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v ﬁééqmé\'.t'VII est d‘émonﬂtlrérvdaﬁs cet article qu’un seul et méme ensemble d’équations permet de décrire les
* transferts d’énergie cntre pigments dans la feuille étiolée, d’unc'part,fgt entre, unités pigmentaires du

"Photosystéme I chez une algué verte Chlamydomonas reinhardi, d’autre part. Nous avons antérieurement
“dérivé ces 'Véquatiovns"‘dékl’analyse de’s.tran‘sferts‘:d_”énérgie d Pintérieur de groupement de pigments

est.établie en; utilisant les mesures de Delepelaire - et Bennoun (1978). de I'amplitude . du changement

d’absorption & 515 nm, aprés un éclair ultra court, et de 1a section optique des centres du Photosystéme I-

chez des mutants_de Chlamydom}onas reinhardi, Mots clés : chlorophylle, protochlorophyli(id)e, transferts -
d'énergie, unités Photosystéme I, centres Photosystéme 1, théorie des relations entre proportions de pigments.
‘Abstract. 4 single set. ofequa‘tipns‘ tviiescribes‘energy transfers within units of pigments in etiolated leaves and
‘among Photosystem I units in the green alga Chlaxriydomonas_reinhardi. We.have previously derived. this
set. of ‘equations ‘which ‘describe the “transfer' of energy within ‘units containing various proportions’ of
‘protochlorophyllide and chlorophyllide in dark grown leaves (Brouers and Sironval; 1978). Here we show that
these equations also describe the relationships of energy transfer among active and inaétive Photosystem’' I

chl‘brbphirll, prot‘bchlordbhyl.l(i‘de), ¢_nerg)} tréhsfgrs, Photqsystem I units, Photqsys_yi‘em I‘c_t':_ntres,,theory
of inter relationships bctwegn_ pigment proportions.‘ = EOTE S I

INTRODUCTION

e ‘Lé,.iithvéofive‘* des relations ‘de _transfert entre proportions de. pigments. a’ été

* Article dédié 4 M. le Professeur‘A; Moyse.
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situation se rapporte au transfert de I'énergie entre unités du photosystéme I, tel que

Delepelaire et Bennoun:(1978) I'étudient. La méthode est ‘due a Joliot et Delosme
(1974). Elle mesure Pactivité du Photosystéme I- par le changement d’absorbance

observé a 515 nm, 160 ps aprés un éclair actinique court d’énergie réglable. L’état . -

des centres actifs de ce photosystéme se modifie lorsqu’ils manifestent de I'activité,
ce qui se traduit par le changement de couleur que 'on mesure.© =~ "~

" Delepelaire ‘et Bennoun (1978) disposent d’une collection _de’ mutants de
Chlamydomonas reinhardi qui comportent des unités photosystéme I devenues
inactives: parce :qu’elles sont dépourvues. de centres activables.: La: proportion_des

_ unités restées-actives pourvues d’un centre activable varie d’un mutant a 'autre. Elle .
_est exprimée par I'activité du mutant lors d’un éclair saturant par rapport a I'activité -

de la souche sauvage lors de cet éclair.. En Cdiition‘dféclair’emein_tnoh?saturant,ﬁ la
proportion des unités restées actives chez un mutant donné est plus petite que le-

rapport entre les activités du mutant et de la.souche sauvage. La différence est ‘due B

aux transferts d’énergie.

e Cette situation est Phomologue de celle rencontrée dans une feuille étiolée. Dans
ce cas, une certaine proportion (¢) de chlorophyllide est créée dans la feuille, et la" -

proportion de fluorescence émise par cette chlorophyllide différe de (c). La différence
résulte des transferts d’énergie des protochlorophyllides vers les chlorophyllides.

Aprés avoir défini les termes employés et signalé les hypothé‘ses faites, nous

exprimons les variables des expériences de Delepelaire et Bennoun (1978) a I'aide de -

propoitions de centres. Nous formulons ensuite les, expressions mathématiques qui

relient les variables, et nous interprétons les données expérimentales. Le fait quela

théorie des proportions s’applique a la fois aux systémes pigmentaires de la feuille

“étiolée et de I'algue verte Chlamydomonas souligne le caractére général de la théorie,

en méme temps que Pexistence de traits communs aux situations concernées. .

