
TABLEAU XXI. j
Absorption Absorption en solution par la pellicule dans l’éther 51 s 64 96 65 : 55 64 36 64
Au contraire la chlorophylle fixée sur du collodion par sim-
ple dissolution donne la même absorption que dissoute dans l’éther :
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pas à cause de leur épaisseur relativement considérable. Si la mesure Spectrophotométrique estencore possible dans le rouge, comme nous venons de le montrer, elle est impraticable à partir du bleu. C’est pourquoi nous nous sommes adressés à un matériel beaucoup plus pratique : Ulva lactuca, algue verte constituée seulement par deux assises de cellules et dont l’épaisseur ne dépasse pas le 1/10 de millimètre.
Le procédé qui nous a paru le plus sûr (1) a consisté dans la comparaison spectrophotométrique d’un thalle normal à un thalle complètement décoloré par une exposition d’une dizaine d'heures au soleil. Les mesures ont été faites par M. Vis et moi, à l’aide d'un spectrophotomètre de GLAN, en. collant sur une plaque de verre, l’un au-dessous de l’autre, les deux thalles à comparer. Les résultats des mesures sont indiqués dans le tableau XXII qui donne l'absorption de la totalité des pigments :
TABLEAU XXII
(chlorophylle + lipochromes) tels qu'ils existent dans les leucites.
(4) Un procédé souvent employé pour connailre l'absorption de la chlorophylle dans les leucites, consiste à se servir d'une feuille panachée, et à comparer une partie blanche et une partie verte. Mais les différences de structure entre les deux régions mesurées rendent incertaine cette méthode. Il y a intérêt à diminuer le plus possible l’importance de la perte de lumière à travers les tissus incolores, ce qui est réalisé quand on opère sur des thalles très minces.
La courbe en trait plein de la figure XIII représente ce spectre d'absorption. On y voit bien dans la région rouge (À = 680"x) la bande I de la chlorophylle ; mais on y remarque trois autres bandes, l'une à 492", l'autre à 460": (ndiquée par un point d’inflexion), la troisième à 440". Le spectre des solutions de chlorophylle (fig. [X) ne présente dans cette région qu'une forte bande à 430%. Par contre les lipochromes ont trois bandes qui, en solution dans l'alcool, sont situées, pour la carotine comme pour la xanthophylle, au voisinage de 480, 450 et 425%z, On sait, depuis les observations de Kuxpr, que les
750 700 650 600 550 500 450 400 Fig. XUL.
maxima d'absorption sont déplacés vers le rouge quand l'indice de réfraction du solvant augmente. Cette règle de Kunor parait vérifiée chaque fois que Le corps dissous n'existe pas dans le solvant sous un état particulier d'agrégation. Il est done vraisemblable que le maximum d'absorption trouvé à 499m correspond aux bandes I de la carotine et de la xanthophylle qui sont situées au voisinage de 480": dans un liquide tel que l’alcool, moins réfringent que la substance des chloroleucites. De même
le point d’inflexion trouvé à 460m4 correspond aux bandes IT des lipochromes situées vers 450°2 dans l'alcool. Enfin les bandes IIF de ces lipochromes (À — 4252 dans l'alcool) seraient superposées au maximum de la chlorophylle, à 4302. J'ai mdiquéà la partie supérieure de la figure XIII le spectre d’absorption de la carotine en solution dans l’éther de pétrole que M: Viës à bien voulu me communiquer. Un retrouve ce spectre (en pointillé) à la partie inférieure de la figure. Celui de la chlorophylle est obtenu par différence : le tableau suivant donne les valeurs de l'absorption de la chlorophylle #n vivo, tirées de cette courbe.
DO OO QOSOS = C0 CO RO RO RO RO => RO
Lorsque l’on compare le spectre d'absorption ainsi obtenu à celui de la solution acétonique de chlorophylle, on voit immédiatement que non seulement les maxima sont déplacés vers les grandes longueurs d'onde de 10"x environ, mais que le rapport des deux bandes principales est lui-même modifié. Tandis que le maximum dans le violet (à 4304) est pour la solution acétonique trois fois plus grand que le maximum dans le rouge
(à 675"), on a pour la chlorophylle 2x otv0 :
maximum à 7404 DO: d — — Soit 1,06:
jme 39,9
maximum à 68(
Un tel fait n'est pas nouveau. Suerparp (1909) a déjà signalé que les solutions aqueuses de certains colorants-isocyaniues,
pinacyanols, cyanine — qui sont à l'état colloïdal, ont un spectre . tout à fait différent de celui des solutions vraies.
Les valeurs de K tirées du spectre d'absorption permettent de calculer pour chaque longueur d'onde le pourcentage À; de l'énergie incidente qui est absorbée par la chlorophylle. On a en effet, entre l'intensité [, de la lumière qui tombe sur la surface du thalle et l'intensité I de la lumière qui émerge de
l’autre côté la relation :
PTE
on en déduit la valeur de la transparence T : F I £ 1 nr
et :
TABLEAU XXV
x À, en p. 400 DEN A; en p. 1400
400 al
41. Marche des expériences. — Les tubes de verre contenant les fragments de thalle et l’eau de mer additionnée, par litre, de 10 gouttes de solution alcoolique saturée de phénolphtaléine, sont placés derrière les écrans, dans des boîtes percées de fenêtres. On compare de 10 minutes en 10 minutes la coloration des tubes à celle d’un témoin. On note le temps # nécessaire pour atteindre ce virage.
En même temps on détermine la puissance incidente P, de la lumière qui traverse chaque écran, en lisant au spectrophotomètre la variation (K, — K,) de la solution actinométrique. Le .
TABLEAU XXVI
ë Lumière rouge Lumière verte Lumière violette _ Se Er ten ee — TT — A PS Rs Kpl-PS EEK KI SP, t'|K: — K,| P, l A 1 0,045 | 100 | 120| 0,004 54 | 500! 0,075 80 |150 2 | 0,015 | 400 | 120! 0,004 mg) 0,080 85 |160 3 0,021 140 | 105] 0,005 68 | 500! 0,405 | 111 1135 4 0,018 | 120 | 150] 0,005 68 | 560| 0,078 3 |230 b) 0,045: | 400 | 415] 0,004 54 | 500! 0,076 80 1155 6 0,013 87 | 400! 0,003 41 | 4901 0,057 60 |140 7 0,016. | 407 | 150! 0,004 54 | 550] 0,061 65 [250 8 0,015 | 100 | 120! 0,004 54 | 570] 0,076 80 |150 9. 0,017 | 143 F 120! 0,003 41 |. 600! 0,061 65 |240 10 0,016 | 107 | 150! 0,004 54 | 620] 0,080 85 |190
tableau XXVI porte les chiffres trouvés dans 10 expériences faites aux mois d'août et de septembre, au laboratoire de Roscorr. La température n'est pas indiquée dans ces données. En effet
TABLEAU XXVII
+ SAS | Nos Lumière rouge Lumière verte Lumière violette : des me fn TE TS Expériences vitesse v:P, | vitesse d.:-P5 vilesse (D Po 1 100 4,0 24 0,44 80 1,00:
2 100 1,0 — — re 0,85 3 100 41,0 21 0,44 18 0,99 4: 100 1,0 97 0.47 65 0,9% 5 100 1,0 23 0,43 14 0,93 6 100 1,0 20 0,43 TI 1,03 7 100 1,0 27 0,54 60 0,99 8 100 1,0 21 0,39 80 1,00 9 100 1,0 20 0,54 50 0,88 10 100 1,0 24 0,48 80 1,00,
ET nous nous sommes assurés qu'elle était toujours, du début à la fin de l'expérience, identique dans les trois tubes à comparer.
