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ABREVIATIONS ET SYMBOLES 

Adénosine diphosphate 
: Acide-3-phosphoglycérique 
: Adénosine triphosphate 
: Métabolisme acide crassulacéen 
: Carbohydrate 
• Dihydroxyacétone phosphate 
: Acide-1,3-diphosphoglycérique 
: Flavine adénine dinucléotide 
: Fructose-1,6-bisphosphate 
• Fructose-6-phosphate 
: Facteur de spécificité 02/C02 de la RUBISCO 
• Glyceraldéhyde-3-phosphate 
• Constante de Michaelis-Menten 
• Masse de matière fraîche 
• Masse de matière sèche 
: Nicotinamide adénine dinucléotide 
: Nicotinamide adénine dinucléotide phosphate 

Acide oxaloacétique 
Cycle photosynthétique réductif 

: Phosphoénolpyruvate 
Phosphoénolpyruvate carboxylase 
Acide-2-phosphoglycérique 

: Quotient photosynthétique (02 émis/C02 fixé) 
: Quotient respiratoire 

Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygénase 
: Ribulose-1,5-bisphosphate 
: Cycle des acides tricarboxyliques 

Vitesse de carboxylation du RuBP 
: Vitesse d'oxygénation du RuBP 

Symboles des échanges gazeux 
PC : Echange diurne net de C02 
PN : Fixation nocturne nette de C02 
PO Emission nette d'02 
RO : Fixation nocturne d'02 
U : Fixation d'02 sous lumière 
E • Emission brute d'02 
TR Transpiration 

Symboles 
1978) 
Phase I 
Phase II 
Phase III 

Phase IV 

des phases d'échanges nets de C02 du métabolisme CAM (d'après Osmond, 

: Phase nocturne de fixation de C02 
Phase de fixation de C02 à la transition nuit/jour 

: Phase d'arrêt de fixation de C02 pendant la première partie 
du jour 

: Phase de fixation de C02 pendant la seconde partie du 
jour 
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INTRODUCTION GENERALE 

La photosynthèse permet aux végétaux d'incorporer le carbone du C02 

atmosphérique dans la matière organique. Le gaz carbonjque est réduit en 

glucides, sa fixation est catalysée par une enzyme clef du cycle photosyn­

thétique, la ribulose 1,5 bisphosphate carboxylase-oxygénase (RUBISCO) 

(E.C.4.1.1.39). Les différentes réactions biochimiques impliquées dans cette 

assimilation consomment l'énergie produite par les réactions claires de la 

photosynthèse. Dans les limites imposées par la nécessité d'assimiler le 

C02 via la RUBISCO et sous lumière, les végétaux supérieurs se classent en 

trois principaux types photosynthétiques. Dans le type C3, le plus largement 

répandu, le C02 est directement fixé par la RUBISCO (fig. la). Chez les végé­

taux de type C4, principalement des graminées d'origine tropicale, l'assimi­

lation de C02 est réalisée par deux carboxylations successives localisées 

dans deux types de tissu chlorophyllien (fig. lb). Dans les cellules du méso­

phylle, la phosphoénol-pyruvate carboxylase (E.C.4.1.1.31) catalyse la première 

fixation de C02 et conduit à la synthèse d'acides à quatre carbones. Leur 

décarboxylation dans les cellules sous-jacentes de la gaine périvasculaire 

libère du C02 que refixe la RUBISCO. Cette étape est accompagnée d'une éléva­

tion de la concentration interne de C02 capable de stimuler la photosynthèse 

(Hatch, 1975). Une troisième catégorie de plantes présente un type photo­

synthétique original. Chez ces végétaux, la fixation primaire de C02, catalysée 

par la PEP-Case, est nocturne (fig. le). Les acides organiques synthétisés, 

principalement l'acide malique, sont stockés dans la vacuole. Le jour suivant, 

leur décarboxylation libère du C02 disponible pour le cycle de Calvin. Les 

trioses formés au cours de cette déca.rboxylation regagnent un pool de carbo­

hydrates qui sera, la nuit, à l'origine du PEP, substrat de la s-carboxylation. 
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La présence de ce métabolisme n1exclut pas la possibilité d1une fixation 

diurne de C02, cette dernière intervient essentiellement après la phase de 

décarboxylation du malate (voir les revues de Kluge et Ting, 1978 ; Osmond, 

1978 ; Winter, 1985). Ce type photosynthétique, qui implique des variations 

journalières de concentration d 1acides organiques et qui est présent chez 

la plupart des espèces de la famille des crassulacées, a été appelé métabolisme 

acide crassulacéen (CAM). Une de ses principales caractéristiques est l 1éco­

nomie d 1eau qu 1il permet à la plante de réaliser : de jour, l 1étape décarbo­

xylation de malate-refixation du C02 libéré est accompagnée d 1une augmentation 

de la résistance à la diffusion gazeuse qui, outre les échanges de C02, limite 

également la transpiration. Grâce à cette particularité, les plantes à métabo­

lisme CAM occupent des biotopes où la disponibilité en eau est réduite. Ce 

type photosynthétique est principalement représenté dans les familles des 

cactacées, agavacées, aizoacées, euphorbiacées et broméliacées (Kluge et 

Ting, 1978). 

Parmi les plantes à métabolisme CAM, 1 •ananas (Ananas comosus (L.) Merr.) 

occupe une place particulière. C1est en effet le seul végétal appartenant 

à ce type photosynthétique à faire l 1objet de cultures à très grande échelle 

(Py et al., 1984). Cette caractéristique n1a cependant pas conduit les cher­

cheurs à utiliser 1 •ananas de façon préférentielle dans les études consacrées 

au métabolisme CAM. La taille importante de la plante, sa multiplication 

à partir de rejets de poids notable et son cycle de développement long sont 

des obstacles majeurs à son utilisation comme matériel de laboratoire. Les 

études d 1échanges gazeux réalisées chez l 1ananas ont conclu que la fixation 

de C02 était surtout nocturne (Nose et al., 1977 ; Sale et Neales, 1980 ; 

Neales et al., 1980 ; Bartholomew, 1982 ; Nose et al., 1986). Cependant, 

la multitude des conditions expérimentales et climatiques retenues dans les 

différents travaux consacrés à 1 a photosynthèse de l I ananas ont empêché de 
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cerner de façon claire les caractéristiques du métabolisme CAM chez cette 

plante. Dans le cadre d'une coopération entre le laboratoire d'Agrophysiologie 

(Service de Radioagronomie - CEA) et l I Institut de Recherche sur les Fruits 

et Agrumes Tropicaux (IRFA-CIRAD), cette étude a pour premier objectif de 

préciser sur plante entière et par 1 'analyse des échanges gazeux de C02 les 

caractéristiques photosynthétiques de 1 'ananas placé dans des conditions 

de développement de type agronomique. Les techniques de multiplication par 

culture in vitro seront de plus en plus utilisées pour reproduire en grand 

nombre des cultivars d I ananas présentant des caractères à sélectionner dans 

le cadre de recherches sur l'amélioration de la qualité (Py et al., 1984). 

Au premier stade de leur développement, les plants obtenus par ces méthodes 

se distinguent de 1 'image classique de 1 'ananas par leur taille réduite (photos 

1, 2, 3). En conditions naturelles (et au champ) en effet, la reproduction 

de cette plante est principalement réalisée par multiplication végétative 

de rejets portés pendant p 1 us i eurs mois par 1 a p 1 ante-mère ; ces rejets pré­

sentent une taille importante au moment de leur sevrage. L'étude de la photo­

synthèse d'ananas issus de culture in vitro n'a pas à notre connaissance 

encore été entreprise. Plusieurs travaux témoignent d I une intensité du méta­

bolisme crassulacéen faible chez les jeunes feuilles de différentes plantes 

CAM (Lerman et al., 1974 ; Jones, 1975 ; Nishida, 1978 ; Amagasa, 1982 ; 

Brulfert et al., 1982). Par référence à ces observations, nous avons cherché 

si les caractéristiques photosynthétiques de plants d'ananas issus de culture 

in vitro différaient de celles des plants issus de rejets. 

Les différentes études consacrées au rythme des échanges nets de C02 

des plantes à métabolisme acide crassulacéen, celles des variations circa­

diennes d'activité enzymatique et de concentration de pool de métabolites 

impliqués dans cette voie biochimique, permettent aujourd'hui une perception 

synthétique de 1 a photosynthèse CAM (Kluge et Ting, 1978 ; Osmond, 1978 ; 
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Winter, 1985). Cependant, les caractéristiques de l'assimilation dans le 

cycle photosynthétique du C02 fixé pendant la nuit et les relations entre 

métabolisme CAM et photorespiration restent peu connues. 

Dans le métabolisme crassulacéen, l'assimilation totale de C02 (dans 

la suite de ce mémoire, nous réserverons le terme "d'assimilation de C02 11 

à son incorporation via la RUBISCO dans le cycle photosynthétique de Calvin, 

le terme de "fixation de C02'1 désignera lui l'ensemble des prises de C02, 

nocturnes ou diurnes) est égale à 1 'assimilation de C02 11 externe 11 fixé pendant 

la phase diurne et celle du C02 11 interne 11 libéré par la décarboxylation du 

malate. Par référence à la disparition du pool de cet acide organique, on 

a déduit que le C02 11 interne 11 était fixé par la RUBISCO pendant la première 

partie du jour (Kluge et Ting, 1978 ; Osmond, 1978 ; Winter, 1985). L'augmen­

tation de la concentration intracellulaire de C02 qui accompagne la décarbo­

xylation du malate chez les plantes CAM (Spalding et al., 1979 ; Cockburn 

et al., 1979) suggère également que le C02 11 interne 11 est assimilé à des vi­

tesses élevées. Pour préciser ces caractéristiques, une méthode possible 

consiste à déterminer les échanges nets d 1 02 et de C02. L'assimilation de 

C02 par la RUBISCO étant associée à un dégagement équivalent d'oxygène (Kaplan 

et Bjélrkman, 1980), la différence entre ce dégagement et la fixation diurne 

nette de gaz carbonique doit être équivalente à la quantité de C02 11 interne 11 

assimilé dans le cycle photosynthétique. A 1 'appui de cette proposition, 

les déterminations d'échanges nets d 1 02 réalisées chez différentes plantes 

CAM témoignent d'une émission d'oxygène supérieure à la fixation nette de 

C02 pendant la première partie du jour (Brünnhofer et al., 1968 ; Marcelle, 

1975 ; André et al., 1979 ; Thomas et André, 1987). Ces recherches ont cepen­

dant été handicapées par des difficultés méthodologiques liées aux faibles 

précisions de mesure ou au choix du matériel végétal et n'ont pas permis 

de caractériser l'assimilation de C02 11 interne 11 pendant les différentes phases 
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diurnes du métabolisme CAM. Bénéficiant de. techniques d'analyse de la concen­

tration d'oxygène par spectrométrie de masse, la deuxième partie de ces travaux 

est consacrée à l'étude du rythme et de l'amplitude de l'assimilation dans 

le cycle photosynthétique du C02 libéré par la décarboxylation du malate. 

La présence de la photorespiration chez les plantes CAM est indiquée 

par différents types d'investigations: incorporation de 14c dans les méta­

bolites de la voie du glycolate chez Bryophyllum tubiflorum et Kalanchoe 

daigremontiana (Kluge, 1969 ; Osmond, 1975), sensibilité de la photosynthèse 

à la concentration d'oxygène chez Kalanchoe daigremontiana et Ananas comosus 

(Osmond et Bjorkman, 1975 ; Moradshahi et al., 1977), présence d'un pic post­

illuminatoire de dégagement de C02 chez Aloe vera et Ananas comosus (Crews 

et al., 1975), mesure de fixation d'02 sous lumière par 180 chez Sempervivum 

tectorum, Prenia sladeniana, Kalanchoe blossfeldiana (André et al., 1979 ; 

Thomas et André, 1987 ; Thomas et al., 1987). Pendant la première partie 

du jour, le mécanisme de concentration de C02 que constitue l'étape décar­

boxylation de malate-refixation du C02 libéré devrait diminuer 1 'activité 

du cycle photorespiratoire par répression de l'activité oxygénasique de la 

RUBISCO. Cette hypothèse n'a pas pu être confirmée par les méthodes indirectes 

de caractérisation de la photorespiration (sensibilité de la photosynthèse 

à 1 '02, incorporation de 14co2, étude du pic post-illuminatoire) compte tenu, 

pendant la première partie du jour, de l'absence (ou de la faible intensité) 

de fixation nette de C02 et de l I existence d'un dégagement de C02 associé 

à · la dégradation de malate aux transitions lumière-obscurité (Crews et al., 

1975). Les mesures de fixation d 1 02 sous lumière récemment rapportées par 

Thomas et André {1987) permettent de distinguer chez Sempervivum tectorum 

une prise d'oxygène plus faible pendant la première partie du jour. Cette 

observation est un argument en faveur d I une modulation de l I activité oxygé­

nasi que de la RUBISCO par le métabolisme crassulacéen. La vérification de 
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cette hypothèse n1 a cependant pas été entreprise dans 11 étude précédente. 

Déterminée par la méthode isotopique utilisant 180, la photoconsommation 

d'oxygène de différentes plantes à métabolisme crassulacéen se distingue 

de celles des plantes C3 par un rapport fixation d'02/photosynthèse élevé 

à l'échelle du jour (André et al., 1979 ; Thomas et André, 1987 ; Thomas 

et al., 1987) et chez Sempervivum tectorum par une répression seulement par­

tielle en présence de forte concentration de C02 (Thomas et al., 1987). Ces 

observations sont-elles compatibles avec 1 •attribution majoritaire des proces­

sus de fixation d 1 02 à 1 'activité du cycle photorespiratoire chez les plantes 

CAM comme c'est le cas chez les plantes C3 (Gerbaud et André, 1979 ; Canvin 

et al., 1980) ? La troisième partie de ce travail a pour objectif de déterminer 

1 a fixation d 1 02 au cours des différentes phases di urnes du cycle CAM et 

préciser les relations entre photorespiration et métabolisme crassulacéen. 
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CHAPITRE I 

MATERIEL ET METHODES 

1.1 - Matériel végétal et conditions de culture 

1.1.1 - Matériel végétal 

Toutes les plantes utilisées au cours de cette étude sont issues d'un 

clône unique d'Ananas comosus (L.) Merr, Variété Cayenne lisse . 

• Origine des ananas issus de rejets (photo 1). Avant leur transfert 

en chambre de culture, les ananas issus de rejets utilisés dans cette étude 

ont effectué les 5 à 6 premiers mois de leur développement (après repiquage) 

en serre tropicale à Montpellier pour un premier lot ou en station agronomique 

de Côte d'Ivoire pour un second lot. Au cours de ce développement, l'arrosage 

et la nutrition minérale ont été apportés en quantité non limitante . 

• Origine des ananas issus de culture in vitro (photos 2, 3). Les jeunes 

plants d'ananas ont été régulièrement fournis par le laboratoire de culture 

in vitro du CIRAD (Centre de Coopération Internationale en Recherche Agro­

nomique pour le Développement, Montpellier). A leur sortie du tube de culture, 

les plantules de quelques grammes sont transférées sur terreau et conservées 

à une température proche de 20° et une intensité d'éclairement inférieur 

à 50 µmol/m2/s. En fonction des nécessités expérimentales, elles sont repiquées 

sur substrat inerte et placées en chambre de culture. Le terme "vitroplant" 

sera parfois employé dans la suite de cet exposé pour désigner des ananas 

issus de culture in vitro. Précisons qu'il correspond à une facilité de langage 

mais ne caractérise pas un stade physiologique de développement particulier. 



Expérimentation 
1 

Croissance 

Photopériode 12h/12h 

Eclairement 600 - 700 450 - 700 (µmol m-2çl) 

Température J/N 28 / 22 28-30 I 20-22 1-(oc) 

Humidité relative J/N 60-70/80 60-70/80-90 ( % de la saturation) 

Nutrition minérale Hoaglànd n°2 ; pH 5 et hydrique 

Concentration COz 
(µl .L-1) 340 340 - 500 

Concentration o2 ( ~~) 1 
20,6 ~ 1,5 20,6 

' 

Tableau I Condi tio ns générales de culture 

x10~2 
1-

40 z: 
w 
C - w 

u 10 z: 
0 35 z: - 0 ->- r.n 
w a: ..... 

G:'.: N 
~ E =, 30 ::) ..... ..... 
cc 5 

i::::::l 0 ~ E w w 
~ 25 1- 1. -~ (/) ' 'V w ~ • •-. ---. • ---. z: t- • • w 

20 a 1-
z: -

J F M A M J J A s 0 N D 

Figure 2: Tem érature et ra onnement ·ournalier mo en d'une station a ue 
de culture d ananas de Cote d Ivoire Anguededou . Tempe rature mi ni : -• - ; 
température maxi : -o- ; rayonnement : - - + - - ( de 400 à 700nm ; pendant 
12 h). 
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1.1.2 - Conditions de culture 

Les conditions générales de culture sont résumées sur le tableau I . 

• Conditions climatiques. Elles ont été choisies par référence au climat 

moyen d 1une station agronomique de culture d 1ananas en Côte d 1Ivoire (fig. 2). 

Notons que Bartholomew (1982), dans ses travaux sur 11effet de la thermopériode 

sur le développement de l 1ananas, rapporte une accumulation de matière sèche 

maximale pour des conditions de culture comparables à celles retenues dans 

notre étude (Température jour/nuit 30°C/22°C ; photopériode: 12h/12h, 

éclairement: 500 µmol photons/m2/s). 

L1éclairement (mesuré au sommet de la culture) a une valeur constante 

tout au long de la période diurne. Aux transitions lumière/obscurité; la 

température atteint sa valeur de consigne en 15 à 30 mn. La température diurne 

des feuilles, déterminée à l 1aide d1un thermocouple, est en moyenne de 1 

à 3°C supérieure à la température sous abri. 

Au cours de certaines expérimentati ans, des candi tians différentes de 

celles présentées dans le tableau I ont été utilisées, elles seront, le cas 

échéant, précisées dans le texte. Notons dès maintenant que, pour les ananas 

issus de rejets du lot 11 Serre de Montpellier 11
, la température diurne · était 

de 26°5 Cet que, pour les expériences réalisées en chambre de mesure foliaire, 

l 1éclairement a été diminué (pour faciliter la régulation de température) 

à 200 µmol/m2/s dans le cas des déterminations d1échanges gazeux de vitroplants 

de quelques grammes et à 400 µmol/m2/s pour les mesures sur feuilles attachées . 