Définitions i
L’activité photobiochimique émane de complexes entre chlorophylles et
protéines, appelés « centres » (déf. 1). ‘Les-qualités suivantes sont attribuées aux
centres (déf. 2)': un centre est’dit « touché » lorsqu’il'a absorbé' de la lumiére lors
‘d’an’éclair. Un centre ‘est dit « activé » lorsqu’il a manifesté une activité lors d’un
éclair. Un centre est « activable » lorsqu’il est trouvé activé aprés avoir été touche.
Un centre activable et touché est donc activé.. . ... v vl R
-~ Dans ce qui suit, le mot « centre » désigne une unité Photosystéme 1. Lorsqu’une
telle unité n’est pas susceptible de manifester d’activité 4 la lumiére, nous lappelons
« centre inactivable ». Dans le cas’contraire,” nous 'appelons « centre activable ».
Nous évitons ainsi le contresens d’une unité sans centre, qui serait contraire a la
définition de I'unité en tant qu'ensemble de pigments transférant de I'énergie vers un
centre. PR U L ,

Un éclair est d’énergie « saturante » lorsqu’on ne peut pas démontrer une
activité plus grande en augmentant son énergie (déf. 3). On admet alors que tousles
centres activables sont.touchés par I’éclair. L’énergie saturante est notée (S). Les

énergies non-saturantes sont notées (s).

' Les souches de Chlamydomonas sont dites « mutantes » (m) lorsqu’on’y trouve
des centres ‘activables et ‘des centres inactivables (déf. 4). Lorsque le nombre de
centres inactivables est nul, la souche est non-mutante, ou encore « sauvage ». Il n’y
a qu’une souche sauvage (w). ' ‘

Physiologie Végétale

- . " Hypothéses s

R ST LTS B

 de Péclair:

combinant les proportions fondamentales (4), (5) et

chezg:il :lglrllzite qspzlci;vcians u(n)v;)lunr.xe' plastidial ,~unit;iiré; ténf 'chéi‘ léé mutantsque
‘la ‘sauvage : (a) Tactivité observée lors d’un éclair est dir %

: ob ect ;

proportionnelle au nombre de centres activés (hyp. 1); (b) le nombre total des ceelrllltigé

est le nombre' N des centres activables ch
sont f.i;i,stri_l?uiés au hasard (hyp. 3). s chezla ;SOUChe sauvage (yp- 2); () les cgntres

; Nomb‘relt‘t;tal des cénii.'ésk o

Les définitions et Iééjﬂypdtﬁéses scédentes impliquon an volure

: Les « et. ses précédentes impliquent que dans un vol

Elaitldlal V suffisamment grand le nombre total (N) des centres est le no'mlgrclal I:ilg
en resvact}yes cheg la‘s‘ouc‘}Ax_eV:'vsau‘vage (w) 4 énergie saturante (S) de I’éclair : ...

N=ny. e

Chez un mutant m, N est égal'é la somme

e du nombr. ‘ vables. oluc |
nombre de centres inactivables : T ~b1 © de centres ?‘9”7??1? S plus le

. T S . N=Ne'|'lctiyables+N§'x‘13;:tivai:le§‘ S . (2)
7(‘1)‘e't (2) impliquent : ' o g
;Ng’=N;'::tit:al;les+N;'xl|a;:tivabi;s- . . . ‘\ R —1 o >(3)

Proportions de centres e
- Tenant compte de (1) et en vertu d S R e e

CAY e s U R les définitions et hypothéses (déf. 2, déf 3.
“hyp. 1), les proportions suivantes rapportées 4 un volume 11/3 donno. '(s:ft” T d,edf-,3’,~
"varlablcS'fondamentales des expériences : ‘ Yo 30Nt fes deux
A La'pro - > R R

vortion (h) des centres fouchés  activahle mr rme et s e i
PO ‘,,.( ) des centres touchés, activables ou non activables d I'énergie s

on utilise Ie fait que tous les centres fouchés sont activés chy
on. que. es touchés.sont activé :
?,i?ych.e sauvag.e,-,depol‘lrvue de centres inactivables. hy'ne dépend que.de I’QS'ChE?Z"v
e I'éclair, et varie de 0 4.1 lorsque s varie de 04 S, - - - . . q e
r’La’ pr’o‘p%or’tlck)’n (C) des centres aqtivables; touchés ou non chez un“m.u‘taxblt cri(snnévi

e  c"=Ng/N<L. sy
Pour déterminer ¢, on ut11 eI i e e
I ‘ 2 ise le fait que tous les centres acti ivé
: on ut ‘ : vables sont ¢
epgrgle saturante de l.eclevur.-‘Chez la souche sauvage, désignée par I'indice Et‘():t'lves :
C=NYIN=1
¢ ne dépend que de la souche choisie et vari
de centres activables, & la souche séuVage

I F : : T

¢ de 0 4 1, du mutant limite dépourvu
dépourvue_de centres inactivables. En

‘ . 5). les centres so réamrii
en 4 types dans les proportions données au tableau '1.(' J-les Centres * fepart} ent
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' Tableau 1. Tableau des proportrons de centres rencontres et des symboles utilisés pour les representer (Table -

of proportrons of varrous centres and of symbols used for their representatlon)