Le fait que l'exposition avait lieu à la lumière diffuse, à l'intérieur du laboratoire, rendait, aisée cette égalité thermique indispensable (1).
On déduit de ces chiffres les vitesses relatives v et le rapport de ces vitesses aux énergies incidentes P, exprimées également en valeurs relatives (Tableau XXVID).
Ce dernier tableau montre que nos expériences sont remarquablement concordantes, bien que les conditions d’égalité des surfaces découpées, d'homogénéité des thalles, de constance de la lumière du jour, soient nécessairement-très difficiles à réaliser.
45. Assimilation et énergie incidente. — Un premier résultat que les chiffres précédents mettent en valeur, c'est l'égalité d'action de la lumière violette et de la lumière rouge sur l'assimilation. Nous obtenons ici la confirmation d’une partie des expériences de Kniep et Mixer. Par contre, l'assimilation a encore lieu dans le vert, sinon aussi activement, du moins dans une mesure très importante. Knier et Minner n'avaient trouvé
et À — 512%. Nous obtenons entre À = 580y et À — 460%z une assimilation qui, à énergie incidente égale, , est moitié moindre de l'assimilation Mig. XIV. — T, intensité de maxima dans les régions violette et l'assimilation d'après Tii-. rouge du spectre. Nos chiffres concormiazuer, L, répartition de {ent entièrement avec ceux de Timil'énergie dans le spectre qe à ne apres Lanetie ANR fl dignes de confiance.
Reportons-nous à la courbe elassique de Timmiazerr (fig. XIV). Les ordonnées sont proportionnelles à l'intensité de l'assimilation. Si nous découpons deux surfaces, l’une entre 625 et 650"z, l’autre entre 550 et 575" limitées par la courbe de Timmiazerr et l'axe des abscisses, ces surfaces seront proportionnelles aux quantités de CO? réduites par les rayonnements (625 — 5602) et (550 — 5752).
(1) Le coefficient de’lempéralure de l'assimilation chlorophyllienne est voisin de 2 pour 100.
aucune assimilation entre À — 524" .
Or ces nes sont dans le rapport de 2 à 1. Comme la réparüton de l'énergie dans le spectre solaire est telle, d'après LanGLey, que pour ces deux groupes de radiations l'énergie est sensiblement égale, on voit que le résultat auquel nous sommes parvenu est tout à fait conforme à celui que Fon peut déduire des mesures de Timmiazerr. :
| Si les résultats de Kaiep et Minper sont exacts, la courbe d’assimilation ne s’annulerait en tout cas qu'au voisinage de 920"#, dans un très petit intervalle de longueurs d'onde.
46. Le maximum d’Engelmann. — L'égalité du pouvoir assimilateur des lumières violette et rouge, à énergie incidente égale, établit nettement l'existence possible du second maxirmum d'ENGELMANx. [l sera ou ne sera pas, suivant l'intensité relative des radiations les plus réfrangibles dans la source de rayonnement. Pour qu'il apparaisse, il faut que l'énergie des radiations de longueurs d'onde comprises entre 4602 et 400" soit telle que l'assimilation produite dépasse l'assimilation dans le vert. C’est le cas pour le spectre solaire direct, mais surtout pour la: lumière diffusée par le ciel. Ue ne l’est plus pour les sources artificielles telles par exemple que les puissantes lampes 1/2 watt utilisées par Wirisrærrer et SrorL (1918). Et l'on conçoit que ces auteurs n'aient pas trouvé de différence appréciable dans l'assimilation, lorsqu'ils interposaient ou non un écran de bichromate de potassium.
47. Détermination de l’énergie absorbée. — Nous connaissons l'énergie incidente qui traversait chaque écran. Nous connaissons le pouvoir absorbant de la chlorophylle (Tab. XXV)
pour chaque longueur d'onde. Nous disposons donc de tous les éléments pour calculer l'énergie de chaque sorte de Tumière
absorbée par Le pigment. Puisque les rapports . du tableau XXVII
sont très voisins les uns des autres, nous ferons le calcul pour une seule expérience (n° 10). On multipliera donc les pouvoirs :absorbants À), pour chaque longueur d'onde, par l'énergie ineidente moyenne P, correspondante (Tableau XXVIIT).
Portant les valeurs de A;,.P, en ordonnées on trace une courbe qui limite une surface proportionnelle à l'énergie absorbée. On trouve ainsi que :
1° Entre 750 et 560"z l’énergie absorbée est égale à 100 : 20 Entre 560 et 460% l’énergie absorbée est égale à 6 ; 3° Entre 460 et 3752 J'énergie absorbée est égale à 49.
TABLEAU XXVIIT.
Lumière rouge Lumière verte Lumière violette
Eee er EE Tr À; PA; À À; PA; À A; PSA; 0,18 18 560 | 0,03 1,5 461 0,05 4 0,35 20040080 ,0E, 2,5 450 | 0,26 20,8 0,52 52 530 | 0.05 2,5 440 | 0,59 47,2 0,56 56 520 | 0,05 2,5 | +480 | 0,43 34,4 0,43 43 492 | 0,05 2,5 400 | 0,31 24,8 0,34 34 416 | 0,05 2,5 0,25. | 25 464 | 0,05 2,5 0,25 25 0,21 21 0,16 16 0,05 h) 0,05 a) 0,03 3
Dans cette dernière région du spectre, l'absorption de la lumière par les lipochromes mélangés à la chlorophylle diminue notablement la quantité d'énergie effectivement absorbée par la chlorophyile. Nous avons vu au Chapitre précédent ($ 36)
re : 2 / SIOMELE Re que la diminution à lieu dans le rapport des soit 1,44. On à. done finalement comme valeur de lénergie absorbée dans la AA 49 en région violette — soit 34.
F 1,44 D'où les résultats suivants, exprimés en valeurs arbitraires :
TABLEAU XXIX
IEEE RE D
a ça Lumière Lumière rouge | Lumière verte a Date ce violette Assimilalion = v 100 24 80 Energie absorbée = P,. 100 6 34 Rendement = v :‘P, 4,0 4,00 2,35 = — ———
48. Assimilation et énergie absorbée. — Ainsi le rendement le plus élevé (4,00) est atteint dans la région verte qui est une région de minimum d'absorption. Il apparait de suite que. la conception de Jai, de Becouerez, de Lomme suivant laquelle existait une relation simple entre l'absorption et le pouvoir assimilateur de la chlorophylle doit être rejetée.