• Alimentation hydrique et minérale. L1alimentation hydrique est apportée 

par la solution nutritive pour les vitroplants et le lot d1ananas de 11 Côte 

d I I voi re 11 
; par de l I eau pour 1 e 1 ot de plants 11 Serre 11 cultivés sur terreau. 

Le volume de l 1apport représente environ 2 fois le volume transpiré dans 



MACROELEMENTS (meq C1
) 

N0
3 
- 50 2- PO 3- Total 

4, 4, 

K+ 6,5 6,5 
M 2+ 
l g 4-,0 4-,0 

Ca2+ 8,0 8,0 

NH4-
+ 1,0 1,0 

H+ 2,0 2,0 

Total 14-,5 4-,0 3,0 21,5 

OLIGOELEMENTS (mg C1
) 

1 

Cu SOu. 5H-0 0,08 
L. 

H
3 

B0
3 

2,86 

Mn Cl
2 

4H 20 1,81 

ZnS0
4 

7H
2

0 0,25 

Nâ
2 

Mo0 4 2H 20 0,25 

EDTA ferric:Je (séquestrène) 3 

PH = 5 
1 

Tableau II 
n° 2 (pH5). 

Composition de la solution nutritive Hoagland 
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le cas des plants issus de rejets. Pour les vitroplants, un apport par solution 

semi-coulante a été utilisé : toutes les quatre heures, 25 ml de solution 

nutritive sont fournis à chaque plant ; ce volume est doublé pour les plants 

âgés de 5 mois et plus. Dans tous les cas, il couvre les besoins de la plante 

quel que soit son âge. 

L'alimentation minérale est apportée par une solution Hoagland n° 2 

à pH 5 (Hoagland -et Arnon, 1950) (tableau II) pour les vitroplants et le 

lot 11 Côte d 1 Ivoire 11
• Dans le cas des plants cultivés sur terreau, 10 g par 

plant d'un engrais N, P, K (15, 15, 15) ont été fournis pour 4 mois de culture . 

• Substrat de culture. Le lot d'ananas issus de rejets "Serre de Montpel­

lier" a été cultivé sur terreau , celui de 11 Côte d 1 Ivoire 11 sur sable. Un 

substrat type perlite (Agriperlor) s'est révélé le mieux adapté à l'enraci­

nement rapide des vitroplants. Le volume des pots de culture était de 6 l 

pour les ananas issus de rejets, 0, 5 1 pour les vi trop l ants. · Dans ces di ffé­

rentes situations, l'écoulement de l'arrosage excédentaire s'effectuait correc­

tement. Pendant les déterminations d'échanges gazeux, lorsque les parties 

racinaires des vitroplants étaient isolées des parties aériennes, une aération 

du compartiment racinaire de 10 1/h était mise en place. 

1.1.3 - Evolution de quelques caractéristiques botaniques au cours du 

développement d'ananas issus de culture in vitro 

Le développement de jeunes plants d'ananas (issus de graines ou de culture 

in vitro) n'a pas à notre connaissance fait l'objet d'étude spécifique publiée. 

Nous rapportons ici l'évolution de quelques caractéristiques botaniques obser­

vées au cours de la croissance d'un lot limité de plants cultivés dans les 

conditions précédemment décrites. 
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Les augmentations de masse et surface foliaire présentent en première 

approximation des courbes d'allures exponentielles à l'échelle de temps étudiée 

11(fig. 3a, b, c). Comme chez le plant adulte 1 1  (Py et al., 1984), la masse de 

matière foliaire représente chez le vitroplant la part essentielle de la 

masse totale (pour les différents âges présentés, les feuilles 

représentent 90 à 93 % de la masse de matière fraîche totale, les racines 

et la tige se partagent à part comparable le pourcentage complémentaire). 

La masse de matière fraîche totale des parties aériennes atteinte par un 

vitroplant de 10 mois est voisine de celle rapportée par Lacoeuilhe 

(1976a) pour des plants issus de rejets (de 200 à 250 g) 4 à 5 mois après 

leur repiquage en station agronomique. L'augmentation de la succulence 

(masse d'eau par unité de surface foliaire) au cours du développement est 

attestée par la détermination directe présentée en figure 3c et par des 

coupes anatomiques de feuilles (photo 4). Ces coupes indiquent que c'est 

principalement le mésophylle qui est responsable, par le développement 

du nombre et de la taille de ses cellules, de cette augmentation de 

succulence. 

Des plants de masse foliaire fraîche comprise entre 100 et 250 g ont 

été le plus souvent employés pour l'étude des échanges gazeux 

photosynthétiques et photorespiratoires :  à  ce stade de développement, un 

compromis satisfaisant est atteint entre la facilité de détermination 

des échanges gazeux (volume d'échange suffisant) et l'intensité du 

métabolisme CAM (pour une comparaison possible avec des plants adultes, 

voir chapitre Il). 



, f 

chambre 1 IR 1 
de 

mesure 
1 SPM 1 C02+N2 --

njectlon Piégeage 

Figure 4: Schéma d'organisation du système C23A. 

La chambre de mesure est connectée à un circuit d'analyse gazeux incluant 
un analyseur de C02 à infrarouge (IR) ; un circuit de régulation de la concen­
tration en C02 par injection d'un mélange C02 + N2 ou piégeage de CO..?_ sur 
chaux sodée ; un spectromètre de masse ( SPM) pour l'analyse de 1602 ; IB02 ;20Ne. La gestion de l'ensemble du système est assurée en temps réel par infor­
matique. 
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I.11 - Détennination des échanges gazeux en conditions contrôlées

1.11.1 - Description du système expérimental· 

Les échanges gazeux plante-atmosphère (photosynthèse, respiration, trans­

piration) ont été déterminés en chambre de culture automatique en atmosphère 

artificielle (système C23A). Ce dispositif expérimental répond à un double 

objectif: 

- Maîtrise de la culture de végétaux en conditions contrôlées (paramètres

climatiques, alimentation hydrique, nutrition minérale, atmosphère gazeuse). 

- Quantification en continu, à l'échelle de l'heure ou du cycle de déve­

loppement complet des échanges entre le végétal et son milieu (échanges gazeux, 

nutrition minérale). 

La description de ce système a fait l 1objet de plusieurs publications 

détaillées (André et al. 1979a, 1979b, 1985). Nous nous contenterons d'en 

rappeler ici le principe de fonctionnement général en précisant que cet équi­

pement est modulable et adaptable aux particularités de chaque type d'expéri­

mentation et qu'il est en évolution permanente. 

Un système C23A se compose principalement de (fig. 4) : a) une chambre 

de mesure (pouvant inclure un compartiment aérien et racinaire) ; b) un circuit 

d'analyse et régulation des concentrations gazeuses ; c) un système infor­

matique assurant en temps réel la gestion du dispositif expérimental (commande 

d'actions et archivage des données). 

a) Les chambres de mesure

• Ce sont des enceintes étanches de volume variable, associées par paires,

maintenues à la pression atmosphérique par utilisation d'un siphon débulleur.

Les échanges gazeux de lots d I ananas issus de rejets ont été déterminés

dans des chambres de culture de 700 l et 0,5 m2 de surface utile (photo 1),

celle des vitroplants dans des minichambres constituées par des cloches
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de verre de 6 à 25 litres (photo 2). Un troisième type d'enceinte, constitué 

de cylindres de verre (diamètre 50 mm ; 0,8 l) a été mis au point pour 

permettre la détermination des échanges gazeux de feuil les attachées ou de 

très jeunes vitroplants. 

L'éclairement des enceintes est assuré par 1 à 12 lampes à décharges (Osram 

HQI 400W) recréant au mieux le spectre lumineux solaire visible. Les perfor­

mances des lampadaires permettent un choix d'intensité lumineuse dans la 

gamme 100-1600 µmol/m2/s. L'intensité de l'éclairement utile (400-800nm) 

est régulièrement contrôlée à l'aide d'un quantum sensor (Licor). Dans 

la chambre de mesure, les écarts maximums par rapport à l'éclairement moyen 

sont de l I ordre de 10 % • 

• La climatisation des chambres de mesure de 700 l est obtenue par ventilation 

régulée d'un flux d'air sur un échangeur calorifique (batterie de radiateurs) 

dans lequel circule un réfrigérant. Les minichambres de mesure et chambres 

d'assimilation foliaire ·sont disposées dans une chambre thermorégulée de 

700 1 et possèdent de plus leur propre échangeur calorifique. La température 

du réfrigérant fixe le point de rosée. Une précision de régulation de 

±. 0,5° C par rapport à la consigne de température choisie est obtenue par 

ce système. Le débit d'air dans la cellule,mesuré à la sortie de 1 'échangeur 

calorifique,est del 'ordre de 0,5 m/s dans les chambres de 700 l . 

• Chaque chambre de mesure est équipée d I un système d I arrosage. Le dispositif 

est pneumatique pour les grandes enceintes (Gerbaud et Daguenet, 1984) ; 

ou assuré par une pompe péristatique pour les minichambres. La vapeur d'eau 

émise par la plante est condensée sur l'échangeur calorifique, puis recueil­

lie par gravité. 
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b) Le circuit d'analyse et régulation des concentrations gazeuses 

Mesure et régulation de la concentration de C02. La concentration en 

C02 de l I atmosphère de la chambre de culture est mesurée par analyse infra 

rouge. Les analyseurs utilisés (AOC MKII ou MAIHAK UNOR 6N) couvrent la gamme 

de mesure 0-5000 µl/1 avec une précision del 'ordre de 1 à 25 µl/1. La fixation 

de C02 par la plante est compensée par injection d'un mélange C02 + N2 (injec­

tion à pression constante et par électrovanne calibrée). Le dégagement de 

C02 respiratoire est compensé par dérivation sur un piège à C02 (chaux sodée) 

d ' une partie de l'air de l'enceinte de culture (piégeage à débit constant 

pendant un temps contrôlé). Le programme informatique de régulation commande 

les actions d'injection ou piégeage de C02 nécessaires au maintien stable 

de la concentration de C02 à la valeur choisie. Il anticipe, par référence 

à ses commandes antérieures, les échanges de la plante. Par ce procédé, l'écart 

de concentration de C02 avec la consigne n'excède pas en moyenne 4 %. 

Mesure de la concentration en oxygène et néon, maintien de la concen­

tration 02 égale à 20,6 %. Les mesures de concentration en oxygène ( 1802 

et 1602), néon (gaz de référence utilisé pour la détermination de la fixation 

d 1 02 sous lumière) sont réalisées par un spectromètre de masse quadrupolaire 

(RIBER QMM17). L'analyse de l'atmosphère des chambres de culture est faite 

1 à 6 fois par heure (prélèvement de 0,5 cm3 d'air à chaque analyse) par 

référence à celles de gaz étalons. L'erreur relative sur la mesure des gaz 

étalons est del 'ordre de 0,1 à 0,3 %. 

En système clos, le dégagement photosynthétique d 1 02 par les plantes 

conduirait très rapidement la concentration de ce gaz à augmenter au-del à 

de sa concentration naturelle de 20,6 %. Pour maintenir cette concentration 

en chambre de mesure, chaque injection de C02 est accompagnée -de celle simul­

tanée d'azote. En pratique le quotient photosynthétique (02 net émis/C02 
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1 l 1 
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u E 
1 
1 
1 
1 
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- -
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PN RO PC PO 
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+ 1 

JOUR 

Figure 5 : Représentation schématique des échanges gazeux C02 et 02 d I une 
plante à métabolisme CAM . 

+ : Flux entrant dans la plante 
t : Flux sortant de la plante 

Flux net PN 
RO 
PC 
PO 

Fixation nocturne de C02 
Fixation nocturne d'02 
Echange (fixation) diurne de C02 
Emission diurne d'02 

Flux unidirectionnel U : Fixation d'oxygène sous lumière. 

Flux calculé E : Emission photosynthétique brute d'oxygène E = U + PO 
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net fixé) étant voisin de l, c'est un mélange précis contenant 20 % de C02 

et 80 % d'azote qui est injecté par la régulation de C02. Avec l'ananas, 

ce procédé permet (y compris de nuit) de maintenir la concentration d 1 02 

à 20,6 _:!:. 1,5 %. Pour les expériences réalisées en hypoxie, un système calibré 

d'injection supplémentaire d'azote est utilisé. 

c) Le système informatique et les séquences de scrutations 

Un miniordinateur (Télémécanique T1600) gère en temps réel l'ensemble 

du dispositif expérimental. L'état de chaque chambre de mesure est analysé 

6 à 12 fois par heure. Ces "scrutations" rendent compte de l'état physique 

de l'enceinte et des systèmes associés (température, éclairement, concen­

trations gazeuses) ainsi que des actions d'injection ou piégeage de C02 inter­

venues depuis la dernière saisie de données. Ces différentes valeurs sont 

condensées en moyenne horaire (base de calcul des échanges gazeux) puis jour­

nalière et peuvent être consultées ou éditées sous forme de tableaux et courbes 

(archives tournantes de 3 heures pour les scrutations ; de 3 à 6 jours pour 

les moyennes horaires). Les différentes données sont également arc hi vab les 

sur disquette informatique, un programme de calcul permet alors leur traitement 

ultérieur. 

1.11.2 - Quantification des échanges gazeux 

Les différents échanges de C02 et 02 entre une pl ante à métabolisme 

crassulacéen et l'atmosphère, mesurables en C23A, sont résumés sur la figure 

5. Pour des facilités de représentations graphiques, ces échanges ont été 

comptés en valeurs positives sauf l'émission nette de C02 et la fixation 

nocturne d I oxygène. Les échanges gazeux sont calculés à l 'éche 11 e de l 'heure 

et représentent un débit. Pour des facilités de langage, nous emploierons 

parfois le terme de "vitesse horaire" ou de "flux". 
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a) Détermination du bilan net d'échange de C02

Chaque injection ou seconde de piégeage de C02 nécessaire au maintien 

stable de la concentration libère ou fixe une quantité déterminée de ce gaz. 

La fixation nette de C02 (s-carboxylation et photosynthèse) est déduite du 

nombre d'injections, le dégagement de C02 du temps de piégeage. 

b) Mesure du bilan net d'oxygène

Dans la chambre de mesure, la variation de concentration d'oxygène est 

liée d'une part aux échanges de la plante, d'autre part à une dilution par 

l I injection du mélange C02 + 4 N2. Cette variation (Il 02 ) pour un temps 

donné est telle que (Gerbaud, 1981) 

V x Il 02 = PO (ou RO) - v 02 (1) 

où V : volume total de la chambre de mesure et des circuits d'analyse . 

. v : volume gazeux expulsé de la chambre de mesure par la régulation 

de C02; v = 4P + PO (ou -RO), P étant le bilan net de C02 fixé par la 

plante. 

02 concentration moyenne en oxygène pendant le temps d'analyse. 

On déduit de cette équation l 1émission diurne d 1 02 (PO) ou la fixation 

nocturne d 1 02 (respiration) (RO). 

c) Détermination de la fixation d'oxygène sous lumière

Le flux unidirectionnel de fixation d'oxygène sous lumière est déterminé 

par une méthode isotopique utilisant l'isotope stable 1802 comme traceur. 

La validité de cette méthode pour la détermination de la photorespiration 

au sens large (la fixation d 1 02 sous lumière) est attestée par les considé­

rations suivantes : 
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Figure 6 : Détermination de la fixation d 1 02 sous lumière par la méthode iso­
topique 1802. · Exemple de mesure chez un vitroplant d'ananas. 
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• Le fractionnement isotopique entre 1802 et 1602 par les végétaux est 

négligeable à l'échelle des flux mesurés (Dimon, 1977). 

Une émission par la plante de 1802 qui témoignerait de la remobilisation 

de deux atomes de 180 précédemment fixés (après photolyse de deux molécules 

de H218o) n I a pas été observée après une péri ode de marquage et chasse 

avec cet isotope . 

• Un échange entre atome d'oxygène 180 de l'air et 160 de la molécule d'eau 

n'est pas détectable à la température ordinaire à notre échelle de temps 

de mesure . 

• Le recyclage par la photorespiration de l'oxygène issu de la photolyse 

de l'eau (qui conduirait à une détermination par défaut du flux unidirec­

tionnel de fixation d'02) est négligeable comparé à la valeur des flux 

mesurés (Gerbaud et André, 1987). Ce point, dans le cas précis de l'ananas, 

sera discuté au chapitre IV. 

L'isotope 1802 est introduit dans la chambre de mesure à une concentration 

comprise entre 0,1 et 1 %. Cette concentration diminue par la consommation 

d'oxygène de la plante d'une part et par la dilution liée aux injections 

de la régulation de C02 d'autre part. Ce dernier phénomène est quantifié 

par la mesure de la diminution de la concentration d'un gaz de référence, 

le Néon (20Ne) injecté simultanément avec 1802 (fig. 6). Cette méthode permet 

une détermination de la fixation d'oxygène même en cas de fuite résiduelle 

dans le circuit d'analyse gazeux ou la chambre de mesure. La consommation 

d'02 sous lumière Use calcule par l'équation suivante (Gerbaud, 1981) : 
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U = V. . l n
i / 1802 f 

(2) 
i / 20Ne f

ou V volume total de la chambre d'assimilation et des circuits d'analyse 

02 concentration moyenne d'oxygene entre les instants initial (i) et 

final (f) de la mesure 

concentrations de 1802, 20Ne aux instants initiaux 

(i) et finaux (f).

La consommation d'oxygene U ainsi determinee on peut, connaissant la 

production nette PO, calculer la production brute d'oxygene E =PO+ U. E 

est une mesure du flux d'electrons genere par les reactions claires de la 

photosynthese au niveau des membranes chloroplastiques. 

