Chapitre 1 : LA PHOTOSYNTHÈSE 
Depuis l’introduction de ce terme scientifique en 1907, on appelle photosynthèse la production (synthèse) de matière organique par les plantes à partir de la lumière (photo), d’eau et de gaz carbonique. A l’aide d’une source de lumière, de matière première minérale, certains êtres vivants, les phototrophes possèdent un savoir-faire qui leur permet de s’automultiplier.
L’étude de la photosynthèse n’est pas vielle d’un siècle, elle a connu son âge d’or durant les années 1945-1975, elle a demandé la collaboration de biologistes, de chimistes et de physiciens.

Les phénomènes physiques, chimiques et biologiques que l’on peut regrouper sous le terme de photosynthèse se manifestent durant des intervalles de temps très variés : la capture de l’énergie lumineuse et sa conversion en énergie chimique s’effectuent en moins de 10-15 seconde alors que la durée de conservation de l’énergie, sous forme de matière organique, peut atteindre facilement le siècle voire le millénaire chez un arbre, et plusieurs millions d’années dans les combustibles fossiles comme le charbon et les hydrocarbures.
A- Photosynthèse : présentation générale :
L'usine verte qu'est la feuille reçoit un flux d'eau, de sels minéraux et de gaz carbonique, capte l'énergie solaire, rejette dans l'air de l'oxygène et déverse dans des vaisseaux des glucides et autres substances organiques.

Il existe 3 catégories d'êtres vivants :

* les êtres hétérotrophes ("hétéro" - autres et "trophé" - nourriture) qui doivent trouver dans le milieu extérieur les composés organiques réduits (Glucides, acides organiques…) qui leur fournissent une source de carbone et d'énergie. Ils utilisent la fermentation ou la respiration. 
* les êtres semi-autotrophes aptes à s'approvisionner seuls en énergie dans un monde entièrement minéral (composés minéraux réduits : H2, NH3, CH4….) mais exigent encore des composés organiques pour leur alimentation en carbone.

* les êtres autotrophes : complètement indépendants du reste de la biosphère pour leur alimentation en carbone et en énergie. Ils peuvent se développer seuls dans un monde entièrement minéral, et la lumière constitue la source énergétique majeure. Ce sont les êtres photosynthétiques et chimiosynthétiques ; tels que les bactéries photosynthétiques, les Cyanobactéries (algues) ou les végétaux verts.

La photosynthèse par les végétaux alimente continuellement la biosphère en carbone sous forme de glucides. Les quantités de carbone qui passent annuellement de l'atmosphère à la biosphère sont de l'ordre de 500 milliards de tonnes.

Les végétaux synthétisent leur matière organique à partir de molécules simples (CO2 + H2O) et de l'énergie lumineuse (soleil). Ce processus s'appel la photosynthèse.

La formule générale de la photosynthèse est :

hν (énergie lumineuse)

CO2 + H2O  ---------------------------------> (CH2O) + O2
Les végétaux sont donc des organismes phototrophes (autotrophes), comme le sont également les Cyanophycées (algues bleu - vert), les plantes avasculaires et les plantes vasculaires (supérieures).

La photosynthèse est un phénomène physiologique d'une importance capitale car il est indispensable à toute forme de vie animale et humaine.

L'énergie lumineuse est captée par des pigments assimilateurs : les chlorophylles (grec khloros, vert et phullon, feuille). Les chlorophylles sont situées dans les chloroplastes des cellules végétales ou dans des régions spécialisées de la membrane cellulaire des bactéries photosynthétiques.

Puis, chez tous les organismes, les glucides sont oxydés pour reformer de l'eau et du CO2 au cours de la respiration. Une partie de l'énergie contenue dans les glucides est transformée en énergie chimique sous la forme d'une molécule : l'ATP.
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Figure 1 : Relation entre photosynthèse et respiration

Tous les êtres de la biosphère dépendent de cette transformation de l'énergie lumineuse en énergie chimique.
1. Apparition et évolution de la photosynthèse

a. Photosynthèse bactérienne primitive

Les pigments qui captent l'énergie lumineuse (bactériochlorophylle) ne forment qu'un seul photosystème (pigments et protéines) la source d'électrons est un composé minéral réduit. La photo-organotrophie de la bactérie pourpre non sulfureuse Rhodospirillum rubrum est caractérisée par un photosystème à bactériochlorophylle qui opère une circulation cyclique des électrons délocalisés par les photons captés.