Non seulement une telle relation simiple n’existé pas, mais, d'après tout ce que nous avons vu dans le chapitre premier de ce travail, la découverte d’un maximum de susceptibilité pho- * tochimique dans une région où la chlorophylle absorbe le moins, implique que le bilan gazeux qui résume la photosynthèse ne dépend pas d'une réaction photochimique portant sur le seul pigment, Ou bien il existe un corps, absorbant les radiations vertes sélectivement, qui intervient dans la réaction photochimique — mais on ne voit pas jusqu'à présent de quel corps 1] pourrait s’agit — ou bien, dans le processus complexe de l'assimilation, entre en jeu un facteur dont l'importance augmente dans les régions de faible absorption. |
Considérons 3 faisceaux lumineux, d'énergie égale P,, l’un rouge, le deuxième vert et Le troisième violet. Ces rayonnements tombent respec- (RARE tivement sur 3 portions d'égale surface Rte ({ cm?) découpées dans un chloroleucite (fig. XV).
Supposons qu'une quantité donnée de Fig. XV.
rayonnement vert, { erg par exemple, soit absorbée pendant {1 seconde dans une épaisseur /, de chloroleucite. La même quantité d'énergie, c'est-à-dire L erg, mais, cette fois, de rayonnement rouge sera absorbée par une épaisseur /, beaucoup plus petite, exactement égale à :
K l, k si K, est la constante d'absorption du leucite dans le vert et Ka valeur de cette constante dans le rouge. On aurait de même 1 erg de rayonnement violet absorbé dans une épaisseur : Ki,
EE
Ainsi done le volume dans lequel sera ‘contenu 1 erg de
rayonnement absorbé sera inve ersement a à la constante d’ absorption du chloroleucite pour ce rayonnement. Il sera donc maximum au voisinage du minimum d'absorption, dans la partie verte du spectre, où les bandes de la chlorophylle sont faibles.
Or les expériences que nous avons décrites au chapitre LL, tous les faits exposés d'autre part par BLackman nous ont conduit à penser, que l'élément actif de la réduction de CO?, est, non pas le granule chlorophyllien, mais le protoplasme incolore au sein duquel il se trouve. Nous nous sommes fait du processus de l’assimilation l’image suivante. Une certaine réaction :
À -+- lumière A! — X cal. (1)
a lieu sous l’action de la lumière én présence de la chlorophylle. Le produit A’ est transformé au sein ae protoplasme suivant le schéma :
AE À 0 cal. (11)
et c'est aux dépens de l’énergie ainsi libérée par cette réaction (IT) que le Pope e réalise la réduction :
C0! =+ CE 0? — 94 300 cal. (ID)
Nous supposerons, en première approximation, que la réaction (1) procède conformément aux réactions ordinaires, suivant la loi d'absorption photochimique ; c’est-à-dire que la quantité de corps A! formée dans l’unité de temps est proportionnelle à la quantité d'énergie absorbée. Mais l'assimilation ne dépend pas seulement de la concentration du corps A/, celui-ei doit être transformé par le protoplasme. Il se peut que cette transformation (11) n'ait lieu qu'à la surface des leucites où accède le gaz carbonique, où qu’elle soit fonction de la masse du proto: plasme (1). Or cette masse, pour une énergie absorbée donnée est inversement proportionnelle à la constante d'absorption. Ainsi la vitesse d’assimilation sera d'autant plus grande que la constante d'absorption sera plus faible. Il se peut aussi que l'aptitude du protoplasme à DHISER le produit A! pour le
(1) La vitesse d'assimilalion serait de la forme : © = Cte.P,.f (M), M étant la masse du protoplasme.
TPS FF TR Ex
tosynthèse, n’est pas le seul pigment, et
-chlorophylle n'intervient pas dans l’assi-
transformer suivant l'équation (II) soit limitée : dans les régions du spectre fortement absorbées, les couches superficielles contiendraient alors un excès du corps A! inemployé. De l'énergie absorbée serait en fin de compte inutilisée et, dans ce cas encore, le rendement serait maximum dans les régions du spectre où les bandes de la chlorophylle sont les moins intenses.
Nous avons supposé, en première approximation, que la réaction de base (1) qui a lieu au contact de la chlorophylle procédait suivant la loi d'absorption photochimique. Dans ce cas on devrait trouver un rendement. égal pour les régions violette et rouge du spectre où les Pphui sont très voisines, où par conséquent, le facteur Loop a la même A On a en effet :
K= 0,35 pour À — 680": K = 0,38 pour À — 4402 On ne doit donc pas s'attendre pour ces deux régions à des différences de rendement dues, comme pour la région verte à l'intervention du volume de protoplasme actif. Or nous avons obtenu les rendements :
to la régi o 5° —= 1, pour à region rous
5 == 2,35 pour la région violette.
dE Rappelons-nous maintenant qüe la seule transformation photochimique que l’on ait su mettre en évidence dans la molécule
de chlorophylle, c’est-à-dire sa photo-
oxydation, se comporte tout autrement sous l'action des différentes radiations.
Nous avons vu ($ 34) qu'à énergie absorbée égale les rayons violets et at rouges sont également actifs. Nous devons | done conclure que le corps À directe- | | ment sensible à la lumière, dans la pho-
nous sommes amené à examiner si la
milation simplement à la manière d’un sensibilisateur. .
Dans ce cas, nous devons nous atten- Re ‘après ce qui a été dit (Chapitre T, S 7) à trouver précisément un meilleur rendement dans la
la région violette qué dans la région rouge. En effet Le corps A sur lequel porte réellement la réaction doit être incolore dans le visible et posséder un maximum d'absorption dans l'ultraviolet. La susceptibilité photochimique de la réaction I doit donc augmenter à mesure que diminue la longueur d'onde, par exemple suivant une courbe SS" (fig. XVI). La chlorophylle accélère sélectivement cette réaction, c’est-à-dire que Les ordonnées de la courbe SS/ sont multipliées par un terme proportionnel, pour chaque longueur d'onde, à la constante d’absorption de la chlorophylle. On obtient ainsi la courbe R'V' qui représente la susceptibilité de la réaction | catalysée par la chlorophylle. Il est clair que si l’on compare les ordonnées RR’ (rouge) et VV'(violet) on aura :
VV! VB K'
RAR RATS K et K'étant respectivement les constantes d'absorption de la chlorophylile dans les régions rouge et violette du spectre et par conséquent :
xs Wet RE K
ce qui représente bien les résultats de nos expériences. .