En presence de 1802, la production nette d'oxygene (PO) est calculee 

par le systeme d'equations suivantes: 

. Equation (2) 

V. � 16o2 = E - U. 16o2 /( 18o2 + 16o2

PO = E - U ( 4)

) - v. 1602 (3) 

ou � 1602 variation de la concentration de 1602 pendant le temps d'analyse 

1602 concentration moyenne de 1602 pendant le temps d'analyse 

v volume gazeux expulse de la chambre de mesure par la regulation 

d) Determination de la transpiration

La vapeur d'eau emise par la plante est condensee au niveau de l'echangeur 

calorifique puis recueillie et pesee. Cette pesee a ete effectuee manuellement 

et quotidiennement au debut de cette etude puis de fac;on automatique selon 

la sequence de scrutation par une balance electronique lors de la deuxieme 

partie de l'etude. Avec ce systeme, compte tenu de la faiblesse des echanges 

de vapeur d'eau d'une plante a metabolisme CAM, seules les transpirations 

horaires de vitroplants de plus de 100 g sont determinables avec suffisamment 

de precision. 
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é) Problèmes liés aux échanges gazeux des parties non chlorophylliennes. 

Une étude des échanges gazeux photosynthétiques et photorespiratoires 

sur plante entière se heurte toujours aux problèmes posés par la respiration 

des parties non chlorophylliennes du végétal. Nous rappellerons ici 

l'interférence de cette respiration sur la détermination des échanges gazeux . 
des tissus chlorophylliens et les moyens utilisés pour minimiser son 

influence. 

Echanges gazeux du compartiment racinaire. Lors des expérimentations 

réalisées sur vitroplants les parties aériennes sont séparées des parties 

racinaires par un joint de mastic (Terostat) non toxique pour la plante 

(cet isolement n'est cependant pas réalisé sur les vitroplants de quelques 

grammes dont les racines sont très réduites). Ce type d'isolement ne 

peut pas être employé sur des ananas issus de rejets Compte tenu de 

l'encombrement des multiples rangs foliaires présents à la base de ces 

plants. Dans ces conditions, pour déterminer les échanges gazeux des 

parties aériennes, on soustrait du bilan d'échange total la respiration 

du compartiment . racinaire (respiration racinaire et éventuellement 

respiration du terreau dans le cas des ananas élevés en serre à 

Montpellier). Cette respiration est évaluée par la détermination en début 

et fin d'expérimentation des échanges gazeux de différents "pots témoins" 

dans lesquels les parties aériennes sont coupées. 

Echanges gazeux des tissus non chlorophylliens de l'appareil aérien. Ces 

tissus, principalement la tige et la base des feuilles, peuvent présenter 

selon nos déterminations de 15 à 20 % de la masse fraîche des parties aérien­

nes del 'ananas. La respiration de ces parties non chlorophylliennes conduit 

de jour à une sous-estimation de la photosynthèse et du dégagement photo-

synthétique d'02, une surestimation de la fixation d'02 de nuit, à une 

sous-estimation de la fixation de C02. Notons qu'avec un quotient respi-
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ra toi re proche de 1, cette respiration ne pertubera pas 1 e calcul de 1 a 

fixation brute nocturne de C02 (PN + RO); de jour, elle diminuera d'une 

même valeur le dégagement net d'02 et la fixation nette de C02. Concernant 

la photorespiration, le problème de la respiration des tissus non chloro­

phylliens sera évoqué au chapitre IV lors de la comparaison de U et RO 

et des mesures d'échanges réalisées sur feuilles attachées. 

1.111 - Principales autres techniques expérimentales et méthodes utilisées 

1.111.1 - Echantillonnage des plants 

A l'issue des expériences, la masse de matière fraîche et la surface 

foliaire totale du plant sont déterminées. Cette dernière est déduite d'une 

pesée après décalcage des feuilles sur papier calibré. Dans les résultats 

exprimés par unité de surface foliaire, la surface a été estimée au plus 

tard 8 jours après la fin des déterminations d'échanges gazeux. 

1.111.2 - Dosage de malate 

Immédiatement après échantillonnage, le matériel végétal est fixé dans 

de 1 'azote liquide. Il est ensuite lyophylisé puis broyé. De la poudre végétale 

obtenue, on extrait les composés solubles à l'eau bouillante (3 épuisements 

successifs). Le dosage est réalisé selon la méthode enzymatique (oxydoréduction 

du malate · en OAA catalysée par la malate deshydrogénase) décrite par GUTHMANN 

et WALFHELD (1976). 

1.111.3 - Rappel sur la loi de diffusion des gaz 

La loi de diffusion des gaz entre deux compartiments séparés par une 

résistance à la diffusion Rest telle que 

f:..=RxI 
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avec~= différence de pression partielle entre les 2 compartiments 

R = résistance à la diffusion 

I = intensité du flux 

Par analogie les flux de transpiration et photosynthèse peuvent être 

exprimés par: 

~w = r.TR 

~C02 = 1,6.r.P 

(5) 

(6) 

avec. ~w différence de pression de vapeur d'eau entre le site d'évapo­

ration de la feuille (la cavité sous-stomatique) et l'atmosphère 

. r résistance à la diffusion de vapeur d'eau (incluant la résistance 

stomatique à la diffusion et celle de la couche limite). 

TR: intensité du flux de transpiration 

~C02 différence de pression partielle de C02 entre l'atmosphère 

et la cavité sous-stomatique 

. 1,6 rapport entre les coefficients de diffusion vapeur d'eau/air 

et C02/air 

. P intensité du flux net de fixation de C02 

Les équations (5) et (6) ont été utilisées à diverses reprises dans 

ce travail pour évaluer les concentrations sous-stofilatiques de C02. La signi­

fication des valeurs qu'elles permettent de calculer sera évoquée au cours 

de la discussion des résultats. 
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CHAPITRE II 

FIXATION NETTE DE C02 PAR L'ANANAS: 

RYTHME ET CAPACITES PHOTOSYNTHETIQUES 

Le métabolisme CAM est déftni par la séparation temporelle entre la 

fixation nocturne de C02 et son assimilation le jour suivant dans le cycle 

de Calvin. Deux caractéristiques de ce type photosynthétique complètent cette 

définition : (a) sous l'influence de facteurs externes (climatiques) ou in­

ternes (stade de développement), la part respective de la fixation nocturne 

par rapport à la fixation diurne peut être variable pour une même espèce. 

(b) le métabolisme CAM se distingue des types métaboliques C3 et C4 par des

capacités de fixation de C02 réduites et une efficience de l 'eau accrue (Kluge 

et Ting, 1978 ; Osmond, 1978 ; Winter, 1985). Le premier objectif de ce travail 

a été de préciser le niveau "d'induction CAM" (part respective de la carboxy­

lation nocturne et diurne) et les performances photosynthétiques d'ananas 

placés dans des conditions de développement de type agronomique ; de comparer 

ces caractéristiques avec celles de jeunes plants issus de culture in vitro. 
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Figure 7: Echanges nets de C02 des parties aer,ennes d'un plant d'ananas 
issu de rejet au cours d I une photopéri ode. La pêri ode nocturne est i ndi quêe 
en grisé ; 1 es chiffres romains dêl imitent 1 es 4 phases du cycle CAM défi ni es 
par Osmond (1978). (Caractéristiques du plant : 8 mois après repiquage du 
rejet, masse foliaire de matière fraîche : 630 g). 
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II.I - Rythme de fixation nette de C02 et intensite du metabolisme CAM

11.1.1 - Ananas issus de rejets 

Les resultats presentes dans ce paragraphe sont des exemples de deter­

minations typiques d 1 echanges nets de C02 observes sur differents lots de 

plants. 

a) Modele des echanges nets de C02 au cours d 1 une photoperiode

La fixation nette de C02 par une plante a metabolisme CAM presente un 

rythme circadien complexe {Queiroz, 1974). Reprenant la notation proposee 

par Osmond (1978),nous decrirons les 4 phases de ce rythme et leurs caracte-

ristiques les plus souvent observees chez l 1 ananas issu de rejets cultive 

en C23A (fig. 7) : 

• Phase I : fixation nocturne de C02 par la PEP-Case.

De fa�on generale, la fixation de C02 atteint son maximal 2 a 3 heures

apres le debut de la phase nocturne puis decroit progressivement. Les vi­

tesses moyennes de fixation pendant cette periode sont superieures aux

vitesses maximums atteintes par la fixation diurne de C02 .

• Phase II : fixation transitoire de C02 au passage nuit/jour.

Cette phase est generalement limitee a la premiere heure du jour et n 1 excede

jamais la deuxieme .

• Phase III : au cours de la phase diurne, arret de la fixation nette de

C02 et souvent meme efflux de ce gaz.

La duree minimale de cette periode est de 3 a 4 heures. De fa�on courante,

la fixation nette de C02 est stoppee ou tres reduite pendant 6 a 7 heures.
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Figure 8: Echanges nets de C02 des parties aériennes de lots d'ananas issus 
de rejets. 

Fig. Sa "Lot Côte d'Ivoire" 3 ananas 5 (-) et 6 (---) mois après repiquage 
des rejets. 

Fig. Sb "Lot serre de Montpellier"; 4 ananas; S mois après repiquage des 
rejets. 
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• Phase IV : reprise de la fixation de C02 pendant la seconde partie de la

periode diurne.

Au cours de cette etape, la fi xa ti on de C02 augmente progress i vement et

atteint son maximum 2 a 3 heures avant la fin du jour. Les deux dernieres

heures de la phase diurne sont souvent marquees par une decroissance de

la fixation de C02.

Sur des lots de plants simulant un couvert d'ananas, les 4 phases prece­

demment decrites sont egalement distinguables (fig. 8). 

b) Pourcentage de C02 fixe au cours des 4 phases du rythme CAM

Le tableau III figure la part respective de C02 fixe chez l 'ana.nas au 

cours des 4 phases du metabolisme CAM. Ces differentes determinations indiquent 

que l 'essentiel de la fixation de C02 est nocturne chez cette plante. Pendant 

la phase IV, principale periode de fixation diurne de C02, la fixation de 

C02 excede rarement plus de 20 % de la carboxylation totale. 

Les plants d'ananas ayant effectue les cinq premiers mois de leur develop­

pement en serre tropicale presentaient des leur reception une phase IV reduite 

(et un efflux important de C02 pendant la phase III) par rapport au lot importe 

de Cote d'Ivoire. L'origine de cette observation n'a pu etre determinee. 

11 est possible que l'effet d'un auto-ombrage puisse, chez une plante a meta­

bolisme CAM, defavoriser le pourcentage de la fixation diurne par rapport 

a la fixation nocturne. Precisons cependant qu'une diminution du nombre d'ana­

nas dans la chambre de culture lors de l 'experience rapportee en fig. 8b 

n'a pas augmente la fixation relative de C02 pendant la phase IV. L'origine 

de la moindre capacite de fixation de C02 du "lot serre" est peut-etre a

rechercher dans ces conditions d'elevage particulieres. 
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Figure 9 : Comparaison des échanges nets de C02 mesurés simultanément sur 
un plant d'ananas issu de rejet et sur deux de ses feuilles. 
Fig. 9a Masse de matière fraîche et surface des différents rangs foliaires 

(masse totale 630 g ; surface 55 dm-2). Les flèches indiquent les 
rangs foliaires sur lesquels les échanges gazeux ont été déterminés. 

Fig. 9b Echanges nets de C02 des feuilles de rang 13 et 28 (feuille D) 
Fig. 9c Echanges nets de C02 des parties aériennes du plant. 
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c) Compara i son du rythme de fixation de C02 par des feui 11 es attachees

et par le plant entier 

Les differents rangs foliaires du plant d'ananas pourraient selon leur 

age presenter des rythmes de fixation de C02 differents comme c'est le cas 

chez certaines plantes CAM (Lerman et al., 1974 ; Jones, 1975 ; Nishida, 

1978 ; Amagasa, 1982 ; Brul fert et al., 1982). Pour apporter un element de 

reponse a cette hypothese, des determinations d 1 echanges gazeux ont ete simul­

tanement realisees sur feuille et plant entier (fig. 9). Les rangs foliaires 

28 et 13 ont ete retenus pour cette etude. La feuille 28 appartenait aux 

groupes de feuilles les plus jeunes ayant acheve leur croissance (correspondant 

a la feuille de reference type 11 D 11

, Py et al. (1984)). La feuille n ° 13 avait, 

elle, acheve son developpement depuis 3 mois au moment des mesures. 

Le principal resultat apporte par ce test est la similitude qualitative 

de rythme de fixation qui existe entre les deux rangs foliaires d'une part 

et entre ces feuilles et l'ensemble des parties aeriennes du plant d'autre 

part. Le pourcentage de C02 fi xe pendant 1 a nuit est cependant un peu plus 

important pour l 'ensemble des parties aeriennes (77 % de la fixation totale 

contre 66 % et 71 % pour les feuilles 13 et 28 respectivement). D 1 un point 

de vue quantitatif notons que la fixation de C02, exprimee par unite de surface 

foliaire, est plus elevee dans les experiences sur feuilles que dans la deter­

mination realisee sur 1 'ensemble des parties aeriennes. Hormis la possibilite 

de capacites photosynthetiques reduites pour les tres 11 jeunes 11 ou tres 

1
1vieilles 11 feuilles non etudiees , sur plante entiere, la respiration des 

parties non chlorophylliennes (principalement tiges et bases des feuilles 

qui representent, dans l 'exemple de la figure 9, 17 % de la masse fraiche 

totale des parties aeriennes) contribue probablement a sous-estimer la fixation 

de C02 par les tissus chlorophylliens. 



Bilan des échanges Contribution des différentes phases du 

Référence de C02 métabolisme CAM au bilan total 

figure (IIITIO 1 /12 h} de fixation de C02 (%} 

Nuit Jour phase I phase II 
1 

phase III phase IV 

1 fig. 7 33,6 10,7 76,5 2,2 (-0,8) 22,9 

2 fig. 8a 48,3 13,2 77,8 1,5 (-0,9) 20,7 

3 fig. 8a 74,7 17 81,6 1,8 (-0,3) 17 

4 fig. 8b 153,7 0 95,4 2 ( - 4,6) 2 , 6 

Tableau III : Fixation nette de C02 pendant la phase nocturne et di urne chez différents 
lots d'ananas issus de rejets ; pourcentage de fixation respectif au cours des différentes 
phases du rythme circadien . 
Les résultats présentés sont les moyennes sur une photopériode des échanges gazeux des 
figures 7 et 8 ; la fixation de C02 au cours des phases I, II et IV est comptée égale 
à 100 % ; la valeur indiquée pour la phase III est celle d'un dégagement de C02 exprimé 
en pourcentage de cette fixation totale. 

1 1 ananas repiquage+ 8 mois . Lot "Côte d'Ivoire" 
2 3 ananas repiquage+ 5 mois. Lot "Côte d ' Ivoire" 
3 3 ananas repiquage+ 6 mois. Lot "Côte d'Ivoire" 
4 4 ananas repiquage + 8 mois. Lot "Montpe 11 i er" 
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d) Discussion

• Intensite du metabolisme CAM. Les differentes mesures realisees montrent

que l'essentiel du C02 est fixe par le metabolisme CAM chez l'ananas issu

de rejets. Les travaux de Connely (1972) sont en desaccord avec ce resultat.

Cependant, la plupart des autres determinations de photosynthese realisees

en conditions controlees avec une thermoperiode de 30 ° C jour/15 a 25 ° C

nuit indiquent, comme nous l 'avons observe, que la fixation de C02 est

principalement nocturne chez l 'ananas (Nose et al., 1977 ; Sale et Neales,

1980 ; Neales et al., 1980; Bartholomew, 1982 ; Nose et al., 1986).

L'extrapolation stricte de ce resultat aux conditions naturelles doit etre

prudente : une culture en conditions controlees n'est qu'une image simplifiee

de la diversite et complexite des conditions de plein champ. Cependant,

la forte induction CAM observee dans cette etude s I exprime i ndependamment

des principaux facteurs externes connus pour la favoriser (deficit hydrique

et thermoperi ode journal iere el evee associ ee a des temperatures nocturnes

basses). Il est done probable que le rythme de fixation de C02 soit, en

station agronomique, voisin de celui determine en C23A. L'intensite elevee

du metabolisme CAM de l'ananas semble d'abord dependre de facteurs genetiques

avant d'etre influencee par les conditions du milieu. Des arguments appuyant

cette hypothese seront apportes dans l 'etude de la fixation de C02 par

des plants d'ananas issus de culture in vitro .

• Comparaison du rythme de fixation de C02 entre le plant et deux de ses

rangs foliaires. La feuille D, souvent utilisee au champ comme 11marqueur 11 

de la croissance de l'ananas (Py et al., 1984), presente un rythme de fixa­

tion de C02 comparable a celui de l'ensemble des parties aeriennes du plant.

Ce resultat peut probablement etre etendu a un ensemble important de rangs
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Figure 10 : Echanges nets de CO? d'un ananas issu de culture in vitro de masse 
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Fig . 10a 1er jour de mesure 
Fig. 10b 4e jour de mesure 
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foliaires compte tenu de la similitude de rythme de fixation entre la feuille 

11 D11 et une feuille ayant terminé son développement depuis 3 mois. Notons 

que les échanges diurnes de C02 par ces 2 rangs foliaires, en phase avec 

ceux de l I ensemb 1 e des parti es aériennes, exc 1 uent qu I un rythme de photo­

synthèse moins induit en CAM, présent chez les plus jeunes feuilles par 

exemple, joue un rôle important dans le bilan de fixation de C02. 

11.1.2 - Ananas issus de culture in vitro 

a) Rythme de fixation du C02 en fonction du stade de développement du 

plant 

Les jeunes plants d1ananas de quelques grammes présentent une fixation 

de C02 de type C3 essentiellement diurne (fig. 10a). Les 4 phases typiques 

du métabolisme CAM s 1individualisent ensuite progressivement avec développement 

du plant (fig. 11), et la fixation nocturne de C02 représente un pourcentage 

croissant dans le bilan journalier de carboxylation. La courbe figurant cette 

évolution est d1allure hyperbolique (fig. 12), elle tend vers une asymptote 

proche de 75-80 %. Une valeur de 70 % est atteinte pour une masse de matière 

fraîche foliaire de 300 à 400 g (soit 7 à 8 mois après repiquage de la jeune 

plantule en chambre de culture). 

Si 11évolution de la photosynthèse du jeune vitroplant vers un type 

de fixation comparable à celui de plants issus de rejets s'effectue progres­

sivement en quelques mois dans des conditions 11 standard 11 de développement, 

l 1expérience suivante indique qu 1elle pourrait être accélérée par les condi­

tions du milieu . Sur de très jeunes vitrop 1 ants au moment du repiquage, 1 a 

fixation de C02 est comme nous venons de le voir de type C3 . En prolongeant 

l 1expérimentation pendant plusieurs jours, on observe un creusement caracté­

ristique de la courbe de fixation diurne de C02 qui tend ainsi à s 1indivi-
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dualiser suivant les 3 phases caractéristiques du rythme CAM (fig. 10b). 