Il s'agit donc d'une semi - autotrophie quant à l'énergie et dépendance quant aux matières organiques.

Deux constats importants sont annoncés : l'ATP et le NAD réduit peuvent être utilisées pour réduire le CO2 de l'air. Donc, passage de la semi - autotrophie à l'autotrophie complète pour le carbone et l'énergie.

Quand l'oxygène aura envahi l'atmosphère, les cytochromes injecteront leurs électrons soit vers la bactériochlorophylle.

[image: image2.emf]
Figure 2 : Photosynthèse bactérienne primitive

b. Photosynthèse évoluée

Quand les cyanobactéries (ou "algues bleues") ont remplacé les donneurs d'électrons soufrés par l'eau, les êtres photosynthétiques ont pu dés lors conquérir tous les milieux.

On note :

la présence des 2 photosystèmes PS I et PS II, la circulation cyclique des électrons de l'eau au [NADPH + H+] le couplage entre les réactions photochimiques et la synthèse des glucides le produit final est l'oxygène provenant totalement de l'eau.
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Figure3 : Photosynthèse évoluée
2- Les chloroplastes

La théorie endosymbiotique de l'origine de la cellule eucaryote postule que :

· la mitochondrie dérive d'une bactérie respirante 

· le chloroplaste dérive des cyanobactéries 
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Figure 3bis : Théorie endosymbiotique de l'origine de la cellule eucaryote

Les chloroplastes ont deux membranes (interne et externe) bordant une zone aqueuse appelée stroma (siège de la phase sombre).

Le stroma contient la membrane thylacoïde (siège de la phase diurne).

La membrane thylacoïde est plissée en un réseau de nombresuses vésicules aplaties qui prend la forme :

· soit d'empilements compacts appelés grana (granum) 

· soit de vésicules isolées et libres dans le stroma et réunissant plusieurs grana (thylacoïdes inter granaires)

Les parties de la membrane du thylacoïde :

· situées au sein des grana et sans contact avec le stroma sont les lamelles des grana 

· accessibles au stroma sont les lamelles du stroma 

L'espace interne enclos par la membrane thylacoïde est le lumen.
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Figure 4 : Vue schématique d'un chloroplaste
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Figure 5 : Vue générale d'un chloroplaste avec ses  thylacoïdes dans une cellule de parenchyme chlorophyllien de feuille d'épinard en microscopie électronique à transmission.

3- Les chlorophylles

Parmi les composants de la membrane thylacoïde des chloroplastes, on trouve divers pigments qui captent l'énergie lumineuse nécessaire à la photosynthèse.
Les chlorophylles sont les principaux pigments. Elles ont une orientation particulière dans la membrane thylacoïde du fait de leur liaison non-covalente aux protéines de cette membrane. 

Les chlorophylles possèdent toutes :

· une même chaîne latérale phytol hydrophobe qui ancre la molécule à la membrane 

· un même anneau porphyrine hydrophile 

Elles sont donc amphipathiques.
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Figure 6 : Structure générale des molécules de chlorophylles

Il existe quatre types de chlorophylle chez les organismes phototrophes. Ils se distinguent par la nature chimique des chaînes latérales fixées à la partie centrale de la molécule (tableau ci-contre).

· les chlorophylles a et b (Chla et Chlb) sont les types des plantes supérieures. La Chla est plus abondante que la Chlb. 

· les bactériochlorophylles a et b (BChla et BChlb) sont les types des bactéries photosynthétiques.
Tableau I : Les types de chlorophylle chez les organismes phototrophes
[image: image8.emf] 
4. Spectres d'absorbance des chlorophylles

La lumière est la partie visible du rayonnement électromagnétique, oscillation couplée du champ électrique et du champ magnétique qui se propage.

un rayonnement électromagnétique se caractérise par sa longueur d'onde λ ou sa fréquence ν, qui sont inversement proportionnelles : ν = c / λ 

dans le vide, le rayonnement électromagnétique, et en particulier la lumière, se déplace à la vitesse : c = 299.792.458 m.s-1.