Catégories de centres : Proportlons Expressrons des proportrons au moyen des
' ‘ A ., correspondantes .- , et Tapports e
' Lo . entr nombre de centres chez :
SO - la souche sauvage - les mutants
Fondamentales: . - . L et N;"
. touchés 7;',,,‘1‘31 i s e e e TV—
cme L8
: actrvables - i ‘ SR it
Derlvees . ‘ S e N
’ touches actlvables o _ hs ¢ T
: ; . Pt ; o I p
touchés inactivables : (l—c"‘} ‘ 0
non-touchés activables (1—h) c™ : - 09
B . . P ERIP ) N N | : . E ) . . d .
‘non-touchés inactivables ™ > = (1—h) (I—¢7) -~ ‘ 0

souche sauvage. 11 n’y.a pas de centres inactivables chez la souche sauvage (1—c = 0)

Transposrtlon des farts dans le langage de la theorle des proportlons o

Proportzon (l) des centres activés

La theorre deﬁmt dans le volume V-la proportron

des centres activés lorsque le mutant m recort un éclair d’energre s<S. Elle affirme ~

que cette proportion est égale a la proportion des centres qui participent a I'activité

lors de Iéclair. Cette dernicre comporte deux parts : les centres touchés et activables, *
directement activés, 2 quoi s “ajoute la fraction des centres touchés et’ inactivables qui’ ,)
transférent I’énergic absorbée vers des centres activables non-touches actives par-
transfert: Ce transfert a lieu de centre a.centre, ‘de.sorte qu’un centre donneur

3
correspond 4 un centre accepteur L’expérimentation est congue pour 1 observer ‘soit.
_ du ¢bté donneur, soit du coté accepteur La theorle ecrit- la relatron f (c s)

. Experzences concevables
Deux types d’experrences sont concevables si on exclut la variation srmultanee

de c et de h. Dans les expériences de type 1 (fig. 1), on fait varier hy;'la proportion
des centres touchés.:Pour indiquer que ¢™ est constant; on le note ¢,. On dit alors que -

la proportron des centres qui contribuent a 1’act1v1te parmi les centres activables en
proportion ¢, constante, est la somme de‘la proportion des touchés, plus la fraction

e, des non-touchés qui acceptent de I'énergie par transfert a part1r 'des touchés
inactivables. Ce transfert est noté a pour signaler qu’il est exprlme dans (8) par les ‘

actlvables non- touches qu1 acceptent l’energ1e transferee

ia=i7fca=hy+(1—h )em.‘k '?(8)

Physiologie Végétale
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Typel Type2
S o h; yariable( cxhs  [(1= cny” SRS j cmhs 1%(1 cm)h‘ )hs constant
& - %l/ - Lo :

: 1o
cM(1-hg)] (1-<M)1- hg)
e

_feml=hg)[(1=cp) (1-hg) |

1

Cx Constant c™ variable” -
hg variable( cwhs W hg )hS constant
. .
w . w
c¥(1-hg) - . cW(1-hg). '
o . : S > .
cWc E cW=1

~ Figure 1. Schéma des 2 types d’experlences concevables (Dragram of two types of conceivable experrments)

Dans Ie type 1, la proportion de centres touchés h, est variable et le mutant m est choisi (Ca constant).

Le transfert de I'énergie (fléche t7) est observé a partir de centres activables non- -touchés symbolisés par 1
"l carré hachuré. Dans le type 2, la proportion des centres activables ™ est variable et la proportion des
- centres touchés k5 est constante. Le transfert de Iénergie (fléche tr) est observé a partir de centres touchés

inactivables symbolisés par le carré hachuré. La formulation des proportrons est reprrse du tableau 1. Les

indices o et 8 désignent les proportrons mamtenues constantes. _

Dans: les expériences de type 2 (fig. 2), on fait varier c"‘ la proport1on des :
centres activables, et on maintient: constant hs, la proportion des centres: touchés. ..
Pour mdrquer que h, est constant, on le note h;. .On dit alors que la proportion des
centres qui contribuent a Pactivité, parmi les centres: touchés en proportion h;
constante, est la somme de la proportion des activables, plus la fraction e; des
inactivables. qui transférent de Iénergie vers les centres non-touchés activables.. Ce .
transfert est noté & pour signaler qu’il est. expr1me dans (9) par les mactrvables

touchés qui donnent I’énergie transférée : : , ;
‘ iy =17/ hs =™ +(1—c'”)e5 B o (9)
Fraction des centres participant au transfert ) - B

Les égalités (8) et (9) sont complétées en expl1crtant e, et e;. 'La théorie affirme
que ces fractions sont égales au rapport de la constante de vitesse du transfert 4 la-
somme de cette constante et de toutes les constantes de’ vrtesse avec lesquelles elle
est en competrtron