Nous avons fait un pas nouveau dans l'étude du mécanisme de l'assimilation chlorophyllienne. Dans le chapitre IT nous avions montré comment la réduction du gaz carbonique, tout au moins le dégagement d'oxygène, ne se fait pas au contact des granules chlorophylliens, mais au sein même du protoplasme, et que la réaction photochimique effective: ne ‘porte pas sur le gaz carbonique. Nous trouvons maintenant que cette réaction ne porte pas non plussur la chlorophylle, au moins direetement, et que le pigment sensibilise seulement cette réaction. Cette fois-ci, nous nous écartons davantage des conceptions que l’on se fait ordinairement du mécanisme de la photosynthèse. Les théories jusqu'ici soutenues fônt intervenir dans ce mécanisme une action de la lumière sur le système gaz carbonique-chlorophylle ; les plus récentes ajoutent une action secondaire, d’origine diastasique, afin de rendre compte de l’échee des tentaüves faites pour réaliser 4» vitro l'assimilation chlorophyllienne, et des analogies qui existent entre l'influence de la tem-
péralure sur ce phénomène et sur les actions diastasiques (BLackman, 1905).
| Dans les hypothèses les plus simples, la chlorophylle intervient comme un sensibilisateur optique pour permettre aux radiations du spectre visible d’effectuer des transformations qui n'ont, en l'absence de pigment, de vitesse sensible que dans l’'ultra-violet. On saitque sous l'influence des effluves électriques — Qui agissent sans doute par le rayonnement de grande fréquence qu'elles émettent — Lü8 (1905) à pu obtenir à partir du gaz carbonique humide, la formation d'aldéhyde formique et même d'un produit de condensation de cette aldéhyde formique, la glycol aldéhyde : CHO.CHGH. Au moyen des rayons ultra-violets, Hercarinrez, dès 1909, à réussi la dissociation de C0? en CO et O?, puis la synthèse de l’aldéhyde formique a été effectuée à partir de l’oxyde de carbone et de l'hydrogène par D. Berragror et Gauneenox (1910), à partir du gaz carbonique et -de l'hydrogène par Srokiasa et Zvognicky (1910), à partir d’une solution aqueuse de gaz carbonique par Usner et PRiesriey (1911). On pouvait donc penser que la chlorophylle déplace vers les grandes longueurs d'onde la sensibilité photochimique du système C0? — H°0, à la manière des sensibilisateurs employés pour l’orthochromatisation des plaques photographiques et qui étendent la sensibilité de ces plaques vers les grandes longueurs d'onde. Mais, d'après nos résultats, il est difficile d'admettre la liaison de CO? aux granules chiorophylliens ; on sait d’ailleurs que les radiations les plus voisines du spectre visible, contrairement aux synthèses réalisées par l’ultra-violet extrême, produisent sur les hydrates de carbone des dégradations profondes (1). | D'autres hypothèses font intervenir la chlorophylle à la manière d’un catalyseur chimique. Le rayonnement solaire
(1) Toute une série de dégradations ont été observées. On en trouvera un exposé assez récent dans le travail de Ranc (1914) : Contribution à l'étude des actions physiologiques de la lumière. L'amidon, particulièrement intéressant pour la physiologie végétale, subit des réactions de dédoublement et d’oxydation avec production de dextrines, de sucres réducteurs, de pentoses, d’aldéhyde formique et de corps à fonction acide (Brezecki et WURMSER,
d'urane (Bac, 1893) et le fer colloïdal (Moore et Wezsrer, 1913), la formation d’aldéhyde formique aux dépens du gaz carbonique et de l'eau, Usner et Priesrzex (1906-1911) avaient pensé qu’en présence de la chlorophylle la lumière réalise une transformation analogue : production d’aldéhyde formique et de peroxyde d'hydrogène. L’aldéhyde formique serait rapidement polymérisée par le protoplasme du chloroplaste, et le peroxyde d'hydrogène décomposé en eau et oxygène par une catalase.
Mais il semble bien résulter des recherches ultérieures, et notamment de celles de WirisræTttEer et Srozz (1918), que la formaldéhyde provient, dans les expériences de Usner et Prigsrzey de la destruction profonde de la molécule de chlorophylle et non d’une synthèse véritable. | |
Selon Wacer (1914) le processus photosynthétique pourrait précisément consister dans cette destruction photochimique de la chlorophylle, dont le gaz carbonique servirait à édifier la molécule. Nous avons déjà dans le chapitre IT de ce travail indiqué comment le chlorophylle, en fait, ne se détruit qu'en proportion minime dans les feuilles, ce qui doit faire rejeter la théorie de WaAcer.
C’est encore sur une union chimique entre la chlorophylle et le gaz carbonique que sont fondées les deux hypothèses par lesquelles nous terminerons cet exposé. ; |
Pour Wizisræiter et SrToz (1918), la lumière effectue son travail chimique dans la molécule complexe formée par l’addition du gaz carbonique à la chlorophylle. Le travail de la lumière consiste à regrouper les valences de la molécule de gaz carbonique en fourhissant un isomère peroxydé.
nu ne ii D a (® fn —0—C se > Loue — 0 — 4 N he N EX NH OH H H'°0 je MS
Cet isomère est capable de se décomposer spontanément en libérant de l'oxygène, et cette décomposition.est accélérée par la présence d’un enzyme, d'une catalase, existant dans la
feuille. Mais les tentatives faites par \Wicisrærrer et Srozz pour mettre en évidence in vitro un processus de ce genre n'ont, malgré l'habileté des expérimentateurs, donné aucun résultat,
KUSTER (1920) a proposé un schéma analogue, en rapport avec la constitution qu'il attribue à la chlorophylle. La chlorophylle serait à l'état bimoléculaire dans les préparations colloïdales et formerait ainsi un sel magnésien basique auquel le gaz carbonique pourrait se combiner :
de ne N Re FN RENE MONA Me Mg — O0 DNA COur SE Nco a .
N__ Me Me -- O Hé \N D 7 \ Le N ve
L'apport d'énergie permet la fixation de deux molécules d’eau et produit de l’aldéhyde for mique et un peroxyde magné-
sien :
| | | Lt NN | N LEA FAN ON
en ra 0 - Me-—0—oH Mae > + 2H0 = À +-H,C0 NM O0 N-—Mg_00H £ De “ Fa s à ; 2 / 2e Se
Ce peroxyde reproduit la molécule initiale de chlorophylle en libérant de l’eau et de l’oxygèneé :
IN ” 1° A
7 Mg—0—0H .
— à (8) ' = 0 0 + Ni 2 N — Mg—0—OH N—Me
Pas À PA “ PES \
Ces théories, malgré les belles recherches de Wircsrætrer et STOLL, ne paraissent avoir actuellement d'autre base expérimentale que la formation du produit d'addition de CO*avec la chlorophylle colloïdale, formation qui est empêchée, nous l'avons vu, dans les leucites, par Les colloïdes du stroma.