Un tel creusement est typique d 1 une décarboxylation de malate conduisant 

à une moindre fixation de C02 externe (voir chapitre III). L1 origine la plus 

évidente de cette évolution est la limitation hydrique induite par le 

dessèchement du coton inhibé de solution nutritive qui entoure pendant 

l 1 expérience le système racinaire de la plantule. Notons qu 1 au cours de ces 

déterminations, nous n 1 avons pas observé de fixation nocturne de C02 (fig. 

10b). Cette dernière observation n 1 est cependant pas incompatible avec une 

accumulation nocturne de malate si la PEP-case fixe du C02 d 1 origine 

respiratoire. 

b) Discussion 

Sans que leur développement soit en apparence limité par un quelconque 

facteur, les ananas issus de culture in vitro présentent une photosynthèse 

qui évolue avec l 1 âge du plant d 1 un type de fixation proche de la voie C3 

vers un métabolisme acide crassulacéen comparable à celui des plants issus 

de rejets. Chez différentes espèces de plantes CAM, une situation analogue 

existe : les feuilles les plus jeunes présentent un ~étabolisme CAM d 1 intensité 

moins élevée que celui des feuilles âgées (Lerman et al., 1974; Jones, 1975 ; 

Nishida, 1978 ; Amagasa, 1982 ; Brulfert et al., 1982). Il est probable, 

comme l 1 a proposé Jones (1975), que l 1 augmentation de la taille des vacuoles 

avec l 1 âge de la feuille favorise, en accroissant les possibilités de stockage 

de malate, l 1 expression du métabolisme CAM. Rappelons qu'au cours du dévelop­

pement des ananas issus de culture in vitro nous avons observé une augmentation 

de la succulence (fig. 3), du nombre et de la taille des cellules du mésophylle 

(photo 4) qui indiquent que les capacités de stockage d'acides organiques 

évoluent . parallèlement à l'augmentation de la fixation nocturne de C02. 

Cependant, cette augmentation n'est peut-être pas le déterminisme premier 

de l'apparition du CAM puisque l'induction (ou l'amorce de l'induction) de 

ce métabolisme semble possible en quelques jours chez des plantules de quelques 

grammes. 
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Cette potentialite de 1 'ananas est a rapprocher de 1 'evolution rapide de 

1 a photosynthese de Mesembryanthemum crysta 11 i num du type C3 vers 1 e type 

CAM lorsqu'il est transfere d'une solution nutritive standard a une solution 

contenant NaCl a une concentration de 100 mM et plus (Winter et Von Villert, 

1972 ; Winter et LUttge, 1976). La comprehension precise de ce passage n'est 

pas encore acquise (pour revue voir Winter, 1985). Il est cependant etabli 

que d'une part le determinisme essentiel de ce changement est le "stress 

hydrique physiologique 11 induit par la salinite et d'autre part qu'il est 

accompagne d'une augmentation de 1 'activite de differentes enzymes impliquees 

dans 1 e metabo 1 i sme CAM, y compri s une synthese de novo de certa i nes de ces 

proteines. La localisation de 11l 1effet 11 du deficit hydrique et les premieres 

etapes des modifications biochimiques qu'il impose n'ont pas ete etablies 

avec certitude. L'etude des points communs entre l'evolution de la photo­

synthese du type C3 vers 1 e type photosyntheti que CAM en que 1 ques moi s chez 

le vitroplant d'ananas et les potentialites d'expression de ce metabolisme 

en quelques jours chez ce meme vegetal subissant un stress peut etre un moyen 

de faire avancer ce probleme. 

Le type de fixation de C02 chez de jeunes ananas issus de graines, de 

jeunes feuilles ou des rejets portes par la plante mere, n'a pas a notre 

connaissance ete etudie. Le facteur 11 age 11 etant, comme le montre l 'etude 

sur les vitroplants, determinant dans l'apparition du metabolisme acide 

crassulaceen, i1 est probable que ces 3 types de materiel vegetal presentent 

a leur premier stade de developpement une photosynthese plus proche du type 

C3 que CAM. 
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Figure 13 : Vitesse, par unité de surface foliaire, de la fixation nette de 
CO en fonction de l'intensité du métabolisme CAM chez des ananas issus de 
culture in vitro. 1 intensite du metabolisme CAM est correlee avec le 
developpement du plant, voir figure 12). 
Fig. 13a Vites se moyenne au cours des 12 heures de 1 a phase di urne ( 0) 

et nocturne ( •). 
Fig. 13b : Vitesse horaire maximum atteinte au cours de la phase diurne (0) 

et nocturne ( e). 
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II.II - Capacité photosynthétique et efficience de l'eau de l'ananas 

11.11.1 - Evolution des capacités photosynthétiques en fonction de 

l'intensité du métabolisme CAM chez des ananas issus de culture in vitro 

a) Résultats 

Dans le paragraphe précédent nous avons décrit l'évolution qualitative 

du rythme des échanges nets de C02 en fonction du développement du vitroplant 

d'ananas. Dans cette partie nous préciserons cette évolution en exprimant, 

par unité de surface foliaire, les varations de vitesse de fixation de C02. 

Cette normalisation par la surface permettra d'évaluer les modifications 

des capacités photosynthéthiques au cours de la croissance, indépendamment 

de 1 'augmentation de la taille du plant. Dans cette représentation, la 

croissance sera caractérisée par l'intensité du métabolisme CAM (définit 

par le pourcentage de C02 fixé la nuit par rapport au C02 total fixé, figure 

12). 

L'évolution des vitesses moyennes de fixation de C02 (calculées sur 

les 12 heures de jour ou de nuit) et celle des vitesses horaires maximales 

en fonction de 1 'intensité du métabolisme CAM sont représentées sur la 

figure 13. Au cours du développement, par unité de surface foliaire, 

l'augmentation de fixation nocturne est accompagnée d'une diminution de la 

fixation diurne (fig. 13a). Cette diminution est attribuable au 

raccourcissement des phases de fixation II et IV, décrit précédemment 

(fig. 11), mais également à une moindre capacité de fixation de C02 (exprimée 

par surface foliaire) au cours de la phase IV (fig. 13b). 

b) Discussion 

• Augmentation des capacités de fixation nocturne de C02. L'augmentation 

des capacités de fixation nocturne de C02 avec le développement du plant 
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a été évoquée précédemment. Rappelons qu'elle suppose à la fois une augmen­

tation de l'activité des différentes enzymes impliquées dans le métabolisme 

crassulacéen et des capacités de stockage de malate. Précisons dès maintenant 

que 1 'augmentation des capacités nocturnes de fixation nette de C02 observée 

est représentative de l'augmentation des capacités brutes de fixation (voir 

le chapitre Ill, la fixation brute de C02 est la somme de la fixation nette 

de C02 et du dégagement de C02 respiratoire) . 

• Diminution des capacités de fixation diurne de C02, Il est probable qu'une 

augmentation de la résistance à la diffusion gazeuse explique en partie 

la diminution des vitesses de photosynthèse pendant la phase IV au cours 

du développement des ananas. Des arguments supportant cette hypothèse seront 

apportés dans le chapitre III lors de la comparaison des échanges gazeux 

nets d'02 et C02, La diminution des capacités de fixation diurne de C02 

peut avoir une seconde origine : l 1activité et la quantité de RUBISCO par 

unité de surface foliaire pourrait diminuer• au cours du développement du 

plant. A l'appui de cette hypothèse, Winter et al. (1982) ont déterminé 

que la RUBISCO représentait 30 % des protéines solubles des jeunes feuilles 

de Kalanchoe pinnata et seulement 17 % de celles des feuilles plus âgées. 

Ces auteurs ont émis l'hypothèse que le mécanisme de concentration de C02 

que constitue le métabolisme CAM pendant la phase III permettait, comme 

c'est le cas chez les plantes C4, un moindre investissement d'azote dans 

la RUBISCO. Nous pensons que 1 plus qu'une conséquence du métabolisme CAM, 

une moindre quantité et activité de la RUBISCO est sans doute une des causes 

de l'économie de l'eau que permet le métabolisme CAM : la concentration 

intracellulaire de C02 s'élève au cours de la phase III lorsque les capacités 

de décarboxylation du malate dépassent celles de la refixation dans le 

cycle photosynthétique du C02 libéré. Cette élévation de la concentration 
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C02 net fixé .Pourcentage Température par jour Matériel Eclairement Espèce (1111101 dm-2. végétal (*) de fixation (µmolm-2s-1) jour/nuit Référence 
nocturne (°C) 

24h-1) 

1 

0,8 - 1,2 vitroplant variable 650 - 700 28/22 vo ir fig.13 

1 

Ananas comosus 1,9 - 2,4 F 60 - 70 300 - 400 Il voir fig. 9 

3,4 C > 95 650 26/22 voir fig.14 1 (dm-2 de sol 

0,9 p 73 700 30/25 l 

0,9 F 91 500 30/22 2 
Ananas comosus 

1 

1 
1,4 F 89 330 30/15 3 

2,3 C 100 700 30/15 4 
1 

(dm-2de sol) 

1 Ferocactus 
1 acanthodes l p 97 600 25/15 5 
1 

Agave deserti 2,5 p 79 600 25/15 5 

! Kalanchoe pinnata 2,6 - 2,9 F 44 800 20/20 6 
1 

Kalanchoe 3,1 p 54 650 26/14 7 blossfeldiana 

Tableau IV: Capacités photosynthétigues del 'ananas comparées à celles d'autres plantes 
à métabolisme CAM. 
a : valeurs obtenues au cours de 1 'étude 
b : valeurs rapportées dans la littérature 
(*) : F, feuille ; P, plant ; C, culture de plusieurs plants 
Références : l Nose et ai. (1986) 

2 Bartholomew (1982) 
3 Neales et al. (1980) 
4 Sale et Neales (1980) 
5 Nobel et Hartzock (1986) 
6 Winter (1985) 
7 Thomas et al. (1987) 

@ 

-

@ 
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est la cause principale de l'augmentation de résistance stomatique pendant 

cette période (Cockburn et al, 1979 ; Jewer et al., 1985). En conséquence, 

une diminution de la rapidité des capacités de fixation du C02 par la RUBISCO 

devrait augmenter la durée de la phase III pendant laquelle la transpiration 

est réduite. Notons enfin qu'il n'est pas exclu qu'au cours du développement 

des phénomènes indépendants du métabolisme CAM con tri bue nt à la diminution 

des capacités de fixation diurne de C02 (vieillissement des tissus, 

auto-ombrage des feuilles par exemple). 

En valeur absolue, les vitesses maximales de photosynthèse par des vitro­

plants d'ananas, de l'ordre de 0,1 mmol/dm2/h (fig. 13b) sont faibles compa­

rées aux valeurs moyennes de 0,3 à 0,9 mmol/dm2/h rapportées pour les plantes 

C3 (Black, 1973). Pour cette raison, le terme de photosynthèse de type C3 

pendant la phase IV (ou pour les très jeunes plants) doit être employé avec 

nuance. Pour une intensité de métabolisme CAM voisine, les vitesses de fixation 

nocturne et diurne de C02 par les parties aériennes de vitroplant sont près 

de deux fois inférieures à ce 11 es observées sur feuil 1 es attachées d'ananas 
' 

issus de rejets. Cette différence illustre à nouveau la difficulté de comparer 

quantitativement les échanges gazeux déterminés sur feuille et plante entière. 

11.11.2 - Capacités photosynthétiques de l'ananas 

Comparai son avec d'autres pl antes CAM. Les vitesses moyennes de fixation 

journalière de C02 d'ananas cultivés en C23A ne se distinguent pas fondamen­

talement de celles rapportées dans la littérature pour cette même plante 

ou pour d'autres espèces à métabolisme crassulacéen (tableau IV). Le rendement 

élevé de production de matière sèche de 1 'ananas par rapport aux autres espèces 

CAM, toujours cité en exemple dans les différentes revues consacrées à . ce 

métabolisme, n'est donc pas lié à une vitesse élevée de fixation de C02 par 

unité de surface foliaire. 
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Fig. 14a Comparaison de la fixation nette journalière de C02 ( - ) et de 
la transpiration ( ---- ). 

Fig. 14b : Comparaison du cumul potentiel de fixation de C02 au terme d'un 
cycle de développement. (-) : fixation nette de C02 ; (---) 
extrapolation de la fixation nette de C02 par l'ananas (voir texte) ; 
( ~) cumul du C02 fixé. 

Conditions de culture Ananas : 8 plants/m2 ; indice foliaire> 4 photopériode 
de 12 h jour/12 h 650 µmol/m2/s ; T0 jour/nuit : 26°5/22°. 
Blé : 80 plants/m2; indice foliaire maximum~ 10 ; photopériode 14 h jour/10 h, 
850 µmol/m2/s ; T0 jour/nuit : 24°/18°. 
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Comparaison des capacites photosynthetigues d 1 un couvert d 1 ananas et

de celles d 1 un couvert de ble. La figure 14a compare les capacites photosyn­

thetiques d 1 un couvert d 1 ananas 7,5 a 9 mois apres repiquage de rejets avec

celles d 1 un couvert vegetal C3-type, le ble, au cours d 1 un cycle de develop­

pement complet en C23A (Gerbaud et al., 1987). La fixation de C02 representee 

(exprimee en moles/m2 de sol occupe/24 h) est celle du bilan circadien net 

des echanges des parties aeriennes (photosynthese-respiration nocturne pour 

le ble ; fixation nocturne et diurne de C02 pour l 1 ananas).

La culture de ble au maximum de ses capacites fixe 4 a 5 fois plus de 

C02 que celle d 1 ananas 8 a 9 mois apres repiquage des rejets. Si cet ecart

est important observe a l 1 echelle du mois, il ne rend cependant que partiel­

lement compte des potentialites photosynthetiques de l 1ananas sur l 1ensemble 

de son cycle de developpement (s 1 etendant en moyenne pendant 16 mois de la

plantation a la recolte (Py et al., 1984)). A titre d'exemple Lacoeuilhe 

(1976a) rapporte un rendement de 41 tonnes de matiere seGhe par hectare au 

cours d 1 un cycle de developpement complet d 1 ananas en Cote d 1 Ivoire (pour

les parties aeriennes de 51 500 plants/ha, pendant ·16 mois). Bartholomew 

(1977) indique le chiffre comparable de 62 t/ha sur une periode de 656 jours 

a Hawa'i. Par comparaison, Loomis et Gerakis (1975) citent des chiffres de 

18,3 a 29 t/ha/an pour une culture de ble et de 67,3 t/ha/an pour une culture 

de canne a sucre. Acevedo et al. (1983) pour la plante CAM Opuntia ficus 

indica cultivee en station agronomique ont determine un rendement de 13 t/ha/an 

pour une plantation agee de 5 ans. Si l 1 ananas est une plante, performante

parmi les especes CAM, capable d 1 egaler en rendement annuel de matiere seche

certaines cultures C3, il le doit, outre a des techniques culturales elaborees, 

a ses capacites de maintenir des tissus chlorophylliens actifs sur de longues 

periodes et a son port permettant l 1 imbrication de plants en culture dense.

Pour i 11 ustrer 1 es potential i tes photosynthetiques de l I ananas, nous avons 

estime, a partir des mesures presentees en figure 14a, la quantite totale 
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de co2 que pourrait fixer cette plante dans les conditions de culture de

notre etude. Ce calcul a ete realise en faisant les 2 extrapolations sui­

vantes : a) de o a 7,5 mois apres repiquage, nous avons assimile l'evolution

de la photosynthese en fonction du temps a une droite. b) de 9 a 16 mois,

les valeurs de photosynthese ont ete considerees constantes (au-dela d'un

indice foliaire superieur a 3, une courbe de photosynthese atteint rapidement

un plateau de saturation). Les resultats de cette estimation rapide font 

apparaitre que la quantite de C02 accumulee par le couvert d'ananas au bout 

de 16 mois serait sensiblement egale a celle de la culture de ble en 4 mois 

(fig. 14b). La quantite de C02 accumulee, de l 'ordre de 115 moles/m2 de sol 

occupe/16 mois, permet d'estimer la production potentielle de matiere seche 

a 31 t/ha environ (en supposant que le pourcentage de carbone dans la matiere 

seche est chez l'ananas voisin de 45. % comme dans la plupart des plantes 

(Heller, 1977)). 

11.11.3 - Transpiration et efficience de l'eau de l'ananas 

a) Rythme de transpiration et efficience de 1 'eau de vitroplant d'ananas

L'evolution des valeurs horaires de transpiration d'un vitroplant d'ananas 

(130 g de masse de matiere fraiche) au cours d'une photoperiode presente 

un rythme comparable a celui de la fixation nette de C02 (fig. 15). Cette 

observation etait previsible compte tenu que le rythme bien connu de resistance 

stomatique a la diffusion gazeuse des plantes CAM est en phase avec celui 

des echanges nets de C02 (Kluge et Ting, 1978 ; Osmond, 1978 ; Winter, 1985). 