" constante de vitesse du transfert (xoud). 10 )
Tk, +constante de vrtesse du transfert (xou 8) o (

€q ou 5=

ou Ek comprend toutes les constantes en competrtlon avec-le- transfert Zk ‘ne’
depend pas de la:maniére d’exprlmer le transfert-dans (8) ou’ (9) Par contre, la

-constante de vitesse du transfert eri dépend. Sa valeur n’est fixée qu’a'lintérieur d’une.

expérience donnée (énergie de I’éclair et ‘mutant donnes/) Lorsque le- transfert est
observé au travers de I’énergie regue ‘par. un centre accepteur, la constante du
transfert est déterminée par la proportion des donneurs autour de laccepteur. Par
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i . ‘ - r - r . - r [ 4 Ay 3 .
contre; lorsque le transfert est observé au travers de l’encrg_1e transférée a partir d’un
centre donneur, la constante est déterminée par la proportion des accepteurs auto(;y\“
du donneur. Dans le premiér cas; la constante du transfert vaut : k, (1-—c,)hs; tandis

qu'elle vaut : k,(1—hs)c™ dans le second cas. Dés lors, la fr;iction e s’écrit selon les -

cas : = k’(lj__c)h; g CLiy
, ei= i expériencesde typel) :
| S Ttk 0 S
ki (1=hs) (expéfiekncesde type 2)v '

T Ekrk (e TS |
Divisant par kj(1—c¢,) ou k,(1—hs), on rassemble les constantes comme suit :

T Kethy 7 k(1-c) o

B » e8=-K3+Cm’ Kﬁ_ kt(l—hs) | T ‘ 2 )
En divisant (11) par (12) on trouve que : B G
) Lo : ;"‘~I_<g_‘=v1'_h5 e e o (13)

BT :;_Kﬁ',,l,_cu,m P S S TPl IR TPT S
: K=%k/ke=K,(1=c)=Ks(1—hg) "~ = o _?,;(1)

'Expr”ession grabhique des résultats éxpériméntaux ) ,‘
-/ En éliminant e, de (8) et (11), et e; de (9) et ( 2), on obtient de's‘ eXpregsiqns

que Iexpérience doit vérifier. Dans les cxpériences‘de type 13 -

o= ok s

et dans les expériences de typ§2:~ | “ E
DR ; c"‘= K§15.; _AaéK5+k1A. e

» 7 U Ag—ig N R o g
* On linéarise (15) et (16) pour obtenir : R S
o o A b B )
Ke Kb’

Ks K5 c? : A

La figure 1 de Delépeléire: ‘e‘t’Biénnoi‘in 7(179‘78)"r4epréseh.té une eixpérience de type 1.
Elle concerne un mutant pour lequel ¢, = 0.15. On trouve la variable h, dans la figure

PR . h : Al A
en divisant I’activité de la souche sauvage a chaque énergie s de I'éclair par I’activité

- de la méme souche a I’énergie S en accord avec (4): La figure permet de calculer i,

4 partir de I'activité du mutant d chaque énergie s de I'éclair; on divise cette activité
par celle de la souche sauvage a I'énergie S: en accord avec (7). .On, fierlv_e ensuite .
i -en divisant par.c, selon (8). Les données des auteurs ont permis d’établir ainsi 1¢ :

graphe de la relation:(17) (fig. 2).-

.
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.. la figure 2 de Delepelaire et Bennoun (1978)~~’rcprésente \une‘expé’rience de

o type 2. Selon la légende de cette figure, les données sont obtenues a I'aide d’éclairs

d’énergie constante et faible pour laquelle h; = 0,25 (1a légende dit que I'énergie de

. . Téclair vaut 4% de S, et dans ce cas, h; = 0,25 d’aprés la figure 1 des auteurs). Les

&0

2.5k o o Rn) e . : ;2,5 St -1-+~1 Log S
1 . . ° . .
. 1 -
& — +1=2,25
L Ke T
- :.2,0_; " TN T
. K .
14 1S [ BT
£ - Q
~ S .
-1 S I o
= - .
1,51 7 15k 7
°
. . .
crglet s ey N s |t
. (i =P B : - . PRI - 1,0 T - :
: :r"'0, T 05:: . = B 10 - R "0 . B T : ‘A1’0
: RERE et R T g

_ Figure 2. Graphe de la relation (17) donnant chez un mutant, en. ordonnée, Ie'rappoft de la proportion des

centres activés d la proportion des centres touchés (ia/hs), en fonction de la proportion des centres activés (i,
en’abscisse) (Linear relationship ‘expressed by ‘equation ‘( 17).°0On the ordinate: the ratio betwcen‘the
fraction i, of activated Photosystem I centres and the fraction h of hit Photosystem I centres. On the
- abscissa: the fraction i, of activated Photosystem I centres). R e

“Les points indiqués sont calculés & partir des résultats repris 4 la figure 1 de Particle de Delepelaire .