Si, comme nous pensons l’avoir montré, la réaction photochimique de l’assimilation (réaction 1) ne porte pas sur la chlorophylle mais sur un corps À qu'elle sensibilise, pourrons-nous aller plus loin et préciser la nature de ce corps ? On remarquera
1° Que l’on trouve toujours des sels de fer dans la partie incolore du chloroplaste (Moore, 1914) ;
2 Que la présence d'oxygène est nécessaire, au moins en petite quantité, pour que la photosynthèse puisse s'établir (WiLLsTæTTER et STOLL, 1918).
La réaction (1) oo être une réduction analogue à là réduction photochimique bien connue de l’oxalate ferrique et la réaction (ID) l'oxydation de l’oxalate ferreux. Comme il semble que certaines bactéries savent faire de la matière organique aux dépens de l’énérgie fournie par l'oxydation du fer, l'assimilation chlorophyllienne ne serait qu'un cas particulier de cette chemosynthèse.
Cette hypothèse, qui doit être considérée comme une hypothèse de travail pour des recherches ultérieures, précise la différence entre la conception à laquelle nous avons abouti et. celle des auteurs qui se sont occupés jusqu'ici de la question et pour lesquels la photosynthèse débute par une combinaison du gaz carbonique avec la chlorophylle.
La phycoérythrine. — Certaines algues renferment
dans leurs chromatophores un pigment rouge qui masque la
chlorophylle. Kurzxe (1843) à donné à ce pigment le nom de
-phycoérythrine. La phycoérythrine intervient-elle dans la photo-
synthèse ? S'il en est ainsi, quel est son rôle et peut-il nous renseigner sur le mécanisme de l'assimilation ? Telles sont les questions auxquelles nous essaieront de répondre dans ce chapitre.
La constitution de la phycoérythrine est inconnue. On sait seulement depuis les travaux de Hansen (1893) et de Morse (1894) qu’elle est de nature protéique. Elle a été étudiée particulièrement par Kyzin (1910), sur une Floridée Ceramium rubrum où elle existe mélangée avec un autre pigment : la phycocyanine. est une protéide, constituée par une
albumine et un composant céloré. Inso- ;
luble dans l’eau pure et Les solvants neu- “ [ tres, elle se dissout dans une très petite A quantité d’alcali ou de sel neutre et mon- da | tre les propriétés de solubilité et de pré- 03 cipitabilité ‘des globulines. La chaleur 02
ou des quantités convenables d'acides ou o
d'alcalis séparent Le composant protéique du composant coloré. La pepsine et la trypsine effectuent également cette sépa- er da d ration, ct le composant coloré peut être UhÉcocr Inrine ainsi préparé par digestion, puis extrait (d'après Krun). par dissolution dans l'alcool amylique.
Fig. XVIL — Spectre
= La phycoérythrine qui est d'un rouge carmin en solution
neutre, vire au rouge violet en présence des acides et au jaune
sous l’action des alcalis. Cette dernière réaction peut être mise en évidence sur le thalle lui-même : en touchant un fragment rouge de Rhodymenia avec une baguette de verre trempée préalablement dans de la soude, on voit se former une tache verte : la chlorophylle apparaissant à travers la phycoérythrine alcalinisée. Sous sa forme naturelle, rouge carmin, la phyeoérythrine absorbe principalement les radiations vertes. Le spectre de la solution aquéuse du pigment pur extrait de Ceramium rubrum (fig. XVIT) présente trois bandes d’absorption dont les maxima sont à 569 =— 565, 541 — 537, et 498 —. 49204.
50. Expérience d’Engelmann. — Excezmann (1883) utilisa sa méthode des bactéries pour étudier la position des maxima de dégagement d'oxygène chez des algues de couleurs diverses. Il vit ainsi chez des algues rouges (Callithamnion, Ceramium) que le maximum, au lieu d’être situé comme chez les algues vertes entre les raies B et C de FRAUNHOrER, se trouvaient entre les raies D et E (4 — 570% environ). Le pigment rouge semblait donc intervenir dans l'assimilation. à
Il était nécessaire de ne pas se contenter de ces résultats d'ENGELMANN, la méthode des bactéries étant trop indirecte pour permettre d'affirmer que la phycoérythrine joue un rôle dans la photosynthèse. À. v. Ricater (1912) reprit la question en dosant chez des algues rouges et vertes exposées en même temps à divers groupes de radiations, l'augmentation de la teneur en oxygène de l'eau, par la méthode de Winxzer. Il conclut de ses expériences -— que nous discuterons plus loin — que la phycoérythrine ne parait pas jouer dans l'assimilation des algues rouges de rôle plus important que l'anthocyane chez les plantes supérieures.
Ces contradictions nous ont paru nécessiter de nouvelles expériences.
91. Dispositif expérimental. Nos recherches ont été effectuées en comparant une algue verte, Ulva lactuca et une algue rouge Rhodymenia palmata. L'assimilation était mesurée par la méthode d'Osrernour et Haas (chapitre IV, $ 41). Des fragments de ces algues, ayant dés surfaces rigoureusement
let
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À * égales, sont réparties dans des tubes de verre contenant de ? l’eau de mer phtaléinée. Un tube contenant un fragment d'U/va 4 et un tube contenant un fragment de Rhodymenia sont placés derrière un même écran de bichromate de potassium. On opère de mème avec un écran de chlorure cuivrique et un écran de __ sulfate de cuivre ammoniacal.
ÿ On note le temps nécessaire pour alteindre dans chaque tube ; un virage déterminé de l'indicateur. Toutes les expositions ont | été effectuées à la lumière diffuse.
TABLEAU XXXI
mm rm
Lumière rouge | Lumière verte den ba Nactuc ane Er 100 24 844 !
Rhodymenia palmata . 100 49 16
cause de Ja faiblesse de l'assimilation en lumière violette, un certain nombre de lectures manquent pour cette région du spec-
tre, le virage étalon n'ayant pas été atteint avant le coucher du soleil. ue
Les valeurs moyennes des temps observés donnent les vitesses d’assimilation moyennes (Tableau XXXI).
Ces chiffres montrent chez l’algue rouge une assimilation relativement très faible dans Le violet et très forte dans le vert. On retrouve ici, mis en évidence par un procédé chimique, le déplacement du maximum signalé par ENGELMANN chez les algues rouges. On remarquera en effet que si l’on tient compte de la répartition de l’énergie dans le spectre solaire, et des valeurs de l’activité photosynthétique pour les trois régions que nous avons étudiées dans le cas de l’Ulve (Tableau XXVIT) on. trouve les valeurs suivantes de l'assimilation :
TABLEAU XXXII
Lumière rouge | Lumière verte Lumière (580) . (580-460) violette (460) Energie incidente 100 96 30 Ulva lactuca. 100 k 30 Rhodymenia palmata . 100 90 6
Le maximum est évidemment déplacé, chez l’algue rouge, de la région rouge vers la région verte, comme l'avait observé ENGELMANN par sa méthode des bactéries. IL est remarquable que malgré les conclusions contraires qu’il en à tirées, on retrouve dans les expériences de v. Ricurer (1912) exactement les mêmes faits que nous avons obtenus :
1° La diminution relative d'activité des radiations violettes est nettement apparente ;
20 Il y a égalité ou augmentation de l’activité relative des radiations vertes chez les algues contenant de la phycoérythrine. Or l'égalité elle-même implique une intervention du pigment rouge. S'il n'accélérait l'assimilation en lumière verte, il abaisserait cette assimilation par le fait même de:son absorption à la manière d'un écran.