D'un point de vue quantitatif, l'efficience de l'eau moyenne (mg de C02 fixe 

par g d'eau transpiree) correspondant a la figure 15 est de 33,8 pendant 

la periode nocturne, 11 pendant la phase diurne et de 18,6 sur l 'ensemble 

de la photoperiode. L'explication la plus evidente de l 'efficience de l 'eau 

elevee pendant la phase I est liee a la moindre demande evaporatrice 

intervenant pendant cette periode. Notons qu'en accord avec cette observation, 

l'efficience de 1 'eau (rapport journalier P/T = fixation de C02/transpiration)

augmente avec l'induction du metabolisme CAM chez les vitroplants (fig. 16).
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L'étude du rapport P/T pendant la phase diurne conduit à deux principales 

observations: a) au cours de la phase IV, l'efficience de l'eau atteint 

des valeurs élevées comparées à celles des plantes C3 (14,8 mg C02/g H20 

en moyenne des 6 dernières heures de la phase diurne (fig. 15) contre 

5 mg/g H20, valeur maximum rapportée pour différentes plantes C3 (Bierhuizen, 

1976)). Cette observation confirme, comme l'indiquait déjà de faibles capacités 

photosynthétiques, que la fixation diurne de C02 pendant la phase IV n'est 

pas directement identifiable à une fixation C3 typique de plante mésophytique. 

b) l'efficience de l'eau est minimale pendant la phase III (P/T = 5 mg C02/g 

H20 en moyenne des heures 14 à 16). Compte-tenu que la résistance à la diffu­

sion gazeuse atteint ses valeurs maximales pendant cette période, une telle 

observation peut paraître surprenante. Cependant, elle s'explique aisément 

si l'on précise que le rapport P/T est équivalent à : 

p 

= 
T 

("Matériel et méthode", équations 5 et 6) et que le gradient de C02 entre 

l'atmosphère et la feuille (~ C02) diminue de façon caractéristique chez 

les plantes CAM pendant la phase III (Cockburn et al., 1979). 

b) Bilan de transpiration d'un couvert d'ananas issus de rejets, compa­

raison avec celui d'une culture de blé 

La comparaison de la transpiration de couverts d'ananas et -de blé (Gerbaud 

et al., 1987) placés dans des conditions climatiques respectives proches 

de celles du champ est présentée sur la figure 14a. L'efficience de l'eau 

correspondante est pour l'ananas de 24,5 mg C02/g H20 (moyenne de 44 jours). 

Celle du blé entre le deuxième et troisième mois de culture est 3,3 fois 

moindre. Le rapport journalier du volume de transpiration blé/ananas pendant 

ces périodes atteint la valeur de 16. Ces résultats illustrent l'économie 
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de 1 'eau réalisable par 1 'ananas grâce au métabolisme CAM (précisons cependant 

que les valeurs déterminées traduisent les potentialités de transpiration 

de cultures "hors sol 11 : au champ l I évaporation de 1 1 eau du so 1 réduirait 

l'écart d'efficience de l'eau entre les 2 types métaboliques). A titre de 

comparaison avec ces différents résultats obtenus en C23A, notons que Szarek 

et Ting (1975) rapportent une efficience de l'eau pour différentes plantes 

CAM comprise entre 1, 6 et 40 mg C02/g H20 ; Bi erhui zen (1976) indique pour 

différentes plantes C3 des valeurs de 1,2 à 5 mg C02/g H20. 
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II.III - Conclusion

L'ananas issu de rejet place dans des conditions de developpement compa­

rables a celles du champ fixe pres de 80 % du C02 pendant la periode nocturne. 

Les capacites de fixation de C02 de cette plante ne se distinguent pas a

priori de celles rapportees dans la litterature pour d'autres especes CAM. 

A 1 'echelle d'un couvert vegetal, 1 'ananas fixe 4 a 5 fois moins de C02 qu'une 

culture C3 type (ble) mais presente une efficience de l 'eau plus de 3 fois 

superieure. 

Au cours du developpement de jeunes plants d'ananas issus de culture 

in vitro, la photosynthese evolue progressivement en quelques mois d'une 

fixation essentiellement diurne (a capacites photosynthetiques faibles par 

rapport a celles des plantes C3) vers un metabolisme CAM comparable a celui 

d'ananas issus de rejets. Durant cette evolution, par unite de surface 

foliaire, l'augmentation des capacites de fixation nocturne de C02 est 

accompagnee par une diminution des capacites de fixation diurne. Les 

potentialites d'expression d'un metabolisme proche du type CAM sous l 'effet 

d'une limitation hydrique pourraient etre presentes des les plus jeunes stades 

de developpement du vitroplant. 

Pour atteindre quantitativement un metabolisme CAM comparable a celui 

de plants issus de rejets, 6 a 8 mois de developpement sont necessaires aux 

ananas issus de culture in vitro. Qualitativement cependant, le metabolisme 

CAM est present mais avec une intensite limitee des les premiers mois de 

culture. Dans les experimentations de type agronomique, l'utilisation de 

vitroplant comme modele de plante adulte devra tenir compte de ces deux obser­

vations. 



37 

L'étude par les échanges gazeux de C02 est une première approche synthé­

tique de l'évolution de la photosynthèse chez des vitroplants d'ananas au 

cours de leur développement. Les questions que posent ces travaux (origine 

précise et déterminisme de l'évolution des capacités de fixation nocturne 

et diurne avec l'âge, possibilité d'induction rapide du métabolisme CAM sous 

l'effet de facteurs externes) devront être abordées à l'échelle de l'analyse 

biochimique. L'apparition progressive du métabolisme CAM au cours de la crois­

sance des plants d'ananas issus de culture in vitro, l'évaluation possible 

de l'intensité de ce métabolisme par la simple détermination de la masse 

de matière fraîche du plant, font de ce végétal un matériel de choix pour 

faire progresser les connaissances de ce type photosynthétique. 
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CHAP ITRE I II 

ECHANGES NETS D 1 02 PAR L'ANANAS, 

CARACTERISATION DE L'ASSIMILATION DE C02 

PENDANT LES DIFFERENTES PHASES DU METABOLISME CAM 

Dans le metabolisme crassulaceen, l 'assimilation totale de C02 (le terme 

d'assimilation designant 1 'incorporation de C02 dans le cycle photosynthetique 

via la Rubisco) est egale a l 'assimilation de C02 11externe 11 fixe pendant 

la phase diurne et du C02 1
1interne 11 libere par la decarboxylation du malate 

synthetise pendant la nuit precedente. Les caracteristiques de ce dernier 

flux (rythme precis et amplitude) sont encore peu connues. La comparaison 

des echanges nets d 1 02 et C02 doit permettre de les preciser : l 'assimilation 

de C02 par la RUBISCO etant associee a un degagement equivalent d'oxygene 

(Kaplan et Bjorkman, 1980), chez une plante a metabolisme CAM, la difference 

entre ce degagement et la fixation nette diurne de C02 doit etre egale en 

premiere approximation a la quantite de C02 1
1interne 11 assimile. Partant de 

cette consideration, nous avons simultanement determine chez 1 'ananas les 

echanges nets d 1 02 et C02 pour discriminer et caracteriser l 'assimilation 

de C02 11interne 11 et 11 externe 11 pendant les differentes phases diurnes du meta­

bol isme CAM. 
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Figure 17 : Echanges nets d 1 02 et C02 par un vi tropl ant d I ananas au cours 
de deux jours consécutifs. PN, fixation nocturne de C02 ; PC, fixation diurne 
de C02 ; RO, fixation nocturne d'oxygène ; PO, émission photosynthétique 
d'oxygène. Sur le jour 2, les surfaces ombrées représentent : A, la fixation 
brute nocturne de C02 (A= PN + !ROI) ; B, l 1émission nette d'oxygène liée 
à l 1assimilation dans le PCR du C02 libéré par la décarboxylation du malate 
( B = PO-PC lors que PO>PC) ; C, une fraction de C02 fixé et non réduit dans 
le PCR à la fin de la phase diurne (C = PC-PO lorsque PC>PO). Les périodes 
nocturnes sont délimitées par les surcharges noires. Les chiffres romains 
sur le jour 2 indiquent les 4 phases caractéristiques du cycle CAM. Les échanges 
sont ceux des parties aériennes du plant (masse de matière fraîche et surface 
foliaire : 134g et 17,5 dm2, respectivement). 
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La mesure des faibles variations de la concentration d'oxygene produites 

par une plante CAM dans une chambre de mesure contenant 20,6 % de ce gaz 

est la principale difficulte methodologique qui s'est posee lors de ces expe­

riences. Pour minimiser ce probleme, nous avons utilise prioritairement comme 

materiel vegetal des ananas issus de culture in vitro. Ces plants permettent 

en effet d'atteindre grace a leur encombrement reduit un rapport (volume 

d'echanges gazeux)/(volume de la chambre de mesure) tres superieur a celui 

des plants issus de rejets ; la precision des mesures de concentration d'oxy­

gene est ainsi amelioree. Nous decrirons principalement dans ce chapitre, 

le modele typique des echanges nets d'02 par un vitroplant presentant un 

metabolisme CAM mixte (50 % de fixation nocturne de C02, fig. 17). 

III.I - Echanges nets d'oxygene pendant la phase nocturne 

II I. I. 1 - Amp 1 itude des echanges, ea lcu 1 de 1 a f i xa ti on brute de C02 

pendant la phase nocturne 

Amplitude. Au cours de la nuit, la respiration (RO) des parties aeriennes 

du plant est relativement constante. Dans l 'exemple presente sur la figure 

17, la vitesse de fixation d 1 02 est de l'ordre de 0,36 mmol/dm2;12 h. Des 

valeurs comparables ont ete determinees pour differentes intensites de 

metabolisme CAM (fig. 18) . 

• Evaluation de la fixation brute de C02 pendant la phase nocturne. Dans

le systeme experimental clos utilise, nous determinons la quantite de C02

necessaire a la compensation de la fixation nette de la plante. De nuit,

le C02 libere par la respiration (a l 'interieur de la feuille ou dans la

chambre de mesure) est necessairement refixe par la PEP-Case. Il doit done
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etre ajoute a PN pour calculer la fixation brute de C02. En considerant que 

le quotient respiratoire de RO est voisin de 1, la somme PN + IROI est 

equivalente a la quantite de C02 total 1

1interne" disponible pour la 

photosynthese de la phase diurne suivante. Cette fixation brute que nous 

symbolisons par 11 A 11 est figuree en pointille sur la figure 17. Dans cet 

exemple, RO represente pres de 37 % de la fixation brute. Kaplan {1976b) a 

montre que ce pourcentage variait de fa�on importante chez Kalanchoe 

daigremontiana en fonction de la temperature (de 22 % a plus de 70 % pour 

une temperature augmentant de 14 ° C a 24 ° C). Chez les vitroplants d'ananas, 

ce pourcentage augmente en fonction de l'intensite du metabolisme CAM (fig. 19, 

20) : au cours de la croissance, la respiration exprimee par unite de surface

foliaire est relativement stable alors que la fixation nette de C02 augmente, 

(fig. 18). Precisons que si une partie du malate synthetise etait, pendant 

la meme nuit, catabolise dans le cycle des acides tricarboxyliques, 

l'accumulation finale de cet acide organique serait toujours calculable par 

la somme PN + IROI. Dans cette hypothese en effet l'oxydation complete d'une 

mole de malate produirait 4 moles de C02 et 6 moles d'equivalent reducteur. 

La refixation du C02 libere conduirait a la synthese de 4 moles de malate. 

Le bilan de l 'oxydation complete serait done la formation 1

1 nette 11 de 3 moles 

de malate accompagnee de la fixation de 3 moles d'oxygene lors de 1 'oxydation 

des 6 equivalents reducteurs produits. 

III.II - Echanges nets d 1 02 pendant la phase diurne

Avant d'exposer les resultats de ce paragraphe, nous rappellerons, concer­

nant les bilans nets d'emission d'oxygene, quelques considerations sur les­

quelles s'appuieront 1 'interpretation des resultats. 
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• Les reactions de la phase claire de la photosynthese conduisent lors de

la photooxydation de l 'eau a la production d'une mole d'oxygene pour 2

moles de NADPH .

• Le pouvoi r reducteur produi t a parti r de la photooxydati on de l 'eau ne

peut pas etre stocke sous forme de cofacteur, il y a "conservation" de

ce pouvoir reducteur dans les differentes reactions d'oxydo-reduction.

En schematisant, il sera consomme dans des reactions impliquant une fixation

d'oxygene (respiration, photorespiration) ou dans des reactions non associees

a une fixation d'oxygene (assimilation de C02, reduction des sulfates et

nitrates ... ) .

• Les reactions fi xant de l 'oxygene condui sent, au bil an, a une consommati on

d'02 et de pouvoir reducteur, phenomene globalement inverse de la production

par photooxydation de l 'eau. En consequence, l 'emission nette d'une mole

d'oxygene atteste que 2 moles de pouvoir reducteur produites par la photolyse

sont utilisees dans des voies biochimiques non associees a une fixation

d'02. La reciproque de cette consideration est egalement verifiee.

La reduction de C02 dans le cycle de Calvin est quantitativement la prin­

cipale voie biochimique d'utilisation de pouvoir reducteur non associee 

a une prise d'oxygene et chaque mole de C02 est incorporee dans le cycle 

photosynthetique avec un "coOt" de 2 moles de NADPH. Le quotient photo­

syntheti que ( QP = 02 net emi s/C02 net fi xe) tendra done vers 1. Cette der­

n i ere regle sera bien sOr modifiee si une mole de C02 est fixee avec l 'oxy­

dation de moins de deux moles de pouvoir reducteur. 



Echanges cumulés de C02 et 02 (nmol/12h/plant) 

LUMIERE OBSCURITE 

B 
r(PN) E(RO) r(PC) r(PO) QP A + C 

JOUR 1 10,58 -6,44 10,42 27,09 0,99 0,97 

JOUR 2 11, 13 -6, 29 10,68 27,52 0,98 0,96 

Tableau V : Echanges nets cumulés de C02 et 02 par les parties aériennes d'un vitroplant 
d'ananas. Les valeurs sont celles des échanges gazeux représentés en figure 17. Le quotient 
photosynthétique QP est calculé par le rapport (PO)/(PN + IROI + PC) . Le rapport 8/A + C 
est le quotient photosynthétique lié au métabolisme du malate (A, B et C définis comme 
en figure 17) . 
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111.II.1 - Calcul des quotients photosynthetiques journaliers et horaires

a) Quotient photosynthetigue journalier

Chez des plantes de type C3 ou C4, la liaison quantitative est 

immediate entre emission d'oxygene et fixation de C02 (Gerbaud et Andre, 

1979 ; Canvin et al., 1980; Furbank et Badger, 1982). Pour une plante a 

metabolisme CAM, compte tenu de la separation temporelle entre la fixation 

nocturne de C02 et son assimilation dans le cycle photosynthetique le jour 

suivant, le quotient photosynthetique journalier (global) peut etre 

calcule par le rapport (02 net emis)/(fixation brute nocturne de C02 + 

fixation nette diurne de C02). En accord avec les regles precedemment 

decrites, il est voisin de 1 chez l 'ananas (tableau V), verifiant ainsi 

qu'a l 'echelle de 24 heures, l 'ensemble du C02 fixe par la plante est 

reduit au potentiel d'oxydoreduction des carbo­hydrates. Dans l 'exemple de 

la figure 17, le QP est pratiquement egal a 1. Pour d'autres determinations, 

ses valeurs sont de fa�on generale comprises entre 0,9 et 1,1. 

b) Quotient photosynthetigue horaire

L'emission nette d'oxygene presente un maximum pendant la phase III 

pui s decroH progress i vement jusqu 'a la fin de la phase IV temoi gnant de 

variations importantes des vitesses d'assimilation totale de C02 tout au 

long du jour (fig. 17, 19, 20). Par reference a la valeur des quotients photo­

synthetiques horaires, cette assimilation peut etre divisee en 3 phases carac­

teristiques (fig. 17) : 

• Pendant la premiere partie du jour, le quotient photosynthetique est supe­

rieur a 1. L'emission nette d'oxygene plus elevee que la fixation nette

de C02 est l 'i ndi ce de l 'ass imil at ion du C02 "i nterne" fi xe pendant la
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nuit précédente. La présence d'un QP supérieur à .1 pendant la phase de 

décarboxylation du mal ate a été observée sur différents types de matériel 

végétal présentant un métabolisme CAM (Brünnhofer et al., 1968 ; Denius 

et Homman, 1972 ; Marcelle, 1975 ; Spalding et Edwards, 1978 ; André et 

~-, 1979 ; Thomas et André, 1987 ; Thomas et al., 1987) . 

• Vers le milieu de la phase IV, le quotient photosynthétique est voisin 

de 1 pendant 1 à 2 heures (parfois moins). Cette période correspond donc 

en apparence à une fixation de C02 de type C3 utilisant exclusivement du 

C02 "externe" . 

• Les deux à trois dernières heures de la phase IV sont caractérisées par 

un quotient photosynthétique inférieur à 1. Cette observation indique, 

qu'en moyenne, la fixation d'une mole de C02 nécessite pendant cette période 

l'oxydat i on de moins de deux moles de pouvoir réducteur. En d'autres termes, 

la valeur inférieure à 1 du QP indique que le C02 fixé pendant la fin de 

la phase IV n'est pas assimilé en totalité dans le cycle de Calvin. Nous 

préciserons, dans ce qui suit, les caractéristiques de ces 3 phases d'assi­

milation. 

111.11.2 - Assimilation de C02 lorsque les valeurs des quotients photosyn­

thétiques horaires sont supérieures à 1 

• Résultats. L'assimilation de C02 "interne" identifiée à la valeur PO-PC 

est symbolisée par la lettre B et figurée en hachuré sur les échanges gazeux 

présentés en figure 17. Cette assimilation débute dès la phase II, atteint 

ses valeurs maximums pendant la phase III et le tout début de la phase 

IV, puis décroit rapidement pour s'achever vers le milieu de cette dernière 
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phase. Les vitesses maximales del 'assimilation du C02 libéré par la décarbo­

xylation du malate sont élevées comparativement à celles de l'assimilation 

de C02 externe. Le rapport de ces deux valeurs est par exemple voisin de 

2 ; 2,9 et 3,7 pour les échanges gazeux respectivement présentés en figures 

19, 17 et 20. Notons que cette stimulation del 'activité du cycle de Calvin 

entre les phases III et IV s'accentue avec le développement du métabolisme 

CAM : au cours de cette évolution, la diminution de la fixation diurne 

nette de C02 précédemment décrite est associée à une augmentation des vi­

tesses maximales d'émission nette d 1 02 pendant la phase III (fig. 21) . 

• Discussion. 