Les chlorophylles a et b absorbent la lumière de la région qui s'étend : 

· du violet au bleu : longueur d'onde d'absorbance entre 400 nm et 500 nm 

· de l'orange au rouge : longueur d'onde d'absorbance entre 650 nm et 700 nm 

Cependant, leurs structures étant différentes, les chlorophylles ont des longueurs d'onde d'absorbance maximales distinctes.
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Figure 7 : Absorption et spectre de la chlorophylle a et la chlorophylle b
Les membranes photosynthétiques contiennent d'autres pigments, en particulier:

· les caroténoïdes 

· les phycobilines (phycoérythrine et phycocyanine) 

· autres …

Comme les chlorophylles, ces molécules possèdent une série de doubles liaisons conjuguées qui leur permet d'absorber la lumière visible. 

Leurs pics d'absorbance sont complémentaires de ceux des chlorophylles.
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Figure 8 : pics d'absorbance complémentaires des molécules de chlorophylle
Ainsi l'ensemble des pigments absorbent une zone d'énergie radiante qui couvre tout le spectre visible
B- La photosynthèse dans le chloroplaste : Le mécanisme

C'est au coeur même des chloroplastes que se déroule cette transformation, selon des mécanismes aujourd'hui mieux connus, et que l'on peut résumer ainsi de manière simplifiée mais fidèle (Figure 9) : 
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Figure 9 : Résumé simplifié du mécanisme de la photosynthèse dans le chloroplaste
1 - Des photons, particules lumineuses chargées d’énergie, frappent la chlorophylle, incluse dans la membrane des thylakoïdes ou capsules.

2 - Sous ce choc, des électrons e- de certains atomes de la chlorophylle se mettent en mouvement dans la membrane du thylakoïde...

3 -…attirés par un "accepteur d'électrons", la NADP (Nicotinamide phosphate), qui les capte. Ce courant d'électrons, mis en route par la lumière, va maintenant faire fonctionner tout le mécanisme qui suit:
4 - Pour remplacer ses électrons échappés, la chlorophylle en arrache d'autres à des molécules d'eau qu'elle "casse" en ses atomes, Hydrogène et Oxygène : c'est la photolyse de l'eau.
5 - L'oxygène ainsi libéré de l'eau, quitte la chlorophylle puis la cellule, puis la feuille.

6 - L'hydrogène libéré (devenu ions H+ par perte d'électron) s'accumule à l'intérieur du thylakoïde. La concentration en ions H+ les pousse alors à en sortir (à travers les sphères pédonculées), et ce flux d'ions H+ entraîne deux sortes de micro-moteurs chimiques

7 - Une sorte de "pompe à hydrogène ", la NADP, "capteur d'électrons et d'hydrogène". Sous forme de NADPH2, elle transporte l'hydrogène vers la chaîne de montage des glucides, puis restitue la NADP, et ainsi de suite.

8- Une sorte de "chargeur de batteries" ou mieux de "chargeur de flash". Le flux d'ions H+ à travers les sphères pédonculées qui tapissent l'extérieur des thylakoïdes a pour effet de "charger" l'ADP (Adénosine diphosphate), la transformant en ATP (Adénosine triphosphate).

L’‘‘accrochage’’ de ce 3ème phosphate sur la molécule d'ADP demande de l'énergie qui sera brusquement libérée (comme un ressort qui se détend, ou mieux comme l'éclair d'un flash) à la demande de la "chaîne d'assemblage des glucides".

9 - A ce stade la phase lumineuse est terminée, et tout est prêt pour la phase suivante, la phase "obscure" ou "Cycle de Calvin".

10 - Le Cycle de Calvin, chaîne d'assemblage des glucides, consiste :

11 - ...à arracher au gaz carbonique C02 le carbone et l'oxygène nécessaires.

12 - ...à lier ces atomes de C et O à l'hydrogène fourni par NADPH2 qui redonne le NADP.