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53. Phycoérythrine et pourpre rétinien. — Chez les algues renfermant du pigment rouge Le maximum de l'assimilation est donc déplacé de la région rouge vers la région verte du spectre (À = 570% environ). Reportons-nous maintenant à la courbe d'absorption de la phycoérythrine. Nous trouvons que la région verte est précisément le domaine d’ absorption de ce pigment (492 — 5694). On est donc fondé à penser que la phycoérythine agit conime un sensibilisateur et déplace le maximum de sensibilité du système assimilateur vers la région du spectre qui est précisément la plus intense dans le rayonnement solaire. :
Un cas tout à fait comparable est celui du déplacement de la sensibilité maxima de la vision quand varient la valeur absolue de l’éclairement et la position de l'image sur la rétine. On sait qu'il faut distinguer dans la rétine l'appareil de vision diurne et l’appareil de vision crépusculaire. Ce dernier parait constitué par le système des bâtonnets imprégnés de pourpre rétinien. Ces bâtonnets manquent au centre de la rétine. Hs interviennent pour les faibles éclairements et dans la vision péri-phérique. Or le pourpre rétinien, d’après A. Koœni6 (1894) a son maximum d'absorption au voisinage de 500"z et l'éclairement avec de faibles lumières à pour elet de porter le maximum de visibilité de } = 550% à À — 505"g, c'est-à-dire dans la région du spectre où le pourpre absorbe le plus fortement.
Cette analogie nous entraine à admettre que la phycoérythrine a dans la photosynthèse exactement le même rôle physiologique que Le pourpre dans la vision, c’est-à-dire constitue un sensibilisateur capable de permettre l'assimilation aux faibles éclairements.
#4. Observations sur les algues rouges. — L'analogie entre le rôle de la phycoérythrine dans la photosynthèse el celui du pourpre rétinien dans la vision se trouve confirmée par les observations des algologues. L' étude des algues rouges dans la nature montre en effet que ces alguesse rencontrent en général dans Les endroits faiblement éclairés. On sait que leur dhulios en profondeur les situe en général aux niveaux les plus bas ; c ‘est-à-dire où la lumière parvient nécessairement atté-
nuée. Diverses Cyanophycées rougissent quand elles vivent à une certaine profondeur.
- Déjà Berrsozn (1882) avait signalé que d’une façon générale les algues vertes et brunes sont plus spécialement des formes adaptées à la lumière etles algues rouges des formes adaptées à l'ombre, Orrmaxns (1905) et C. Sauvaceau (1908) ont montré que ces dernières se rencontrent dans les excavations mal éclairées, les grottes étroites, à l'abri des rochers en surplomb. Ces observations sont donc parfaitement cohérentes avec l'idée que nous nous faisons du rôle de la phycoérythrine, et qui diffère de l’idée que s’en était fait ExGezmanx, à la suite des expériences où il avait réussi à montrer le déplacement du maximum de l'assimilation chez des algues rouges. Sa théorie qui resta longtemps classique, reposait sur le fait que dans les profondeurs de la mer dominent les rayons bleus et verts, par suite de l'absorption sélective de l'eau ; selon ENGezmans, les chromatophores des algues qui vivent à ces niveaux ont la couleur (rouge) complémentaire de la lumière qu'elles reçoivent. Cette idée de l’adaptation chromatique complémentaire fut précisée par Gaipuxov (1902) à la suite de ses expériences sur les Oscillaires et parut rendre compte d'un certain nombre de faits (Napsox, 1901, Scnorzer, 1907, Dancearn, 1911). Elle fut combattue cependant par Ocrmanxs (1905).et C. Sacvaceau (1908) qui firent remarquer que des algues à pigment rouge se trouvent aussi bien au voisinage de la surface qu'en profondeur pourvu qu'elles ne soient pas. exposées à la lumière directe. Mais il faut remarquer avec Srauz (1909) que l'existence de formes rouges dans les endroits peu profonds mais abrités de la lumière directe n’est pas incompatible avec la théorie de l'adaptation chromatique. En effet la lumière diffuse qui pénètre dans les endroits abrités n’a pas la éomposition spectrale de la lumière directe, elle doit être plus riche en radiations réfrangibles, tout comme la lumière qui a traversé de grandes épaisseurs d’eau. Ici, comme toujours, l'observation ne peut suffire.
La théorie de Exégzuann-Gaurov doit être abandonnée pour deux raisons : B. Scmnpcer (1913), dans un beau travail expérimental, a montré que Les variations chromatiques des Oscillaires sont principalement sous la dépendance des conditions de nutri-
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ton. D'autre part, nous venons de montrer (Tableau XXXI) que les radiations les plus réfrangibles produisent une assimilation très faible chez les Algues à pigment rouge. Si nous comMparons l'effet de’ce pigment à celui d’un sensibilisateur dans une plaque photographique, la phycoérythrine orthochromatise les chloroleucites pour la région verte du spectre, Les algues
- qui renferment ce: pigment seraient favorisées par la lumière directe du soleil. et défavorisées par la lumière diffuse qui ne
déterminerait chez elles qu'une très minime photosynthèse.
Sur le terrain même de la lutte pour l'existence où s'étaient
placés Excezmanx et son élève Gaipuxov, leur théorie de l'adaptation chromatique ne peut donc être défendue.
595. Verdissement des Floridées. — (Certaines Floridées vivant normalement près de la surface de l’eau sont d'autant plus vertes qu'elles sont plus éclairées ; des espèces, qui ont une teinte rouge à Leur niveau profond normal, verdissent quand elles s'égarent à un niveau plus élevé. L'étude de ces algues nous à permis (R. Wüonmser et M®eJ. Drczaux, 1920) de confirmer par des fait chimiques et physiologiques la conelusion que la phycoérythrine caractérise des formes vivant normalement à
Fabri d’une lumière intense. En même temps, ces recherches
précisent en quoi consiste le verdissement des algues rouges, ce qui est important pour l'étude, encore à faire, de la formation du pigment. :
Nos expériences ont porté sur deux espèces, Chondrus erispus et Rhodymenia palmata, qui nous ont été indiquées par M. SAUvVAGEAU comme convenant particulièrement à notre recherche. Nous avons effectué deux groupes de déterminations :
1° Des comparaisons du pouvoir assimmilateur des sortes rouges et vertes de chaque espèce ;
2% Des dosages des pigments renfermés par chacune de ces sortes.