Rythme de l'assimilation de C02 interne. Comme l'ont démontré depuis long­

temps les nombreux dosages de malate réalisés chez les plantes CAM (pour 

revue voir Kluge et Ting, 1978 ; Osmond, 1978 ; Winter, 1985), l'essentiel 

du C02 11 interne 11 est libéré pendant la première partie du jour et conduit 

à une période de moindre fixation de C02 11 externe 11 
: la phase III. Les 

mesures directes et en continu del 'assimilation de ce C02 11 interne 11 déduites 

des échanges gazeux 02 et C02 témoignent de l'évolution progressive du 

phénomène et permettent de préciser que cette réductjon n'est pas achevée 

lors que commence la phase IV. Des échanges gazeux de la figure 17, il est 

possible de calculer (par cumul des valeurs horaires PO-PC) que 60 % seu­

lement du C02 total fixé pendant la nuit précédente ont été assimilés lorsque 

reprend la fixation de C02 de la phase IV. Le début de cette période ne 

doit donc pas être considérée chez l'ananas comme une phase de fixation 

de C02 typiquement C3, assimilant exclusivement du C02 11 externe 11
• 
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• Amplitude de la photosynthèse et évaluation de la concentration interne 

de C02 atteinte pendant la phase III. L'origine la plus évidente de la 

stimulation de la photosynthèse (l'activité du cycle réductif du carbone) 

entre la phase III et IV est l'augmentation de la concentration intracel­

lulaire de C02 qui accompagne dans le métabolisme crassulacéen l'étape 

de décarboxylation du malate-refixation par la RUBISCO du C02 libéré 

(Spalding et al., 1979; Cockburn et al., 1979; Kluge et al., 1981; 

Friemert et al., 1986). Cette élévation de la concentration de C02 interne 

est, rappelons-le, l'origine principale de la "fermeture" des stomates 

pendant la phase III (Winter, 1985 ). Plusieurs auteurs, par des méthodes 

d'analyse directe ou indirecte, ont rapporté pour différentes plantes CAM 

que les concentrations internes de C02 atteintes pendant cette période 

pouvaient être de l'ordre de 1 000 ul/1 et parfois même dépasser 10 000 µl/1 

(Spalding et al., 1979 ; Cockburn et al., 1979). Les estimations suivantes 

indique nt que, chez l 'ananas, ces valeurs élevées ne sont pas atteintes. 

La cinétique d'échange net de C02 présente souvent chez l'ananas pendant 

la phase III une "tangente" proche de la valeur O (fig. 17). Conformément 

à l'équation 5 décrite dans "Matériel et méthode", cette valeur témoigne 

que le gradient de C02 feuille-atmosphère est quasiment nul et donc que 

la concentration intracellulaire de C02 est en équilibre avec la concen­

tration externe de 340 ul/1. Précisons que suivant l'intensité du métabolisme 

CAM, des concentrations intracellulaires de C02 plus ou moins élevées sont 

atteintes. Dans l'exemple de la figure 19, présentant les échanges gazeux 

d'un vitroplant fixant 36 % de C02 pendant la phase nocturne, la fixation 

de C02 pendant la phase III atteste que les concentrations internes sont 

inférieures à 340 u l /1 . A l 'opposé, l 'effl ux de C02 pendant la phase III 

chez un vitrop l ant fixant 65 % de C02 pendant la phase nocturne (fig. 20) 

indique que les valeurs de cette concentration dépassent celles de la concen-
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tration atmosphérique. Cette élévation de pression partielle intracellulaire 

de C02 explique très probablement l'augmentation des vitesses horaires 

maximales de l'assimilation de C02 observée pendant la phase III au cours 

de la croissance des vitroplants (fig. 21). Précisons que bien qu'elles soient 

stimulées par des concentrations de C02 "élevées", ces vitesses de l ' ordre 

de 0,2 à 0,3 mmol/dm2/h, atteignent tout juste les valeurs minimales rappor­

tées pour les plantes C3 (Black, 1973). De faibles activités et quantités 

de RUBISCO par unité de surface foliaire comparativement au type C3 telles 

que celles déterminées par Winter (1982) pour le genre Kalanchoe sont une 

origine possible de cette observation . 

• Evaluation de la concentration interne d'oxygène atteinte pendant la phase 

III. Comme pour le C02, l'existence pendant la phase III de concentrations 

internes d'oxygène élevées représentant jusqu'à plus de 30 % del 'atmosphère 

de la cavité sous-stomatique a été rapportée pour différentes plantes CAM 

(Spalding et al., 1979) . . Ces valeurs exceptionnellement élevées ne sont 

pas atteintes chez l'ananas comme l'indique l'estimation suivante. 

En appliquant à l'oxygène la loi de diffusion des gaz, le gradient de concen­

tration d'02 (t.02) entre la feuille et l'atmosphère peut être calculé par 

l'équation : 

t.02 = r x 1,4 x PO 

où r est la résistance à la diffusion de la vapeur d'eau 

1,4 est le rapport du coefficient de diffusion relative vapeur d'eau/air 

et 02/air (calculé d'après la valeur 0,9 citée par Samish (1977) pour 

le rapport de diffusion entre 02/air et Cü2/air et celle de 1,6, rapport 

de diffusion entre vapeur d'eau/air et C02/air) . 
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D'après cette équation, ii02 serait dans l'exemple de la figure 17 de 

l'ordre de 0,5 % pendant la phase III si r atteignait pendant cette période 

150 s/cm, valeur plausible de résistance stomatique à la diffusion gazeuse 

chez l'ananas (Aubert, 1970 ; Bartholomew et Kadzimin, 1977). 

111.11.3 - Assimilation de C02 lorsque les valeurs des quotients photosyn­

thétiques horaires sont proches de 1 

Au cours de la phase di urne, seule la fixation de C02 présentant vers 

le milieu de la phase IV un quotient photosynthétique voisin de 1 peut être 

qualifiée de fixation de type C3 "pure" assimilant exclusivement du C02 externe 

(fig. 17, 19, 20). 

Une des origines de la faible vitesse de fixation de C02 pendant cette 

période peut être déduite de la cinétique des échanges nets d'02. A une concen­

tration de C02 externe donnée, il est courant de distinguer deux principaux 

facteurs limitant la vitesse de l'assimilation de C02 par une plante (Farquhar 

et al., 1980): a) une limitation liée à la diffusion de C02 de l'atmosphère 

jusqu'au site de carboxylation (cette limitation est imposée par les résis­

tances à la diffusion de la couche limite, des stomates et du mésophylle); 

b) une limitation liée aux capacités enzymatiques de la RUBISCO et à celles 

de la régénération du RUDP (cette limitation est parfois désignée sous le 

terme de "résistance à la carboxylation"). Farquhar et Sharkey (1982) ont 

proposé d'exprimer la diminution de l'assimilation potentielle de C02 due 

à la résistance à la diffusion de C02 (l) par l'équation suivante : 

= 
p - P' 

p 

où Pest la vitesse potentielle maximum d'assimilation de C02 qui intervien­

drait si la limitation de la photosynthèse par la résistance à la diffusion 
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était nulle, P' l'assimilation réelle observée. En considérant que lorsque 

les échanges nets de C02 sont nuls pendant la phase III, la concentration 

interne de C02 est voisine de la concentration externe, PO est pendant cette 

période une vitesse de fixation indépendante de la résistance à la diffusion 

gazeuse. Nous pouvons donc estimer qu'à la pression partielle de 34 pascals, 

l'assimilation diurne de C02 pendant la phase IV est chez l'ananas limitée 

à près de 65 % par la résistance à la diffusion du C02 dans l'exemple de 

la figure 17. Cette limitation serait voisine de 70 % pour les échanges présen­

tés en figure 19. Précisons que cette interprétation suppose que le potentiel 

d'assimilation de C02 reste constant entre la phase III et IV. Des arguments 

soutenant cette hypothèse seront apportés au chapitre suivant. Par comparaison, 

Farquhar et Sharkey (1982) rapportent pour différentes plantes C3 que la 

résistance à la diffusion du C02 limite de 6 à 28 % l'assimilation potentielle 

de C02 à la teneur atmosphérique naturelle de C02, Si elle se confirme, l 'ori­

gine de cette limitation pourrait être recherchée dans la fréquence stomatique 

faible que présente l'ananas (Aubert et de Parcevaux, 1969) et les plantes 

à métabolisme CAM en général par rapport aux plantes mésophytiques (Kluge 

et Ting, 1978). Notons que l'importance de la diffusion du C02 au travers 

de l 'épais tissu mésophyl li en de l 'ananas est également une question à se 

poser face à cette observation. 

111.11.4 - Assimilation de C02 lorsque les valeurs des quotients photosyn­

. thétiques horaires sont i nf éri eures à 1 

• Origine du quotient photosynthétique horaire inférieur à 1. La fraction 

de C02 qui n'a pu théoriquement être totalement assimilée dans le cycle 

de Calvin est égale à PC-PO lorsque PO<PC, cette fraction symbolisée par 

11 C11 est représentée en quadrillé sur la figure 17. Elle augmente vers la 

fin de la phase IV. 
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Une s-carboxylation de PEP conduisant à un stockage de malate est l'expli­

cation la plus probable d'un QP<l : la synthèse d'une mole de cet acide 

organique nécessite l'oxydation d'une mole de pouvoir réducteur (pour l'oxy­

do-réduction de l'oxaloacétate en malate, fig. 22). En conséquence, et 

conformément aux remarques faites au début du paragraphe III.II, la fixation 

de C02 par s-carboxyl ati on devrait être accompagnée en première ana lyse 

par le dégagement net de moins d'oxygène que la fixation de C02 par la RUBISCO. 

A l'appui de l'existence d'une activité PEP-Case pendant les dernières heures 

du jour, différentes expériences réalisées chez les genres Tubiflorum et 

Kalanchoe ont montré que parmi les premiers produits apparus après un marquage 

avec 14co2 se trouvaient des acides organiques en C4 (Kluge, 1969 ; Osmond 

et Allaway, 1974; Kluge et al., 1982). Notons également que différents dosages 

de malate réalisés chez l'ananas témoignent en fin de journée d'une faible 

mais significative augmentation de la concentration de cet acide organique 

(Black et al., 1982 ; Kenyon et al., 1985). 

Evaluation de l'accumulation de malate à la fin de la phase IV. En poursui­

vant le raisonnement précédent, la quantité de malate stockée au cours 

des dernières heures du jour devrait être égale à 2 x "C". Les considérations 

suivantes suggèrent qu'elle est plus probablement égale à la différence 

PC-PO. 

Dans une première hypothèse, le PEP, nécessaire à la s-carboxylation, 

a pendant la phase IV une origine glycolytique comme c'est le cas pendant 

la phase nocturne (fig. 22) (Kluge et Ting, 1978 ; Osmond, 1978 ; Winter, 

1985). Dans ces conditions, la production d'une mole de PEP est accompagnée 

de celle d'une mole de pouvoir réducteur lors de 1 'oxydo-réduction du glycé­

raldéhyde 3-P en acide di P-glycérique. En raisonnant en terme de bilan, 

cette production de NADH compensera l'oxydation de pouvoir réducteur néces-
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saire à la réduction de l 'OAA en malate. En d'autres termes, une mole de 

malate sera formée sans être accompagnée de dégagement d'oxygène et 1 'accumu­

lation de ce composé sera égale à PC-PO. 

Dans une seconde hypothèse, 1 e ma 1 ate synthétisé pendant 1 a phase IV 

a pour origine une "double carboxylation" impliquant une première fixation 

de C02 par la RUBISCO puis une conversion de 1 'un des deux phosphoglycérates 

formés en PEP (fig. 23a). Cette voie biochimique de synthèse de PEP à la 

lumière chez les plantes CAM a été proposée par Kluge et al. {1974), son 

existence a été vérifiée chez Kalanchoe tubiflora par Ritz et al. (1986). 

Selon cette dernière hypothèse, pour 1 mole de malate formée, 2 moles de 

C02 sont fixées et 2 moles de pouvoir réducteur oxydées (fig. 23a). La 

quantité de malate formée se déduit alors des équations suivantes. En posant 

égal à "x" le malate formé et à "y" la quantité de C02 "classiquement" 

assimilé dans le PCR (fig. 23b) les bilans d'échanges nets de C02 (PC) 

et 02 (PO) lorsque le quotient photosynthétique est inférieur à 1 s'écri­

vent : 

PC= 2x + y 

PO:: X+ y 

On en déduit donc que la quantité "x" de malate formée est à nouveau, dans 

ces conditions, égale à PC-PO. Précisons que si pendant la fin de la phase 

IV, le malate est formé par cette voie de double carboxylation, lorsque 

le quotient photosynthétique sera égal à 0,5, . 50 % seulement du RUBP du 

cycle de Calvin sera régénéré à chaque fixation de C02. Il serait intéressant 

de déterminer dans ces conditions si la concentration chloroplastique de 

ce composé devient 1 imi tante pour 1 a photosynthèse et pourrait ainsi être 

responsable de la diminution de la fixation nette de C02 que nous observons 

généralement chez 1 'ananas en fin de phase IV. 
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Calculée par la valeur PO-PC, la quantité de C02 fixée et stockée dans 

le malate pendant la phase IV représente dans l'exemple de la figure 17 

pendant les jours 1 et 2, 3,4 % et 9,8 % de la fixation nocturne nette. 

Des valeurs comprises entre 3 % et 15 % ont été déterminées dans les diffé­

rentes mesures réalisées. Pré ci sons que si ces quantités sont faibles à 

l'échelle de 24 heures, les valeurs du quotient photosynthétique de la 

dernière heure de la phase IV indiquent souvent que 50 % et plus du C02 

fixé pendant cette période sont fixés par la PEP-Case. La brièveté de la 

phase de fixation de C02 telle que PO=PC et les valeurs de plus en plus 

faibles du quotient photosynthétique au fur et à mesure de la progression 

du jour suggèrent que la PEP-Case est active dès la fin de la décarboxylation 

du pool de malate et fixe une part de plus en plus importante de C02 par 

rapport à la RUBISCO. Ces deux observations sont compatibles avec les pro­

priétés de cette enzyme : l'activité PEP-Case est en majeure partie régulée 

par la rétro-inhibition exercée par le malate et son affinité pour le C02 

est plus élevée que celle de la RUBISCO (Winter, 1982). 

Nous terminerons ce paragraphe par deux remarques. Concernant le cal cul 

des quotients photosynthétiques. Le QP lié à l'activité du métabolisme 

CAM calculé par le rapport 8/A+C (tableau V), est voisin de 1. La présence 

d'une phase de fixation de C02 avec un QP <l ne modifie pas la valeur du 

quotient photosynthétique journalier : au dénominateur du QP, la quantité 

totale de C02 assimilée a été posée égale à (PN + RO + PC) en toute rigueur, 

elle est égale à : ("C" (jour j) + PN + RO + PC - "C" (jour j + 1)). Les 

échanges gazeux augmentant de façon lente entre 2 jours consécutifs, ces 

deux termes sont pratiquement équivalents. Chez différentes plantes CAM, 

la PEP-Case peut être active en début de phase II (Fisher et Kluge, 1985 ; 

Littlejohn et Ku, 1984), l'échelle horaire de mesure utilisée dans cette 

étude ne nous permet pas de préciser si une situation analogue est présente 

chez l'ananas. 
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111.11.5 - Echanges nets d'02 par une feuille adulte d'ananas issu de 

rejets 

Les échanges nets d'02 d'une feuille adulte de type "D" (Py et al., 

1984) d I un ananas issu de rejets sont représentés sur 1 a figure 24. Qua 1 i ta­

ti vement, les résultats acquis sur les parties aériennes des vitroplants 

sont confirmés par ces mesures sur feuille. Notons comme principale différence 

que la respiration représente chez la feuille un plus faible pourcentage 

du bilan total de fixation nocturne de C02. La part réduite de parties non 

chlorophylliennes dans ce type de matériel végétal est 1 'origine probable 

de cette observation. 

III. III - Calcul de la cinétique de variation de concentration de malate 

à partir des échanges gazeux 02 et C02 

III.III.1 - Exemple et vérification des hypothèses de calcul 

• Exemple de calcul. Conformément aux résultats précédemment présentés, les 

échanges nets d'02 et C02 permettent de prévoir la cinétique de la variation 

de concentration de malate. L'accumulation nocturne horaire de cet acide 

organique sera égale à PN + IROI ; de jour, sa décarboxylation (lorsque 

PO>PC) ou sa synthèse (lorsque PO<PC) sera égale à IPO - PCI. La cinétique 

sur 24 heures est calculable par cumul de ces différentes valeurs (comptées 

positives pour une synthèse). Un exemple de calcul de cette variation pour 

les échanges gazeux d'un vitroplant est représenté en figure 25 (dans cette 

détermination, l'origine de la variation a été prise égale à O et le temps 

initial placé pendant la phase IV de la phase diurne précédant le jour 

1, lorsque PO= PC). Selon ce modèle, les amplitudes maximales théoriques 

de malate accumulé pendant la nuit sont de l'ordre de 0,13 mmoles/g de 

matière fraîche, valeur comparable à celles obtenues par dosage chez diffé­

rentes plantes CAM (Osmond, 1978). 
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• Verification des hypotheses de calcul. Dans notre interpretation des

quotients photosynthetiques horaires superieurs al, nous avons neglige

le fait que la decarboxylation de malate est accompagnee de la production

d'une mole de pouvoir reducteur (fig. 26). En premiere approximation

cependant, cela ne modifie pas la quantite de pouvoir reducteur necessaire

a l'assimilation de C02 
1
1interne 11 et done le degagement d'02 associe.

Au bilan en effet, cette production de pouvoir reducteur est necessairement

compensee par une consommation equivalente utile a la formation a partir

des trioses (liberes par la decarboxylation du malate) d'un pool de

carbohydrates, 1

1source 11 de PEP pour la nuit suivante. Cet 1
1equilibre 1

1 

interviendra si la voie biochimique empruntee par les trioses pour regagner 

le pool de carbohydrates est 1 'etape classique de la neoglucogenese 

(Holthum et al., 1983), (fig. 26) ou si elle fait intervenir une 

degradation totale du PEP puis une remobilisation du C02 libere (Edwards 

et al., 1982), (fig. 27). Cependant, l'existence d'un decalage dans le 

temps entre la formation de PEP et sa conversion en carbohydrates 

conduirait transitoirement a un desequilibre entre la quantite de pouvoir 

reducteur forme lors de la decarboxylation du malate et celui utilise 

pour convertir le PEP en carbohydrates. Dans ces conditions, 1 'assi­

milation du C02 libere 11utiliserait 11 (en terme de bilan) le pouvoir 

reducteur forme lors de l 'oxydation de malate en OAA et l 'emission nette 

d'02 (PO-PC) serait a cet instant inferieure a la quantite de C02 1

1 interne" 

assimile. Pour tester la validite de nos interpretations des quotients 

photosynthetiques horaires, nous avons compare les variations de 

concentrations en malate calculees a partir des echanges nets d'02 et 

C02 et celles etablies a partir du dosage de ce compose. En pratique, 

sur un vitroplant d'ananas suffisamment developpe (390 g de masse de 

matiere fraiche foliaire environ) pour permettre 1 'echantillonnage sur 

les 8 plus grandes feuilles de 8 fois 32 disques foliaires (diametre 
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11 mm), les échanges gazeux ont été déterminés pendant 4 jours consécutifs, 

le Se jour l'échantillonnage des disques foliaires a été réalisé à 

différents moments de la phase diurne. Les résultats présentés sur la 

figure 28 montrent qu'il existe une identité de phase étroite entre les 

2 types de détermination de la variation de concentration de malate. 