- et Bennoun (1978). - . S

Figure 3, Graphe de la relation (18) donnarit, eﬁ ’ordonnée‘, pour une énergie de Déclair d(;nné,vle ;appo}t He

la proportion des centres activés a la proportion des centres activables (is/c™), en fonction de la proportion

des centres dctivés (is en abscisse) chez une série de mutants (Linear relationship expressed by equation (1 8).
On the ordinate: the ratio between the fraction i pf activated Photosystem I'centres and the fraction c™
‘of active centres. On.the abscissa: the fraction i; of activated Photosystem 1 centres).

: Les points indiqués sont repris de la figure 2 de Delepelaire et Bennoun (1978). -

o mﬁtants fournissent la variable trouvée & Pabscisse de la figure 2 des auteurs. Les
* valeurs de ¢ s’échelonnent de ¢™ = 0,05 4 ¢™ =1 (la souche sauvage). Les auteurs

donnent ‘is/c,, en ordonnée. La théorie des relations. ¢htre :proportions appelle ce

* rapport, la grandeur.relative de ’unité de transfer{. Les auteirs 'appellent la section

optique relative. Le graphe de la relation (18) (fig. 3) utilise les don‘néeg des auteurs:
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Vérifications des pi'évisions théoriques ST L e T
" 'Selon Ia théorie, les fonctions i,/hs = fli, etis/c™ = f(i,) sont linéaires (égalités (17)
et (18)). ~ e
", < Les données expérimentales le vérifient aux erreurs de mesure prés (fig. 2 ct 3).
La précision des données ‘devraient cependant étre accrue pour apprécier

correctement la correspondance entre 'expérience et la théorie. La théorie prévoit -

‘aussi que ¢™/is devrait dépendre linéairement de c. Elle implique : - L
K e E (19

vis‘AsAz—‘i_a ' i

- Un calcul simple conduit a ce résultat a partir de (9) et (12). Dés lors, Pinverse
,de Pordonnée de la figure 2 de-Delepelaire et Bennoun' (1978) contre T'abscisse doit -

_étre une droite. C’est bien le cas, comme le montre la figure 4. Cette figure indique
“la voie 4 suivre pour tracer le graphe de la relation entre : is/c™ et ¢™, que les auteurs
ont cherché a représenter dans leur figure 2 en suivant Clayton (1967). Nos figures 2
“et 3 fournissent les valeurs de K, et de K; correspondant aux données des figures 1 et
2 de Delepelaire et Bennoun : K, = 0,80 et K5 = 0,67. En appliquant la relation (14),
~on constate que la constante K tirée de K, vaut : S

K=K.(1-c)=08x0385=0,68 ~ " (20)

“tandis que cette constante tirée de K, vaut :

K=K;(1—hs)=0,67 x_0,75="0,50.' ' " (21).

~Ceci ne vérifie pas la théorie. L’erreur provient cependant des ¢xpériepc§s. Si, comme
- - les auteurs le disent, I'énergie des éclairs est s = 0,04 S dans leur expérience de
“type 2, le mutant étudié dans leur expérience de type 1 (leur figure 1) ne peut pas se
placer a I'endroit qui lui revient dans le graphe de leur figure 2. Il se place au point
noté d’une étoile (%) dans notre figure 4 A. Pour que ce mutant trouve la place
attendue, s doit étre égal 4 0,01 S. Mais alors, selon la figure 1 des auteurs, k; = 0,05.
Cette nouvelle valeur donne: - - . B R e T
o K=K(1-h)=0,67x095=064 . (22
en accord avec (20). o ' L o
‘Co'n'séquel'l:ces ' k
Aire des mutants

" Lorsqu'on connait la valeur de K, on peut écrire les graphes limites pour c,—0 -

dans une expérience de type 1, ou pour h;—0 dans.une expérience de type 2. Ces
graphes coincident avec la droite AB (fig. 5) dans la superposition du plan d’abscisse
i,et d’ordonnée [i;/hs]-1 au plan d’abscisse i; et d’ordonnée [i5/c™]-1. Chaque expérience
particuliére du type 2 est représentée dans le plan i,, [is/h-1 par un graphe de la
relation. (23) dérivée de (17) : ; ; : LT