1° Nous avons d'abord déterminé les vitesses d’assimilation de surfaces rigoureusement égales pour les sortes de Rhodymenia et aussi identiques que possible pour celles de Chondrus, le thalle de cette dernière espèce, très découpé, ne permettant pas une mésure aussi précise que celui de Rhodymenia. Des individus d'âge comparable, récoltés en place pendant une
même marée à Roscorr, étaient simultanément mis en expérience ; nous choisissions les plus rouges dans la zone de l'Himanthalia Lorea, au voisinage des Laminaires, et. les plus verts parmi les Fucus serratus. Notre méthode à consisté à suivre selon la technique d'Osreraour et Haas, l'augmentation d'alcalinité de l’eau de mer additionnée de phénolphtaléine. Les mesures étaient effectuées en exposant en même temps, dans les mêmes conditions d’éclairement et de température, les thalles à comparer. Le tableau suivant donne, en valeurs relatives, les vitesses d’assimilation ; il montre que les individus riches en phycoérythrine assimilent toujours plus énergiquementque ceux qui en sont pauvres. Ce fait avait été signalé, à la suite d'essais qualitatifs sur Furcellaria fastigiata et Chondrus crispus, par Kozkwirz. (1900),
TABLEAU XXXIIL
VS DS De
Rhodymenia palmata Chondrus crispus Li ë Variété rouge Variété verte Variété rouge | Variété verle
2° Parallèlement à ces mesures, nous avons effectué Le dosage de la chlorophylle et des lipochromes (carotine + xantliophylle), en simplifiant le procédé de Wiscsrærrer et Srozz. Nous dosions sur un même extrait la chlorophylle et Les lipochromes en profitant du fait que ceux-ci n’absorbent pas dans la région rouge où la chlorophylle à sa bande principale. L'emploi du spectrophotomètre évite ainsi une séparation. Pour doser les lipochromes, on éliminait, comme Wicesrærrer et SroLL, la chlorophylle par saponification. On pourrait séparer la carotine et la xanthophylle, comme font ces auteurs, par fractionnement, en utilisant la solubilité de la carotine dans l’éther de
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pétrole et de la xanthophylle dans l'alcool méthylique. Mais pour le but que nous poursuivions, étant donné la grande similitude des spectres d'absorption de ces deux pigments nous nous sommes contentés de les doser en bloc en faisant des lectures spectrophotométriques au voisinage de À — 450m.
Pratiquement on opère de la façon suivante :
On broie dans un mortier le fragment de thalle à étudier avec une petite quantité d'acétone à 40 0/0 (10 em* pour une surface de 3 cm?). On lave la pulpe avec de l’acétone à 35 0/0 sur filtre ordinaire. On reprend alors le résidu avec de l’acétone à 90 6/0 qui extrait les pigments jusqu’à épuisement de la pulpe, en employant environ 15 em° ; on termine en lavant avec un peu d'éther. La solution acétonique est mélangée avec deux fois son volume d’éther et quelques gouttes d’eau dans un petit entonnoir à boule. L’éther contenant les pigments se sépare de
l'acétone qu'on élimine par lavage à l'eau distillée. On détermine sur la solution éthérique, dans la région rouge (À = 670"p).
où les lipochromes n’ont pas de bandes, l'absorption due à la chlorophylle. On traite alors cette solution avec de la potasse en solution concentrée dans:lalcool méthylique ; les groupe-
TABLEAU XXXIV
Variété rouge Variété verte
LL ed | ne CORRE om"
Chlorophylle. Lipochromes Chlorophylle Lipochromes
Rhodymenia palmata
Le!
Fe
ments éthers de la chlorophylle sént saponifiés ; il se forme un sel tripotassique de chlorophylline soluble dans l’eau. On sépare la couché méthylique et on extrait par l’éther la petite quantité de xanthophylle qui est dissoute et que l’on réunit au reste de l’éther. Cet éther qui contient la totalité. des lipochromes est lavé à l’eau distillée et au besoin saponifié à nouveau jusqu à ce qu'il ne présente plus la bande (À — 670%) de la chlorophylle. On fait alors une seconde mesure spectrophotométrique, cette fois à À — 4504; l'absorption est due à la: somme carotine + xanthophylle. |
Si l’on désirait connaitre les quantités absolues de pigments contenues dans les prises d'essai, il serait nécessaire de préparer des solutions de pigments purs. Mais il nous suffisait de détérminations comparatives.
Les chiffres ci-dessus indiquent les résultats des dosages. Pour chaque espèce, tous les chiffres situés sur une même horizontale se rapportent à une même surface (pour Rhodymenia) ouun même poids (pour Chondrus).
Le tableau XXXV permet la comparaison sur les valeurs moyennes des dosages.
TABLEAU XXXV
Rhodymenia palmata|| : Chondrus crispus Variété Variété Variété Variété rouge verte - rouge verte Chlorophylle . . . | 4,04 0,34 1,63 Lipochromes tenace 1,20 1,23 Chlonies Lrp DU 0,86 0,43
Les individus rouges renferment donc plus de chlorophylle que les verts et ont sensiblement la même teneur en lipochlorophylle
chromes. Le rapport = $ ï lipochromes
est normalement abaïissé chez
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les individus pauvres en phycoérythrine. On peut dire qu'il est anormalement abaïssé chez ces derniers et non exagéré chez
les autres par comparaison avec d’autres algues rouges et avec
une algue verte : Ulva lactuca. Noici en effet les résultats de quelques déterminations :
TABLEAU XXXVI
Ulva lridea Nitophyllum lactuca edulis Hillix Chordphylle.." + 1) 087 1,60 0,67 Lipochromes . . , . 0,56 _ 210 0,70 Come bipar de he 1,04 0:76 "120,98
RE Ces relations biochimiques mettent en évidence le fait que les formes vertes sont des formes chimiquement anormales. Elles semblent provenir des formes riches en phycoérythrine par effet photochimique direct dé la lumière intense sur ce pigment. La chlorophylle est, elle aussi, plus rapidement oxydée et il s’établit un nouveau régime entre la vitesse de destruction et la vitesse de reconstitution, qui rapproche la teneur en chlorophylle de celle des algues ordinairement exposées à la lumière, telles que les Ulves. Cette hypothèse trouve sa confirmation dans l’existence de produits encore colorés, jaunes verdâtres, insolubles dans les solvants neutres, qui restent dans la pulpe épuisée et qu'on ne rencontre que dans les formes vertes. Ces produits sont vraisemblablement dus à la transformation incomplète de la chlorophylle. Ce sont eux aussi qui protègent les lipochromes contre une oxydation plus intense et contribuent à abaisser le rapport chlorophylle : lipochromes ; d’ailleurs, en solution au moins, et aux doses où ils existent dans les leucites, les lipochromes sont plus lentement détruits par la lumière du soleil que la chlorophylle elle-même. La photooxydation rapide de la phycoérythrine explique le
fait constaté par v. Ricarer (1912) et que j'ai vérifié, que les
algues rouges assimilent relativement aux algues vertes beau-
coup plus énergiquement en lumière diffuse qu'en lumière intense.