Associée à la valeur proche de 1 du quotient photosynthétique (B/A + C), 

cette observation indique que la différence PO - PC est chez 1 'ananas 

identifiable à l'assimilation d'une quantité équivalente de C02 "interne". 

Cette règle n'aurait pas été vérifiée si la concentration de malate 

déterminée par dosage avait diminué plus vite que celle prédite par les 

échanges gazeux. Du point de vue de l'amplitude absolue, l'identité entre 

les 2 cinétiques n'est pas strictement atteinte (la prédiction étant 

environ 30 % supérieure au dosage en début de jour). Cette différence 

illustre la difficulté d'obtenir par échantillonnage une représentation 

quantitative précise de 1 'ensemble des échanges de la plante. Notons 

également que bien que le malate soit le principal composé synthétisé 

de nuit par le métabolisme CAM, d'autres acides organiques tel le citrate 

ou l 'isocitrate pourraient être impliqués dans le type photosynthétique 

CAM (Kluge et Ting, 1978). Leur présence contribuerait alors à expliquer 

la différence entre la cinétique calculée (variation de concentration 

de 1 'ensemble des acides organiques) et le dosage de malate. 
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III.IV - Conclusions 

L'assimilation totale de C02 dans le cycle de Calvin, identifiée à la 

quantité nette d'02 dégagé, présente chez l'ananas des variations importantes 

d'amplitude tout au long du jour. Elle atteint ses vitesses maximales pendant 

la phase III du cycle CAM puis décroît progressivement jusqu'à la fin de 

la phase IV. Par référence aux valeurs horaires du quotient photosynthétique 

(QP = 02 net émis/C02 net fixé), cette assimilation peut être divisée en 

3 phases caractéristiques : 

• De la phase II au milieu de la phase IV, le quotient photosynthétique supé­

rieur à 1 témoigne de l'assimi lation dans le cycle de Calvin du C02 libéré 

par la décarboxylation du malate synthétisé la nuit précédente. Cette assimi­

lation de C02 "interne" intervient principalement pendant la phase III 

et le tout début de la phase IV. Au cours de cette péri ode, sa vites se 

maximale est plusieurs fois supérieure à celle de l'assimilation maximale 

de C02 "externe" atteinte pendant la 2ème partie du jour (1 à plus de 3 

fois suivant l'intensité du métabolisme CAM chez un vitroplant). Cette 

observation confirme que, relativement à la deuxième partie du jour, le 

métabolisme CAM est un mécanisme de concentration du C02 pendant la phase 

III. Précisons cependant que, bien que stimulées par des concentrations 

intracellulaires de C02 en équilibre avec des pressions partielles del 'ordre 

de 34 pascals d'après nos estimations, les vitesses maximales de 

l'assimilation de C02 "interne" restent faibles comparées aux valeurs 

moyennes couramment rapportées pour les plantes C3 . 

• Vers le milieu de la phase IV, le quotient photosynthétique est transitoi­

rement égal à 1 pendant 1 à 2 heures. Cette période correspond à la seule 

étape de fixation de C02 pouvant être considérée chez l'ananas comme une 
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phase photosynthétique de type C3 stricte. La photosynthèse pendant cette 

période serait limitée à près de 60 % par la résistance à la diffusion 

gazeuse du C02 del 'atmosphère vers le site de carboxylation . 

• Les dernières heures de la phase diurne sont caractérisées par un quotient 

photosynthétique inférieur à 1 et de plus en plus faible vers la fin du 

jour. Une fixation de C02 par la PEP-Case anticipant celle de la phase 

nocturne peut expliquer cette observation. Selon cette hypothèse, le C02 

fixé dans le mal ate pendant l I ensemble de cette phase représente chez un 

vitroplant d 1 ananas 3 à 15 % de la fixation nette nocturne. 50 % et plus 

de la fixation totale de C02 pendant la dernière heure du jour serait cata­

lysés par la PEP-Case. 

La séparation de l 1 assimilation de C02 en 3 phases correspond à une 

facilité de présentation, les changements de rythme sont en fait continus 

et progressifs. Cette évolution reflète l I influence permanente, difficilement 

décelable par des méthodes d 1 étude destructives, qu'exerce le métabolisme 

du malate sur la photosynthèse d 1 une plante CAM en 11 fournissant 11 ou 11 sous­

trayant11 le C02 disponible pour l 1 activité du cycle de Calvin. 
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CHAPITRE IV 

FIXATION 0'02 SOUS LUMIERE PAR L'ANANAS: 

RYTHME, AMPLITUDE ET CONTRIBUTION A L'ETUDE DES PROCESSUS IMPLIQUES 

La photoconsommation d'02 par les tissus chlorophylliens rend compte 
-

de l'activité de différents processus de fixation d'oxygène : le cycle photo-

respiratoire, la persistance sous lumière d'une respiration mitochondriale, 

des oxydations membranaires au niveau des photosystèmes (Badger, 1985). Ces 

voies biochimiques dont l'importance respective in vivo est encore discutée 

ont en commun une diminution du rendement quantique de la photosynthèse. 

L'étude des caractéristiques de la fixation d ' oxygène sous lumière des 

plantes C3 et C4 a fait l'objet de différents travaux (Gerbaud et André, 

1979 ; Gerbaud et André, 1980 ; Canvin et al., 1980 ; Badger et Canvin, 1981 ; 

Furbank et al., 1982; Furbank et Badger, 1982).· Celle des plantes à méta­

bolisme CAM n'a été entreprise à notre connaissance que dans le Laboratoire 

d'Agrophysiologie. Parmi les résultats acquis pour ce type photosynthétique, 

il se dégage principalement que le rapport fixation d'02 sous lumière/photo­

synthèse est, à l'échelle du jour, élevé chez les différentes plantes étudiées 

(André et al., 1979 ; Thomas et André, 1987 ; Thomas et al., 1987), et qu'en 

réponse à une augmentation de la concentration de C02, la photoconsommation 

est peu réprimée chez Sempervivum tectorum (Thomas et al., 1987), contrairement 

aux observations classiques faites pour des plantes de type C3. 
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Bénéficiant de l'évolution des techniques d'analyse du laboratoire et 

disposant, avec les vitroplants d'ananas, d'un matériel végétal présentant 

un rapport volume d'échange gazeux/volume de plante élevé, gage de précision 

de mesure accrue, nous avons poursuivi ces travaux. L'objectif de cette étude 

était de déterminer la fixation d 1 02 de l'ananas au cours des différentes 

phases diurnes du métabolisme CAM, de préciser les relations entre ce type 

photosynthétique et la photorespiration. 

IV. I - Photoconsomation d 1 02 au cours des différentes phases diurnes du 

cycle CAM 

IV.1.1 - Rythme et amplitude 

a) Caractéristiques de la fixation d 1 02 

La photoconsommation d 1 02 (U) par les parties aériennes de vitroplants 

d'ananas présente deux principales caractéristiques (fig. 29, 30) : 

Son amplitude est variable au cours des 3 phases diurnes du cycle CAM. 

Les plus faibles vitesses d'échange sont ·atteintes pendant la première 

partie du jour (phases II et III), elles augmentent progressivement et 

atteignent leurs valeurs maximums vers le milieu de la phase IV. 

Au cours de la deuxième partie du jour, la fixation d 1 02 est élevée compara­

tivement aux échanges photosynthéti ques. Le quotient U/PC est couramment 

de l I ordre de 3 pendant la phase IV. Cette observation confirme 1 es fortes 

valeurs journalières de ce même rapport déterminées chez les plantes CAM 

Kalanchoe blossfeldiana, Sempervivum tectorum, Prenia sladeniana (André 

et al., 1979 ; Thomas et André, 1987). 
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La photoconsommation d'0 2 par une feuille attachee adulte (type "D") 

d'ananas issu de rejet presente. des caracteristiques comparables a celles 

des parties aeriennes de vitroplants (fig. 31). Sur ce systeme simplifie, 

le rythme de fixation est de fai;on nette en opposition de phase avec celui 

de l 'assimilation de C02 "interne" identifie par l 'emission d'oxygene. Preci­

sons cependant que la fixation d'02 pendant la phase III et le rapport U/PC 

pendant la phase IV sont plus faibles que ceux observes chez des vitroplants. 

Le plus faible quotient fixation d'02/fixation de C02 presente par la feuille 

peut etre du au faible eclairement utilise dans cette experience et a la 

presence reduite de tissu non chlorophyllien. 

b) Amplitude de la fixation d 1 02

Nous decrirons dans ce paragraphe l 'amplitude de U pendant la phase 

IV. La nature du rythme de fixation d'02 sera evoquee dans la suite de l 'expo­

se. 

Amplitude absolue de la fixation d'02. Exprimee par unite de surface 

foliaire, la fixation d 1 0 2 sous lumiere atteint pour les parties aeriennes 

de vitroplant des valeurs maximums de l 'ordre de 0, 2 5 a 0,35 mmol/dm2/h pendant 

la phase IV. Sur feuille attachee d'ananas issu de rejet, ce flux est voisin 

de 0,3 mmol/dm2/h sous un eclairement de 390 µmol/m2/s (fig. 31). 

Canvi n et al. (1980), Badger et Canvi n (1981) ont determine sur feui 11 e 

dans des conditions comparables de mesure (eclairement = 400 µmol/m2/s ; 

temperature moyenne 30° C ; concentration de C0 2 = 340 µ l /1 ; concentration

d'02"' 18-28 %) des consommations d 1 02 comprises entre 0,3 et 0,6 mmol/dm2/h 

pour differentes plantes de type C3 et des valeurs proches de 0,18 mmol/dm2/h

pour le type C4 represente par Amaranthus edulis. L'amplitude maximum de 

la photoconsommation d'02 par l 'ananas est done voisine des valeurs minimums 

rapportees pour des plantes de type C3. Cette observation pourrait etre a
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nouveau la consequence de teneurs en RUBISCO faibles par unite de surface 

foliaire telle que celle presente chez Kalanchoe pinnata (Winter et al., 

1982). 

Amplitude relative de la fixation d'02 et production brute d'oxygene. 

Quelle que soit la nature des processus de fixation d'02 sous lumiere, la 

somme E = U + PO, emission brute d'oxygene par photooxydation de l 'eau est 

une mesure du f1 ux el ectroni que gene re au ni veau des membranes chl oropl as­

ti ques. La fixation d'02 represente chez l 'ananas de 60 % a parfois plus 

de 80 % de cette emission brute au cours de la phase IV (fig. 29, 30, 31). 

L'energie photochimique produite pendant cette periode est done principalement 

utilisee pour reduire 1 'oxygene. Par comparaison, pour des conditions moyennes 

d'eclairement et des concentrations de C02 et 02 naturelles, la photoconsom­

mation d'02 est chez les plantes C3 egale a 45-55 % de E (Gerbaud et Andre, 

1979 Canvin et al., 1980 ; Badger et Canvin, 1981). 

L'emission brute d'oxygene presente de faibles valeurs pendant la premiere 

heure de la phase diurne chez 1 'ananas. L'origine precise de cette observation 

est hypothetique. Les possibilites de regulation du flux electronique au 

ni veau des photosystemes sont encore peu connues. La di sponi bi 1 i te en accep­

teurs de pouvoi r reducteur parti ci pe sans doute a cette regulation (Badger, 

1985). Des lors, les faibles valeurs de E au cours de la premiere heure de 

jour pourraient etre la consequence d'un fonctionnement reduit des cycles 

photosynthetique et photorespiratoire dQ a une activation progressive de 

la RUBISCO a la transition obscurite/lumiere (Perchorowicz et al., 1981). 
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IV.1.2 - Nature du rythme 

• Evaluation du recyclage d'oxygène photosynthétigue par les processus 

de la fixation d 1 02 pendant la première partie du jour. Les plantes à méta­

bolisme CAM sont bien connues pour la résistance stomatique élevée qu'elles 

présentent pendant 1 a phase III (Kluge et Ting, 1978 ; Osmond, 1978 ; Wi nter, 

1985). On peut dès lors suggérer que c'est le recyclage d'oxygène photosyn­

thétique par les processus de photoconsommation d 1 02 qui est la cause des 

faibles valeurs apparentes de fixation d 1 02 pendant cette période. Gerbaud 

et André (1987) ont montré que le flux 11 réel 11 de fixation d 1 02 sous lumière 

(Ut) peut être calculé à partir du flux apparent (Ua) par 1 'équation suivante : 

Ut= Ua x O + r x 1,4 x PO 
0 - r x 1,4 x PO 

où O est la concentration externe d'oxygène 

r la résistance à la diffusion de vapeur d'eau entre l'atmosphère et 

la cavité sous-stomatique 

1,4 le coefficient de diffusion relative vapeur d'eau/air et oxygène/air 

Pour les résultats présentés en figure 29 (et pour une surface foliaire 

totale égale à 17,5 dm2), cette équation permet de calculer que pendant la 

phase III, 1 a sous-estimation de Ut n I excèdera pas 5 % si r atteint pendant 

cette période 150 s/cm, valeur plausible de résistance stomatique à la dif­

fusion gazeuse chez 1 'ananas (Aubert, 1970 ; Bartholomew et Kadziminin, 1977). 

Un recyclage d I oxygène photosynthéti que ne peut donc que partie 11 ement rendre 

compte des faibles amplitudes de fixation d 1 02 pendant la phase III. 

Dans une seconde hypothèse, 1 'augmentation de concentration interne 

de C02 consécutive à la décarboxylation du malate est à 1 'origine d'une répres-
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sion de l'activité oxygénasique de la RUBISCO capable de diminuer le bilan 

total de photoconsommation d'02 pendant la première partie du jour. Pour 

vérifier cette proposition, les deux expériences suivantes ont été réalisées. 

Fixation d'02 sous lumière après une nuit dans une atmosphère sans C02. 

Lorsque la fixation nocturne nette de C02 est rendue impossible en plaçant 

un vitroplant dans une atmosphère sans gaz carbonique, seul le C02 d'origine 

respiratoire peut être fixé par la PEP-Case (fig. 32). Le jour suivant, 

la faible amplitude de l'émission nette d'02 pendant la première partie 

de la phase diurne est l'indice d'une moindre augmentation de la concen­

tration de C02 "interne" par rapport à un jour témoin. Dans ces conditions, 

les vitesses de photoconsommation d'02 sont dès le début de la phase diurne 

comparables à celles atteintes pendant la phase IV du jour témoin. 

Fixation d'02 sous lumière en présence de concentration externe élevée 

de C02. En présence d'une atmosphère contenant 1700 µl C02/l, la photo­

synthèse d'un vitroplant d'ananas est surtout stimulée pendant la phase 

IV de fixation de C02 "externe" (fig. 33). Au cours de cette période, la 

photoconsommation d'02 est diminuée par rapport à un jour standard et atteint 

des valeurs voisines de celles de la première partie du jour. (Remarquons 

que le triplement de la fixation de C02 à 1700 µl C02/l en phase IV 

par rapport au jour standard (fig. 33) soutient l'hypothèse émise dans 

le chapitre III d'une limitation de la photosynthèse par une résistance 

à la diffusion de C02 élevée). 

Ces deux expériences indiquent que le rythme de fixation d'02 sous lumière 

peut être limité en diminuant la décarboxylation de malate et l'élévation 

de concentration intracellulaire de C02 qui l'accompagne (fixation d'02 main­

tenue à une valeur "élevée") ou en imposant des concentrations de C02 externes 
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importantes (fixation d'02 mai_ntenue à une valeur "faible"). Ces observations 

sont en accord avec la régulation de 1 'activité oxygénasique de la RUBISCO 

par le rapport des concentrations 02/C02 (Laing et al., 1974). Il est donc 

probable que la moindre fixation d'oxygène pendant la première partie du jour 

soit la conséquence d'une limitation de la photorespiration par le mécanisme 

d'augmentation de la concentration de C02 que constitue le métabolisme CAM. 

Notons que cette modulation in vivo de 1 'amplitude de la photorespiration 

est co~parable à celle qui a lieu chez le type photosynthétique C4 au niveau 

des cellules de la gaine lors de la décarboxylation des acides organiques 

C4 synthétisés dans 1 es ce 11 ul es du mésophyl 1 e ( Canvi n et a 1., 1980 ; Badger 

et Canvin, 1981 ; Furbank et Badger, 1982). 

IV.II - Réponse de la photoconsolllllëltion d1 02 et de la photosynthèse de l'ananas 

à des variations de l'intensité de l'éclairement et de concentration de C02 

et d1 02 

Si la méthode isotopique par 180 permet la détermination du bilan de 

fixation d'02 sous lumière, elle ne permet pas de discrimination directe 

entre les différents processus de fixation d'02 impliqués. Par référence 

aux propriétés enzymatiques de la RUBISCO, la plupart des auteurs s'accordent 

cependant pour reconnaître le rôle majeur que joue le cycle photorespiratoire 

dans la photoconsommation d'02 des plantes C3 (pour revue Osmond, 1981 ; 

Ogren, 1984 ; Badger, 1985). Compte tenu de 1 a va 1 eur importante du rapport 

(fixation d'02)/(photosynthèse) de 1 'ananas comparée à celles du type méta­

bolique C3, une situation analogue est-elle présente chez cette plante ? 

Pour apporter des éléments de réponse à cette question, nous avons testé 

dans la suite de ce travail la réponse de la photoconsommation d'02 de 1 'ananas 

à des variations des paramètres externes (intensité de l'éclairement, concen­

tration de C02 et 02) connus pour influencer la fixation d'02 chez le type 

photosynthétique C3. 
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IV.11.1 - Protocole d'étude retenu 

La photoconsommation d'02 de l'ananas est limitée pendant la première 

partie du jour par le métabolisme CAM. En conséquence, ses caractéristiques 

"potentielles" doivent être étudiées lorsque la décarboxylation du malate 

n'influence pas (ou peu) 1 'activité photosynthétique, c'est-à-dire pendant 

la fixation de type C3 de la phase IV. Deux difficultés méthodologiques sont 

alors présentes. D'une part, l'étape de fixation C3 de la phase IV est trop 

brève pour y faire varier un paramètre et déterminer dans des conditions 

de précision suffisantes son effet sur U, d'autre part, la modification des 

conditions du milieu peut induire un déséquilibre dans le rythme des échanges 

gazeux de la photopériode suivante. Toute nouvel le variation de l'intensité 

du paramètre étudié doit alors attendre la stabilisation de ces échanges. 