1 i S
S(l—iy= 1 - (23)
Ka(l iy) = 1 e : e i

(L’expérimentateur fait varier-hyde 1.3.0; il mesure Iy Cy est fixé 'pér_ le choix d’_un
mutant). Le graphe est une droite atteignant 'ordonnée au point 1/K, quand i, atteint
- 0, pour h;—0. Puisque le choix du mutant fixe c,, il détermine un K, en accord avec
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" la courbe dessinée ‘est calculée a partir de Péquat
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(414);111/.y'a autant«(\ie«graphes de (23) que de mutants. D lan  considéré
, ‘ : £ -de . .Dans le pl
(fig. 5), ces graphes atteignent tous 'ordonnée entre: 1/K, =0 et'l/Kf 'inl/clg.rvlsslgle(;g

- (14), le point 1/Ko = 0 est atteint dans le cas'de la souche sauvage, considérée:

comme le mutant limite ¢, = 1; tandis que le poi = i

mme le m a=1; _ point 1/K, = 1/K est atteint pour le
mutant llmlte.caT»O. Par allrleu'rs',' les” graphes: (23) atteignent tous l’abscIi)sse au
point 1 (fig. 5) puisque par définition i,—1 quand h,—1, quel que soit le mutant. On

« 1

Al T
Lo RN X s i ~

, ' TN ——— 4T :

Lo20F 0\ . ‘

R B T BTN
st . S
15 . * - {m 1,0

N
‘ ’Ec’.‘ .‘l
: B ]
s S
~ . 2 =
b osk A% = . |
: . N - )

K I
Pewgses . gl
ot B L 081 N
O e e T

4 cm o T L igouig
  an.4 A CleE R ~ Fig'5

Figure 4. Méthode pour déterminer la courbe reliant ies. ints expérimentans do 1 RS
4. M . ner la courbe 'S points expérimentaux de la figure 2 de Delepelai

et Bennoun (1978). Da_ns la partie supérieure (A), les points sont repris de Delepelaire et Bennoun ile 5’?8‘;1";

: s t cc art ion (19) de la droite représentée dans la partie inféri

gl?) IgA] gra}p}llc xpzt};sod fqr‘de(tf;mmmg the curve through the experimental points showrf ‘:I: l;;"fg’;i:";
elepelaire and Bennoun (1978). In the upper figure (A), the points are re A ‘poi
g T \R200s A ; s produced from. the’

9f¢ this ﬁgurg 2 and the curve s{:own is calculated from the equation of the line in the lo'wer‘ﬁg‘:x'rl::o(lill;s

Figure 5. Méthode graphique pour passer des résultats dune expérience de type- vite AB) d ceux

Ire ) i l dune expérience de type 2 (droite AB) d ceux d’une
expérience de type 1 (droite AC) (A graphic method for predicting the result of any experiment of type 1
(hpe AC) from the result of the limit experiment of type 2 (line 4B)). . :

La droite 4 est le graphe limite de la relation 18y intensité "éclair infini

pour une intensité de I'éclair infiniment faible.

Not’xs_montrons dans le texte comment passer du point M sur AB, qui représente le mutant M dans une.
expérience de type 2, au graphe de la relation (17) pour ce méme mutant dans une expérience de type 1. -

P« aire des mutants'».:

“Les graphes de (17) pour tousﬁlevs mutants possibles's’inscrivent dans la surface 40B. Cette surface est

voit ainsi que, tandis que h, varie de 0.4 1, Ie':m‘utant 'limit‘efc‘;’—:‘»O parcOﬁrE la 'drc;ité ‘

“AB du point'B au point 4, tandis qu’a:I’'opposé la souche sauvage ¢, = 1 parcourt

'abscisse du point'0 au point 1. Les ‘graphes utes: les Arie :
s O - phes de toutes: les ‘de: g
possibles.sont ainsi contenus dans le triangle 40B de la ﬁgur?g?’en??é; de ty pe 1 ‘
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< La ‘descrip:tion de 1a section \’qui pr'[écéde‘s’applique‘ mutatiSf'rnytandis pour les’
expériences de type 2 représentées dans le plan : (i, [is/c”]-1. On dérive ?lors de (18) .

le graphe de la relation (24) :- -

R T

des éclairs infiniment faibles). Ces deux points définissent ]es. graphes limites; tous
les graphes possibles concourant par ailleurs au point d’abscisse:1 et d’ordonnée 0.
lorsque c”—c” =1. B ' - S

En superposant le plan (is, [iz/c™]-1) au plan.(i5 [ix/h,]-1) on constate que les

graphes des expériences de type 2 possibles se trouvent contenus dans. le triangle
AO B, comme les graphes des expériences de type 1 possibles. L’aire dp triangle AOB
est « P'aire des mutants ». La figure 6 est une représentation de cette aire dans le plan

(ie» hs) ou (i5, ¢™) ; on obtient cette rgprésentation indifféremment & partir de (15) ou.

de (16).