13 - ...à utiliser l'énergie du micro-chargeur ATP pour lier entre eux ces atomes. Déchargé, l'ATP redonne ADP.

14- à produire des glucides en C5 comme l'amidon, qui s'accumule dans le chloroplaste et le quittera la nuit suivante en direction de la cellule.
15 - L'oxygène en trop s'associe aux ions H+ présents dans le stroma (liquide interne du chloroplaste), et venus de la NADPH2, pour redonner de l'eau.

En somme, le chloroplaste est un transformateur d'énergie lumineuse en énergie chimique, et cette transformation s'accompagne d'une réduction du CO2, d'un dégagement d'oxygène, et d'une consommation d'eau.

1- Les photosystèmes II et I et leur fonctionnement
a- Description générale des photosystèmes

C'est à l'intérieur même de la membrane des thylakoïdes que se trouvent les chlorophylles, chlorophylles a et b et autres pigments.

Deux types de complexes protéines-pigments appelés respectivement :

photosystème I ou PSI
photosystème II ou PSII
représentent les unités fonctionnelles au sein desquelles se déroulent les réactions photoinduites de la photosynthèse.

Les 2 photosystèmes sont enfouis sur toute l'épaisseur de la membrane thylacoïde, dans des régions différentes (figure ci-dessous) :

PSI est situé dans les lamelles du stroma et est en contact avec le du chloroplaste

PSII est situé dans les lamelles des grana
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Figure 10 : Structure d’un chloroplaste et des photosystèmes

Ces grosses molécules enchâssées dans la membrane absorbent la lumière par 2 systèmes photorécepteurs appelés PS II et PS I (selon l'ordre dans lequel ils ont été découverts) (Figure 3).
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Figure 11 : Ultrastructure des photosystèmes II et I.

Rappelons que le photosystème I a été découvert en premier, mais c’est le photosystème II qui est placé en début de la chaîne photosynthétique. Leur fonctionnement est résumé dans la Figure 12.
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Figure 12 : Les photosystèmes II et I et leur fonctionnement.
Chaque photosystème comporte un lit de pigments (60 à 2000 molécules selon l'organisme) appelé complexe d'antenne.
Le coeur du processus photochimique au sein de chaque photosystème est un complexe protéique appelé centre réactionnel qui contient 2 molécules de chlorophylle a  formant la paire spéciale

Ces 2 molécules de chlorophylle a se distinguent des autres molécules de chlorophylle car elles sont le foyer vers lequel converge l'énergie d'un photon captée par le complexe d'antenne.

Le centre réactionnel d'un photosystème est désigné d'après la longueur d'onde du pic d'absorption de sa paire spéciale:

le centre réactionnel de PSI est appelé P700

le centre réactionnel de PSII est appelé P680
Les 2 photosystèmes fonctionnent en série : comme ils se situent dans des régions différentes de la membrane thylacoïde, ils sont en relation par l'intermédiaire de transporteurs d'électrons particuliers.

La membrane thylacoïde contient d'autres composants actifs de la photosynthèse :

le complexe qui produit l'oxygène : il est associé à PSII sur la face luminale de la membrane thylacoïde

le complexe des cytochromes b/f : il est réparti dans les lamelles du stroma et les lamelles des grana

l'ATP synthase chloroplastique : uniquement dans les lamelles du stroma
b. La chute dans le rouge et la résonance

On observe une chute brutale de la photosynthèse à partir de 680 nm bien que la lumière soit encore fortement absorbable par les chlorophylles.

Ce phénomène est appelé "chute dans le rouge"("red drop").

L'activité photosynthétique peut être restaurée quand les photons de longueur d'onde inférieure à 680 nm sont ajoutés à l'éclairement de 680 nm.

L'inefficacité des photons de longueur d'onde supérieure à 680 nm dans le phénomène photosynthétique est dû à l'absence de chlorophylle dans PSII apte à absorber ces longueurs d'onde
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Figure 14 : phénomène de résonance
Les complexes d'antennes photosynthétiques ont donc pour rôle d'augmenter la probabilité des réactions photochimiques en "piègeant" l'énergie des photons et 

en la transmettant de molécule de chlorophylle en molécule de chlorophylle sans perte d'énergie grâce au phénomène de résonance.