Si les formes vertes des espèces que nous venons d'étudier sont chimiquement anormales, nous avons vu qu’elles l’étaient aussi physiologiquement, puisqu'elles assimilent très pauvrement par rapport aux formes rouges. La phycoérythrine caractérise donc les formes dont les échanges physiologiques normaux ont lieu à l'abri d’une lumière intense. De même le pourpre, chez les oiseaux, caractérise la rétine des espèces nocturnes.
56. Conclusion. — Le rôle de la phycoérythrine ne paraissant plus douteux, il convenait de se demander à quel temps du processus photosynthétique il pouvait intervenir. Nous savons d'une part que le pigment se trouve dans les chromatophores, d'autre part qu'il est de nature protéique. La facile séparation de la chlorophylle par les solvants parle contre une liaison intime des deux pigments. Or on sait que les sensibilisateurs n’agissent qu'autant qu'ils sont fixés sur le corps qu’ils _sensibilisent. On. est donc conduit à penser que le stroma du leucite est le siège de la transformation (réaction II de notre schéma) que la phycoérythrine accélère. Nous savions déjà que c’est au sein du stroma que se produit vraisemblablement l'acte essentiel de la photosynthèse : la réduction du gaz carbonique. L'étude de l'assimilation chez les algues rouges apporte donc en faveur de cette manière de voir un nouvel argument.
CONCLUSIONS
1° Le premier chapitre de ce travail comprend l'exposé d’une: méthode qui permet d'étudier le mécanisme des actions de la lumière. Cette méthode est fondée sur l'existence d’une relation entre les propriétés absorbantes des corps et leuï: susceptibilité photochimique définie de la façon suivante : la vitesse » d’une transformation chimique, effectuée par un rayonnement dont la puissance incidente P, agit sur une couche infiniment mince de la substance photosensible ‘a pour expression si la réaction est d'ordre n : - | Npe=ocrP,
€ étant la concentration de la substance, et le coefficient s, la susceptibilité photochimique de la réaction. La fréquence de la lumière pour laquelle la susceptibilité photochimique est maxima est la fréquence active de la réaction. Cette fréquence correspond généralement à un maximum d'absorption de la substance ou du groupement moléculaire photosensible. IE est done possible, en combinant l’étüude des vitesses de réaction et des constantes d'absorption en fonction de la longueur d'onde, de chercher quelles sont les substances qui entrent en réaction quand-les procédés d'analyse chimique y sont impuissants. C’est le cas des actions biologiques de la lumière en général, celui de l'assimilation du carbone par les plantes vertes en particulier.
2 Le facteur qui règle la stabilité de la chlorophylle dans les leucites exposés à la lumière est l'oxygène. La présence’ des coHoïdes cellulaires ralentit l’arrivée de l'oxygène. jusqu'aux granules du pigment, et la teneur en eau plus ou moins grande. de cette enveloppe protectrice rend compte des différences, de stabilité de la chlorophylle chez les divers végétaux. Il résulte
de ces faits l'impossibilité d'admettre que le dégagement. d'oxygène, pendant la photosynthèse ait lieu au contact même du pigment. On est ainsi conduit à une hypothèse cohérente avec ce que l'on sait actuellement sur le mécanisme de l'assimilation chlorophyllienne. La réduction du gaz carbonique à lieu vraisemblablement dans le stroma incolore des leucites, aux dépens de l'énergie libérée par une réaction PRONERMRARS qui ‘se fait au niveau du pigment.
3° La seule modification chimique connue jusqu'ici, que l’on puisse observer sur la chlorophylle exposée à la lumière, est cette destruction par oxydation. Nous avons étudié la cinétique de cette réaction sur des solutions de pigment pur dans l’acé-, tone, et cherché comment varie la susceptibilité photochimique. en bon de la longueur d’ onde ef de la constante d'absorption K. Nous avons trouvé que la susceptibilité photochimique
varie avec À d’une façon sensiblement proportionnelle à K, sauf au voisinage du minimum d'absorption où elle décroit plus rapidement. Les radiations, dont les fréquences correspondent aux deux bandes principales rouge et violette de la chlorophylle, sont, à énergie absorbée égale, également actives.
Incidemment ces recherches permettent d'établir que les lipochromes exercent une action protectrice négligeable vis-à-vis de la photooxydation de la chlorophylle.
4 La même étude a alors été entreprise sur l'assimilation du carbone. Nous avons fait ces recherches sur une algue verte qui se prête remarquablement à des déterminations quantitatives : Ulva lactuca. Leur résultat à été le suivant : le rendement (rapport de l'assimilation à la quantité d'énergie absorbée) est maximum dans la région verte qui est celle de moindre absorption. Ce fait, en apparence paradoxal, est au contraire aisément en dans l'hypothèse que nous avons adoptée ; la réaction photochimique qui se fait au niveau du pigment, n’est que le premier terme de l'assimilation. Les produits de la réaction doivent être transformés par le protoplasme. La vitesse de l'assimilation doit done être d’autant-plus grande que, pour une même quantité d'énergie absorbée, la masse active du protoplasme est plus grande : ce qui a lieu dans les régions où une couche relativement épaisse est nécessaire pour absorber cette énergie.
CONCLUSIONS
À énergie absorbée égale, les radiations violettes sont plus actives que les rouges, te que les constantes d'absorption soient très voisines. Ce résultat très différent de celui obtenu (Ch. TI) pour la photooxydation des solutions de chlorophylle montre que ce n'est pas cette oxydation qui règle la photosynthèse. La lumière agit sur une autre substance que la chlorophylle et ce pigment n'intervient dans la réaction qu'à la manière d’un sensibilisateur optique.
9° Les expériences faites avec Rhodymenia palmata montrent que cette algue rouge assimile dans la région verte du spectre plus énergiquement encore que les algues dépourvues’ de phycoérythrine.
. On saitque les algues rouges se rencontrent dans les endroits biment éclairés. I y à donc une analogie évidente entre le rôle physiologique de la phycoérythrine et celui du pourpre rétinien, agent dela sensibilisation rétinienne. Le pigment rouge des algues permet l'assimilation aux faibles intensités lumineuses,
L'étude comparative du pouvoir assimilateur et de la teneur en pigments de certaines espèces de Floridées existant sous deux sortes, l’une verte, pauvre en phycoérythrine, l’autre rouge, confirme que la présence de ce pigment caractérise les formes dont les échanges physiologiques normaux ont lieu en lumière atténuée. Les formes vertes sont des formes chimiquement anormales, plus pauvres, non seulement en phycoérythrine, mais en chlorophylle, que les formes rouges.
L'étude de l'assimilation chez les algues rouges apporte un. argument nouveau à l'appui du rôle essentiel du protoplasme dans le phénomène de photosynthèse.
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