H

Lo : J . Figure 6. 'Rgprésehtation de Peaire des _mutants’»

mutanis” (hatched) in the (i,; &,) plane). o
R .| " Chez la souche sauvage, la proportion des centres
/o

touchés. Dans le plan (i,, h) chaque mutant particulier

zéro. g

Génératrice des mutants- - .0

... Soit un point-M.le long- ’ al
AB décrit Pexpérience de type 2 limite, hs—0, et M représente un mutant’.,La valeur
de ¢™ correspondant & M, s’obtient 4 partir de ’abscisse et de 'ordonnée. Dans le
cas particulier de M, i = 0,51 et [i5/c™-1 = 0,72, d’ou on déduit ¢™ = 0,3. Le graphe

du mutant M dans une expérience de type 1 est ensuite facilement tracé giaknsle/plan ,
(iss [ia/h:)-1). A ceteffet; c, est fixé 4 0,3 ; on en déduit que K =.0,97.,ep appliquant (20)
et en. utilisant ‘la: valeur connue de ‘K:(0,68). Dans le plan (i, [ld/hs]'-l) le graphe :
recherché atteint 'ordonnée ‘au. point’ 1/K, ="1,03 .pour. i;—0. I atteint: I'abscisse,

Physiologie Végétale

L’expérimentateur fait varier les mutants de' ¢c"—»0 4 ¢* = 1; il mesure i et il choisit =~ .
un hs pour chaque expérience. Chaque graphe est une droite atteignant Pordonnée « - .-"
au point 1/K; quand i; atteint 0, c’est-d-dire pour le mutant limite ¢ —0. Cette fois, - = °
K; est déterminé par le choix de h; en accord avec (14) et il y a autant de graphes de .
(24).que de t5 choisis. . Chacun de ces graphes atteint ordonnée enrtrc’:v.l /Ks = p'et;‘ ‘
1/Ks = 1/K. Le point d’ordonnée 1/K; = 0 est atteint quand hs = 1 (l’exper}ence ut}lgse :
.alors des €clairs saturants), et le point 1/K; = 1/K, quand hs—0 (Pexpérience utilise -

DRt .. possibles (partie hachurée) dans le plan (is, h) (Represen-
tation. of .the ‘“‘area’ of the possible Photosystem I

i VS‘ activés i, est toujours égale a la proportion des centres .
- -1 touchés k. Il n’en va pas'de méme chez les mutants...
Chez ces derniers, plus la proportion ‘de centres )
 inactivables--s’accroit, plus le_proportion de centres |
activés“g'randit par rapport a'la’ proportion’ de centres

“|"~ suit une hyperbole quipasse entré la droite représentant’

"la souche sauvage et I'hyperbole du mutant limite chez -
10 - lequel 1a proportion des centres activables ¢™ tend vers -

e AB(ﬁg 5) dans lye'bla‘n (ig; /[iS/c;”]-ijﬁ, Dans ce.’“plari, :

~ considérations extérieures 4 la théorie pour discuter des circ
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gé.néreaains‘i, a partir de la droite AB tracée dans le plan (i5, [is/c™-1), les graphes de
n’importe quel mutant dans le plan (i,, [i,/hs]-1). Dans ce sens, AB peut étre considéré

" comme tous les graphes possibles, au point l=1 On I'a tracé sur la figure 5. On

~comme la « génératrice des mutants ». Dans la. mesure ou il existe, I'interprétation

d’un continuum des mutants est étrangére a la théorie qui se limite 4 le supposer..
Probabilité intrinséque du transfert 0 L AP
7. ..La connaissance de K conduit au rapport FIE

o . . - iy ktr FIAR AN
o

Stk oo 2

: ‘Dér'_lks.'le"cas présent, ce rapport vaut 1/1,68 = 0.6. Ceest la pr‘bbébilité‘qu’,unf centre

inactivable touché se désactive par transfert lorsqu’il est entiérement ‘entouré de

~ centres activables non-touchés. C’est aussi, a Tinverse, la probabilité qu’un centre

7

activable ‘non-touché regoive de I'énergie par transfert lorsqu’il est entiérement
entouré de centres inactivables touchés. On tire ces conclusions de (11),(12) et
(14); p est une caractéristique intrinséque du transfert -d’énergie considéré. La

7

- . théorie n’interpréte pas la'valeur de p. Elle permet de Pévaluer. Ceci est dii.au fait

quelle ne - concerne pas le mécanisme 'du transfert. 1. faut recourir ‘4. des
onstances qui déterminent
-+ Nous-avons appliqué des équations décrivant les- transferts  de - Pénergie

© - lumineuse dans les . étioplastes a des transferts d’énergie lumineuse dans le
-~ Photosysteme I chez C. reinhardi, et nous avons ainsi montré que les mémes