Cette énergie est ainsi canalisée jusqu'à la paire spéciale de chlorophylle a du centre réactionnel

Dans les antennes, les molécules de chlorophylle sont distantes de 2,2 Å.

Les molécules de chlorophylle des antennes et celle de la paire spéciale son distantes de 3,2 Å.

Ces distances soulignent l'optimisation de leur organisation pour assurer un transfert d'énergie parfait.

[image: image16.emf]
Figure 15 : Transfert d'énergie des antennes vers le centre réactionnel
2- Les deux phases de la photosynthèse

La photosynthèse se déroule en deux étapes distinctes :

2.1- La phase LUMINEUSE : photolyse de l'eau et transformation de l'énergie lumineuse en énergie chimique.

la feuille capte la lumière et la chlorophylle photolyse l'eau : les molécules d'oxygène et d'hydrogène se séparent le dioxyde de soufre absorbé via l'eau est réduit par l'hydrogène issu de la photolyse de l'eau : le composé réduit se fixe sur un accepteur qui est un sucre à 5 carbones.

La réaction globale de cette phase est : 

                                          hν (énergie lumineuse)

H2O + ADP + Pi + NADP+ + ------------------------> O2 + ATP + NADPH + H+
Cette absorption de photons conduit à trois processus chimiques :
a- La photolyse de l'eau à l'intérieur des thylakoïdes.

Excités par les photons lumineux chargés d'énergie, des électrons e- de certains atomes de chlorophylle s'en éloignent et sont captés par un "accepteur d'électrons" (la NADP), après circulation à travers toute une chaîne de "transporteurs d'électrons", grosses molécules protéiques insérées comme la chlorophylle dans la membrane du thylakoïde.

Pour remplacer les électrons perdus, la chlorophylle en arrache d'autres à l'eau, dont la molécule est "cassée", on dit "photolysée", avec libération d'oxygène et d'ions H+
2H2O

(

4H+ + 4e- + O2
( l'oxygène O2 passe dans le stroma puis dans la cellule, qu'il quittera pour regagner l'atmosphère;

( l'hydrogène sous forme d'ions H+, ou protons, s'accumule dans le thylakoïde dont le pH s'abaisse (pH 5 alors qu'il est de 8 dans le stroma)

( les électrons e- correspondent à une énergie libre, l'énergie des photons lumineux qui a "excité" les électrons de la chlorophylle (Figure 16).
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Figure 16 : L’excitation de la chlorophylle et la photolyse de l’eau
b. La réduction de NADP en NADPH2

La NADP, nicotinamide-adéninedinucléotide-phosphate, est donc un "accepteur final d'électrons et d'hydrogène", intervenant en bout de chaîne des 2 systèmes photo-récepteurs. De sa forme "oxydée" NADP, elle passe à la forme "réduite" lorsqu'elle capte 1H+ et 1e-, devenant NADPH2, encore écrite NADPH,H+:

                                   Réduction

NADP + 2 H+ + e-  
(
NADPH,H+




(
                                   oxydation

La réduction de NADP a un triple rôle :
( entretenir le courant d'électrons dans la membrane du thylakoïde.: ce courant a pour effet d'induire vers l'intérieur du thylakoïde des ions H+ du stroma où ils s'ajoutent aux ions H+ libérés par la photolyse de l'eau;

( par voie de conséquence, charger les "mini-batteries" d'ATP;

( fournir de l'hydrogène à la synthèse des glucides dans la phase suivante (phase obscure).

c. La charge de l'ATP, ou phosphorylation

L'ATP, adénosine triphosphate, est une sorte de mini-batterie qui ne cesse de se charger et de se décharger, pour fournir à la cellule la forme d'énergie chimique immédiatement utilisable dont elle a besoin. Déchargé, il s'agit de l'adénosine diphosphate ADP : la liaison du troisième phosphate demande de l'énergie, et la rupture de cette liaison libère la même énergie, un peu comme un ressort qui libère brusquement l'énergie que l'on a dépensée pour le tendre