équations s’appliquent aux deux cas. Ceci n’est pas surprenant, puisque, comme

“ nous Iavons prouvé (Sironval et al., 1981), la théorie des flux d’échange (Strasser,

I3

‘1978 Butler, 1978), congue pour représenter les transferts d’énergie entre pigments

collecteurs de lumiére et centres actifs dans les chloroplastes, est équivalente a.la -

~ théorie des relations de transfert entre proportions de pigments utilisées dans le

présent article. On trouve constamment le méme type d’organisation des transferts
entre pigments pendant le verdissement 3 partir de I’état étiolé (Sironval, 1982). Les
principes qui délimitent des « unités de transfert » sont constamment les mémes et

- paraissent généralisables a Iorganisation des pigments dans les membranes, quel que

soit le stade du développement.

Le. transfert d’énergie que nous avons considéré est dirigé vers des centres
Photosystéme I chez - C. reinhardi. Lorsque certains de ces centres sont rendus
inactivables ou sont manquants 4 la suite d’une mutation, le transfert intervient pour
assurer un apport supplémentaire aux centres restant activables. Ceci accroit la
« section .optique » des. centres activables, ou encore la grandeur de-l'unité de.
transfert qui les entoure. Pour simplifier, nous avons appelé « centres activables »
les unités formées autour d’un centre activable, et « centres inactivables » les unités
potenticlles ne manifestant pas, par elles-mémes, d’activité Photosystéme I. Nous
avons trouvé que le transfert d’énergie des secondes vers les premiéres a lieu avec une
probabilité intrinséque p = 0,6. . .. ’ E o ,

Cette probabilité est une propriété du transfert étudié. Elle devrait dépendre des
rapports morphologiques entre pigments dans la membrane thylakoidale.. Si ces
rapports, et plus généralement n’importe quel élément propre au mécanisme. méme
du transfert, étaient altérés, I'aire de la figure 6 devrait étre modifiée. La théorie
donne alors le moyen de calculer la nouvelle probabilité intrinséque du transfert, et
définit les expériences A réaliser pour obtenir les grandeurs nécessaires au calcul.
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- Abstract The mtemal volume of thylakords is too small to Justlfy a therrnodynamlc treatment of the :
_- energy transducrng processes Macrophys1cal terms like hydrogen ion concentratlons, proton gradrents

and redox potentlals are meamngless To characterrze the primary hght-mduced events we have to know .

- the potentlal of the excited specres ‘Whether these ‘will act as electron donors or acceptors depends not
. -only on their 1onlzatlon energies respectively electron affinities but ‘also on the solvation energies of the
:resultmg spemes Key words electron aff mttes, energy transductwn, tomzatwn energtes, redox potentlals,:

thylakozds

Resume Le volume mterne des thyIakozdes est trop petzt pour ]usttf ler un traltement thermodynamrque des

: processus de transduction dénergie. Des termes de macrophysique, tels que concentratzon en ions, gradient.

de protons et potenttel redox sont sans stgmf catton Pour caractériser les euenements primaires induits par
la Iumtere on doit connaitre le potenttel des espéces excitées. Leur comportement comme donneurs ou comme.
accepteurs d’electrons depend non seulement: de leurs énergies d’lomsatzon et’ leurs affi nités’ electromques'
respectwes, mais aussi de. l’energte de solvatation des espéces Tésultantes. Mots clés : afflmte electromque,
transductxon d’energre, energle d’1on1sat10n, potent1e1 redox, thylakordes R

Abbrevratlons Acc electron acceptor Don, electron donor, the subscrlpts “ads” and “solv” charactenze

- the adsorbed respectively solvated (hydrated) species; Ox, oxidized component Red, reduced component>
’ of a reversrble redox system So, energy state of the unexcrted mo]ecule S L .

INTRODUCTION e

Photoblochemlcal processes are usually descrlbed with terms of: classwal
electrochemlstry, which is inseparably connected with thermodynamics.. This again
is a reasonable treatment for macroscopic systems: Living cells, ‘however, ask for a
different approach. Their reactions cannot sultably be enforced mto the framework
of essentlally macrophysrcal dlsmphnes N s : B

-‘Whereas in a: gas or a dilute solution- the reactmg spemes are statlstlcally'
dlstr1buted they are in vivo. 1ncorporated into (or adsorbed to) membranes By this
pecuharlty ‘the movements of donors and acceptors as well as of ‘sensitizers' are
restricted to a plane. Even if there is’ a fast two-dimensional diffusion within their

_ surface, membranes ' may be regarded as ‘'supramolecular structures, the components"

of whlch have more or less defined mutual (average)~ d1stances To describe
membrane bound processes the laws of sohd state/physrcs are’ therefore in some

,/
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