                                   Charge

Adénosine-P-P + P  
(
Adénosine P-P---P




(
                                   Décharge

Comment se fait la charge de l'ADP? Précisément grâce à la "pompe à hydrogène" NADP-NADPH2":

A l'intérieur des thylakoïdes, les ions H+ provenant de la photolyse de l'eau s'accumulent. Ils cherchent à repasser dans le stroma, et ne le peuvent qu'à travers les sphères pédonculées qui ponctuent la membrane du thylakoïde, et que l'on nomme "sphères d'ATPase". C'est le passage dans ces sphères qui "accroche" le 3ème P de l'ATP, autrement dit qui "charge" l'ADP en ATP. Ce mécanisme s'appelle la photophosphorylation.

d. Finalement, la phase lumineuse aboutit:

( à la photolyse de l'eau avec restitution d'oxygène à l'atmosphère

( au transport d'hydrogène qui sera nécessaire par la suite pour la synthèse des glucides.
( à la conversion d'énergie lumineuse en énergie chimique accumulée dans des "condensés d'énergie" qui vont maintenant agir sans qu'il soit besoin de lumière.


2.2- La phase obscure

(réduction du C02 et synthèse des glucides - Le Cycle de Calvin).

L’énergie est utilisée pour la synthèse chimique, cette synthèse est le cycle de Calvin. Le fructose est l'ose formé le plus abondant. Il s'associe au glucose pour former le saccharose

La réaction globale de cette phase est : 

CO2 + ATP + NADPH + H+ ---> (CH2O) + ADP + Pi + NADP+

En présence d’une enzyme spécifique, le gaz carbonique se fixe sur un glucide en C3, le ribulose diphosphate (ou Ru-di-P), présent en abondance dans le stroma des chloroplastes. Un seul oxygène du CO2 se fixant sur un carbone, l'oxygène libéré se combine à l'hydrogène présent dans le stroma pour former de l'eau : c'est la réduction du C02.

Le composé en C6 formé, très éphémère, se scinde en 2 molécules en C3 d'acide phosphoglycérique ou APG. L'ATP, qui cède son énergie, et la NADPH2 qui cède son hydrogène (reprenant une forme oxydée NADP), permettent la formation de trioses phosphates utilisés pour la synthèse, dans la cellule, de glucose et d'amidon, mais aussi, pour la synthèse d'acides aminés (avec addition d'azote), et la synthèse d'acides gras et de glycérol, constituants des corps gras.

C'est le Cycle de Calvin (découvert en 1962 par Calvin et Benson), dont la réaction globale s'écrit :
6C02 +12NADPH2
(
C6H12O6  + 6H2O + 12NADP

En fait, dès la formation du glucose dans le stroma des chloroplastes, celui-ci se condense en amidon, de formule n (C5H1005), qui, au cours de la nuit suivante, quittera le chloroplaste sous forme de glucose (Figure 17).
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Figure 17 : La photosynthèse : les étapes, les fonctions, les énergies

3 - En définitive, la photosynthèse est une série de réductions.

Au sens chimique, cela signifie une perte d'oxygène

( réduction de l'eau, donc rejet de l'oxygène hors de la plante,

( réduction du C02: 2 oxygènes pour un carbone dans le gaz carbonique, un oxygène pour un carbone dans les glucides. L'oxygène en trop s'associe aux ions H+ du stroma pour former de l'eau.

La photosynthèse est donc le contraire de la combustion qui est une oxydation, avec production de gaz carbonique et d'eau (Figure 18).
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Figure 18 : La feuille, usine chlorophyllienne

La réaction globale de la photosynthèse peut donc s'écrire :
                                   énergie lumineuse 
                                chlorophylle + enzymes

nCO2 + 2nH2O 

( 

 CnH2nOn + n02 + nH2O

                               photosynthèse

4- Le rendement de la photosynthèse : les plantes en C3 et en C4 - La photo-respiration.

Le calcul du rendement de la photosynthèse est complexe. Globalement, le rendement photosynthétique est faible:1 % de l'énergie solaire reçue par une plante est fixée en biomasse. Mais si certaines plantes ont un rendement inférieur à 1 %, d'autres s’approchent de 2 %.
a- Les plantes en C3 et en C4 ont des rendements différents.

Pour une teneur en C02 de 0,033 % (330 ppm) de l'air atmosphérique, l'intensité photosynthétique est maximale chez le maïs alors qu'elle est 2 fois plus faible chez la Betterave (Figure 19). Celle-ci "répond" donc à l'augmentation du taux de C02, ce que ne fait pas le Maïs.
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Figure 19 : Différence d’efficacité des plantes en C3 (Betterave) et en C4 (maïs)

On nomme "plantes en C3" celles qui réagissent comme la Betterave. Ce sont en général des plantes de régions tempérées : les céréales (sauf le Maïs), le Tournesol, l’Épinard, le Tabac, le Cotonnier... L'augmentation de leur rendement en sucre est possible par addition de CO2. Elles produisent en premier l'acide phosphoglycérique APG, "en C3".
b. La cause : la Photo-respiration
Pour une plante en C3, la fixation de gaz carbonique sur le Ru-di-P (dans le cycle de Calvin) est peu efficace pour une concentration faible de CO2 (0,033 %). Cette fixation de CO2 est sous le contrôle d'une enzyme, la Ru-di-P carboxylase. Or cette enzyme a une étonnante propriété : elle est capable de fixer sur le Ru-di-P soit du gaz carbonique, soit de l'oxygène, avec libération de CO2, donc l'inverse de la photosynthèse.

Ce métabolisme curieux, qui consomme de l'oxygène et libère du CO2 ressemble à une respiration, mais uniquement à la lumière, d'où son nom de photorespiration, à ne pas confondre avec la véritable respiration qui a lieu, dans les mitochondries et sans nécessiter de lumière.

Chez les plantes en C3, cette photorespiration abaisse d'environ 25 % le rendement de la photosynthèse.

c. La supériorité des plantes en C4
Les plantes d'origine tropicale comme le Maïs, le Sorgho ou la Canne à sucre, ont une organisation foliaire et un métabolisme particuliers (Figure 20) :
Autour des vaisseaux de la feuille conduisant sève brute et sève élaborée, des cellules périvasculaires sont abondamment garnies de chloroplastes particuliers (sans piles de grana) , alors que les gaines entourant les vaisseaux des plantes en C3 en sont dépourvues.
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Figure 20 : Différence de structure des feuilles des plantes
en C3 et en C4.

Entre les cellules périvasculaires et les cellules du mésophylle, une coopération s'établit, améliorant le rendement de la photosynthèse.
( les cellules périvasculaires, avec une carboxylase bien plus efficace que celle des plantes en C3, fixent le CO2 sur de l'acide pyruvique à 3 C, pour former de l'acide malique à 4 C (d'où le nom "en C4" de ces plantes), et ceci même pour des taux très faibles de gaz carbonique (de l'ordre de 1 à 2 ppm au lieu de 330ppm).

( les cellules du mésophylle reçoivent l'acide malique et le séparent en acide pyruvique recyclé et en CO2 fixé de façon classique.

Cette concentration du CO2, liée à l'absence de photorespiration, expliquent le rendement supérieur des plantes en C4.

d. Les plantes CAM ou Crassulacées (Crassulaceous Acid Metabolism)

Les plantes CAM ou Crassulacées (Crassulaceous Acid Metabolism) et autres plantes gorgées d'eau (plantes dites "succulentes", ou plantes grasses), adaptées aux régions arides ou salées ou aux sites très secs (vieux murs), ont un fonctionnement proche de celui des plantes "en C4":

( Pendant la nuit, période durant laquelle leurs stomates sont ouverts, les cellules chlorophylliennes incorporent le CO2 sous forme d'acide malique (à 4 C), dissous dans leurs vacuoles.

( Pendant le jour, la vacuole restitue le CO2, alimentant la photosynthèse et le cycle de Calvin (Figure 21).
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Figure 21 : Différences dans le cycle de synthèse des glucides en plantes en C4 et CAM
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