Le temps d'expérimentation est ainsi allongé et rend difficiles les comparai­

sons entre les caractéristiques de la plante en début et fin d'analyse. Pour 

faire face à ces difficultés, la photoconsommation d'02 de l'ananas a été 

principalement étudiée chez des vitroplants placés sous lumière continue. 

Dans ces conditions, 1 es échanges gazeux sont souvent caractérisés pendant 

les 40 premières heures de la période de jour prolongé par la présence de 

rythmes de fixation nette de C02 et émission nette d'02 en opposition de 

phase et d'amplitude réduite (fig. 34). Cette observation indique, confor­

mément au résultat du chapitre III, la persistance sous lumière continue 

d'un rythme de ·synthèse-dégradation de malate. En prolongeant l'expérience, 

les échanges nets de C02 et 02 se stabilisent et leurs valeurs sensiblement 

égales témoignent alors de l'absence de fluctuation d'un pool de cet acide 

organique. Par marquage avec 14co2 et dosage de malate, des observations 

voisines ont été faites par Buchanan-Bollig (1984), Buchanan-Bollig et al. 

(1984), Ritz et Kluge (1987) chez le genre Kalanchoe. Une fixation de "type" 

C3, d'amplitude comparable à celle de la deuxième partie du jour peut donc 
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etre maintenue pendant des temps prolonges chez l 1 ananas. Au cours de ces

periodes, un rapport photosynthese/transpiration voisin de celui de la deuxieme 

partie du 11 jour standard 11 confirme egalement la similitude des echanges gazeux 

entre la phase IV et une periode de jour prolongee. C'est dans ces conditions 

que l 1 effet des parametres, intensite de 1 1 eclairement, concentration de

C02 et 02 sur la photoconsommation d'02 a ete etudie. Chaque point experi­

mental a ete determine apres maintien des conditions stables de mesure pendant 

des temps de 4 a 7 heures, duree necessaire a une mesure fiable de la fixation 

d'02 par 1802. 

IV.11.2 - Influence de l'intensite d 1 eclairement et des concentrations

de C02 et d 1 02 

a) Influence de 1 1 intensite d'eclairement

La figure 35 illustre l'influence de l 1 intensite de l 1 eclairement sur

1 a photoconsomma ti on d 1 02 et 1 a photosynthese de deux vitrop 1 ants d I ananas

presentant un stade de developpement comparable et places sous lumiere con­

tinue. Les resultats conduisent aux principales observations suivantes : 

Fixation d 1 02. La photoconsommation d'02 de l 1 ananas est un processus

photo-dependant, elle augmente avec 1 1 intensite de 1 1 eclairement et n'est

pas sature a 1250 µmol photons/m2/s. Remarquons que la fixation d 1 02 sous

lumiere est jusqu'a 10 fois superieure a la respiration nocturne moyenne 

en conditions standard. 

Photosynthese. Aux faibles eclairements, la fixation de C02 augmente 

moins rapidement que la photoconsommation d 1 02. La photosynthese n'est plus

limitee par 1 1 eclairement au-dela de 700 11 mol photons/m2/s.

Qualitativement, l 1 effet d 1 intensite lumineuse croissante sur la photo­

consommation d 1 02 de l 1 ananas ne se distingue pas des resultats obtenus sur

feuille ou plante entiere de type C3 (Gerbaud et Andre, 1980 ; Canvin et 

�-, 1980 ; Badger et Canvin, 1981). Comme chez ces vegetaux, l 1 augmentation
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de l 'eclairement se traduit par une augmentation de l 'activite des photo­

systemes (de la valeur de E approximee ici par U + PC). Precisons que l 'augmen­

tation plus rapide de la fixation d'02 par rapport a la photosynthese et 

la non-saturation de ce processus a fort eclairement, si elles n'ont pas 

toujours ete observees chez les plantes C3, ne sont cependant pas une carac­

teristique de l 'ananas : dans des conditions de mesures voisines, des obser­

vations qualitativement similaires ont ete realisees par Canvin et al. (1980) 

chez Hirschfeldia incana. 

b) Influence de la concentration de C02

Dans des atmospheres a differentes concentrations de C02, la photoconsom­

mation d'02 et la photosynthese de parties aeriennes de vitroplants d'ananas 

presentent les caracteristiques suivantes (fig. 36) : 

Fixation d'02. La diminution de la photoconsommation d'02 et l 'augmen­

tation de la photosynthese en reponse a une elevation de la concentration 

de C02 temoignent d'une complementarite entre C02 et 02 comme accepteurs 

(dans le cycle photosynthetique et photorespiratoire) de l 'energie photo­

chimique E. Cependant, cette complementarite n'est pas quantitative : la 

fixation d'02 n'est que partiellement reprimee par les fortes concentrations 

de C02, 

Photosynthese. Le point de compensation apparent de C02, dans les deux 

determinations, est voisin de 70 µl C02/l. Il est proche des valeurs maximums 

rapportees pour differentes plantes C3 (Black, 1973). La photosynthese est 

saturee a des concentrations externes de C02 plus elevees que celles gene­

ralement rapportees pour des plantes C3 placees dans des conditions voisines 

de mesure. La limitation des concentrations internes de C02 par des resis­

tances a la diffusion gazeuse importante, participe sans doute al 'explication 

de cette observation. 
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Effet de la concentration de C02 chez un vitroplant d'ananas placé en régime 

photopériodigue standard. L'effet de la variation de la concentration de 

C02 sur les échanges gazeux journaliers d'un vitroplant d'ananas placé 

en régime photopériodique standard (12 h jour/12 h nuit) est présenté sur 

la figure 37. Les résultats obtenus dans cette expérience confirment 

ceux observés en lumière continue et appuient la validité du protocole 

d'étude retenu. 

Caractérisée par sa réponse au C02, la photoconsommation d'02 del 'ananas 

se distingue de celle des plantes C3 par l'amplitude élevée qu'elle pr.ésente 

à C02 saturant comparativement à l'émission photosynthétique brute d'02 et 

à la respiration nocturne. Cette observation s'oppose à l'attribution de 

la fixation d'02 à la seule activité du cycle oxydatif. L'activité oxygénase 

de la RUBISCO devrait en effet être inhibée lorsque le C02 n'est plus limitant 

pour l'activité carboxylase (Laing et al., 1974). Thomas et al. (1987) 

ont également observé à 1 'échelle de la phase diurne chez la plante CAM Semper­

vivum tectorum que U représentait encore près de 50 % de E à une concentration 

de C02 de 800 µl/1. Chez les plantes C3, blé et moutarde indienne, ce pourcen­

tage, pour des concentrations de C02 proches de la saturation de la photo­

synthèse, est respectivement de 10 % et 25 à 30 % ( Gerbaud et André, 1979 ; 

Canvin et al., 1980). 

c) Influence de la concentration d'02 

La photoconsommation d'02 et la photosynthèse des parties aériennes 

de vitroplants d'ananas présentent les caractéristiques suivantes en réponse 

à des variations de concentration d'oxygène (fig. 38) : 

Fixation d'02. La photoconsommation d'02 par l'ananas est un processus 

oxygène-dépendant sur l 'ensemb 1 e des concentrations d' 02 étudiées. Aux p 1 us 

faibles teneurs (::: 3 % d'02), la répression de U par rapport à sa valeur 
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standard (21 % d'02) e.st de 2/3 environ. Cette répression est de l'ordre 

de 1/3 chez le blé (Gerbaud et André, 1980). A une concentration d'oxygène 

atteignant 50 %, U n'est pas saturée. Pour la moutarde indienne, Canvin et 

al. (1980) ont observé que la fixation d'oxygène n'augmentait plus au-delà 

de 30 % d '02. 

Photosynthèse. En pourcentage relatif, la stimulation de la photosynthèse 

déterminée entre 21 % et 2 % d'02 est proche de 20 %. Comparativement des 

valeurs de stimulation de 45 % sont rapportées pour les plantes C3 (Ogren, 

1984) . Compte tenu du faible effet Warburg présent chez l'ananas, la fixation 

de C02 à faible teneur d'oxygène ne compense pas la diminution de U et l 'acti­

vité des photosystèmes (E) diminue. Cette observation témoigne que, chez 

l'ananas, la photosynthèse n'est pas seulement limitée aux faibles concentra­

tions d'02 par la compétition entre activité oxygénase et carboxylase de 

la RUBISCO. La résistance importante à la diffusion de C02 précédemment décrite 

peut à nouveau contribuer à expliquer cette observation: la capacité de 

carboxylation libérée sous faible pression d'02 ne peut s'exprimer car c'est 

la disponibilité de C02 au site de carboxylation qui est limitante. 

En réponse à des variations de concentration d'02 et C02, la complémen­

tarité étroite entre les processus d'oxygénation et carboxylation comme accep­

teurs de l'énergie photochimique ( "effet miroir") est un des principaux argu­

ments de l'attribution de la fixation d'02 à l'activité oxygénasique de la 

RUBISCO chez les plantes C3. Chez l'ananas, les différents tests précédents 

montrent que cette capacité n'est que partielle. Cette différence pourrait, 

comme nous l'avons évoqué, être attribuable à la présence de processus de 

fixation d'02 autres que ceux du cycle oxydatif (exemple de la non-répression 

de U à fort C02) ou être la conséquence de capacités photosynthétiques limitées 

par d'autres facteurs que la photorespiration (exemple de l'effet Warburg 

faible). Pour préciser ces points, nous avons tenté d'évaluer la proportion 
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de photoconsommation d'02 attribuable à la photorespiration dans le bilan 

de fixation. 

IV.III - Hypothèses sur la nature de la photoconsoD1T1ation d 1 02, part attri­

buable à la photorespiration 

Placé devant le problème de la détermination de la nature d'un bilan 

de photoconsommation d'02, une méthode possible d'étude consiste, par référence 

aux propriétés enzymatiques de la RUBISCO, à évaluer la part attribuable 

à la photorespiration et d'en déduire si d'autres processus de fixation d 1 02 

sont nécessaires pour expliquer le bilan des échanges. Nous décrirons dans 

ce qui suit un modèle biochimique de régulation in vitro des deux activités 

de la RUBISCO puis nous confronterons les données expérimental es précédentes 

à ce modèle. 

IV. 111.1 - Modèle biochimique de régulation des activités enzymatiques 

de la RUBISCO 

a) Régulation des deux activités de la RUBISCO. La ribulose 1,5 bisphos-

. phate carboxylase-oxygénase initie le cycle photosynthétique de réduction 

du carbone et celui de la photorespiration (cycle oxydatif). L'importance 

relative de ces deux cycles, en compétition pour un substrat commun le RUBP, 

est déterminée par les propriétés carboxylase et oxygénase de l'enzyme et 

les concentrations d'oxygène et de gaz carbonique selon l'équation (Laing 

et al., 1974) : 

Vo Vo max x Kc 0 
Ve = Ve max x Ko x C 
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où Vo et Ve vitesses d'oxygénation et carboxylation de RUBP. 

Vo max et Ve max vitesses maximums d'oxygénation et carboxylation 

de RUBP. 

Ko et Kc constantes de Michaelis-Menten pour l '02 et le C02. 

0 et C : concentrations d'02 et de C02. 

Cette équation est vérifiée quel les que soient les concentrations de 

l'enzyme, son état d'activation, la concentration de RUBP (Jordan et Ogren, 

1981) . 

• Facteur de spécificité de la RUBISCO et principe de la comparaison entre 

le modèle biochimique et les fixations d'02 et C02 déterminées in vivo. Dans 

l'équation précédente, le quotient (Vomax x Kc)/(Vcmax x Ko) est le facteur de 

spécificité 02/C02 (FS 02/C02) de la RUBISCO. Les travaux de Jordan et Ogren 

(1983) ont montré la constance de sa valeur chez le type photosynthéti que 

C3 ou C4. En conséquence, la variation de Vo/Vc en fonction du rapport des 

concentrations oxygène/gaz carbonique peut être assimilée à une droite passant 

par l'origine dont la pente est le facteur de spécificité: 

(7) 

Poursuivant ce raisonnement, la seule connaissance de Fs 02/C02 et des 

concentrations d'02 et C02 permet de calculer le rapport des échanges photo­

respiration/photosynthèse. Une méthode possible pour étudier la nature de 

la fixation d'02 sous lumière consiste alors à : 

Evaluer par référence aux propriétés in vitro de la RUBISCO le facteur 

de spécificité in vivo . 

. En déduire, connaissant les concentrations d'02 et C02, la valeur "théorique" 

du rapport carboxylation/oxygénation du RUBP. 
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Figure 39: Evolution du rapport des activités oxygénase et carboxylase de 
la RUBISCO en fonction du ra ort des concentrations d 10 et de CO. Corn araison 
entre va 1 eurs theori ues réd ites a r 1 es ro ri étés in vitro de 1 enz me 
et expérimentales calculees à partir des échanges gazeux chez un vitroplant 
d'ananas. VO, VC : vitesse d 1oxygênation, carboxylation du RUBP ; 0, C : 
concentrations d'02 et de Cüz; (- ·-): droite théorique de pente égale au 
facteur de spécificité ; ( O ) : rapport expérimental VO/VC calculé à partir 
des échanges gazeux (calcul 1, voir texte) ; a : modification du rapport 0/C 
expérimental lorsqu'il est calculé en tenant compte du gradient de concentration 
de C02 entre atmosphère et cavité sous-stomatique (calcul 2) ; b : modification 
du rapport VO/VC expérimentale en tenant compte de la persistance sous lumière 
d'une respiration mitochondriale d'amplitude égale à la respiration nocturne 
(calcul 3). 



71 

Comparer ce rapport "théorique" avec le rapport "expérimental" calculé 

à partir des mesures de fixation d'02 et C02 et la stoichiométrie des réac­

tions de la photorespiration. 

En déduire la part de fixation d'02 compatible avec 1 'activité du cycle 

oxydatif, celle attribuable aux autres réactions connues d'oxygénation. 

Choix de la valeur du facteur de spécificité in vivo. Badger et al. (1974) 

ont déterminé que les caractéristiques enzymatiques carboxylase et oxygénase 

de la RUBISCO de Kalanchoe daigremontiana étaient voisines de celles de 

plantes de type C3. Par référence à ces travaux, nous considèrerons en 

première approximation que le facteur de spécificité 02/C02 de 1 'ananas 

est comparable à celui des plantes mésophytiques. Fs 02/C02 varie essentiel­

lement avec la température (Jordan et Ogren, 1984). Nous avons utilisé 

les données de ces auteurs pour choisir la valeur du facteur de spécificité 

retenue pour notre étude (soit Fs 02/C02 = 1/75 pour une température foliaire 

de 29°5). 

La représentation graphique de la régulation des .activités enzymatiques 

de la RUBISCO est donnée dans la figure 39. Dans le rapport 02/C02 les 

conditions sont exprimées en µM. Ce rapport tient compte de la solubilité 

différentielle de ces 2 gaz en fonction de la température (Ku et Edwards, 

1977). 

b) Evaluation des vitesses d'oxygénation (Vo) et carboxylation (Ve) du 

RUBP à partir des échanges gazeux 

Différentes hypothèses de calcul peuvent être retenues pour évaluer 

à partir des mesures de photoconsommation d'02 et de fixation nette de C02 

le flux de carboxylation et oxygénation du RUBP. Nous les décrirons succes­

sivement avant de présenter les résultats. 
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Eva 1 uati on de Vo et Ve à partir des données expérimenta 1 es 

Si l'ensemble de la photoconsommation d'02 a pour origine l'activité 

du cycle photorespiratoire, cette fixation sera telle que : 

U = Vo + :!.!!_ 
2 

(8) 

Cette équation rend compte de la stoichiométrie · 1a plus couramment admise 

du bilan de consommation d'02 dans le cycle oxydatif (fig. 40) (Osmond, 1981 ; 

Ogren, 1984 ; Badger, 1985). Elle considère que pour chaque fixation d'une 

mole d'02 au niveau du RUBP (Vo), une demi-mole d 1 02 sera fixée dans la réac­

tion d'oxydoréduction du glycolate en glyoxylate (Vo/2). Dans la suite de 

cet exposé, nous appellerons flux photorespiratoire la somme Vo + Vo/2. Pour­

suivant le raisonnement précédent, le bilan de carboxylation de RUBP sera 

tel que 

Ve = PC + :!.!!_ 
2 

(9) 

où PC est la fixation nette de C02, v; le C02 d'origine photorespiratoire 

issu de la réduction de la glycine en sérine (fig. 40). 

Dans l'hypothèse du calcul 1, le flux photorespiratoire U1 = Vo + Vo/2 

peut donc être déterminé par la résolution du système d'équations 7 et 9. 

Le rapport U1/U mesuré évaluera, dans le bilan total de fixation d 1 02, la 

part attribuable à 1 'activité du cycle photorespiratoire. 
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Calcul 2: Evaluation de la concentration sous-stomatique de C02 

Dans l I hypothèse précédente, la valeur théorique du rapport Vo/Vc est 

calculée à partir du rapport des concentrations externes d'oxygène et gaz 

carbonique. Cependant, liées à la résistance à la diffusion gazeuse del 'atmos­

phère au chloroplaste, les concentrations d 1 02 et C02 à proximité de la RUBISCO 

sont respectivement supérieures et inférieures aux concentrations externes 

de ces deux gaz. Dans le cas de l'oxygène, comme nous l'avons indiqué dans 

le chapitre précédent, le gradient de concentration atmosphère-feui 11 e est 

faible, même en cas de résistance stomatique élevée. Pour le C02 par contre, 

compte-tenu de sa faible concentration dans l'air, les différentes résistances 

à la diffusion modifient ce gradient. Si aucune méthode directe ne permet 

à l'heure actuelle de déterminer la concentration intracellulaire de C02, 

on peut cependant évaluer le gradient de concentration de C02 entre l'atmos­

phère et la cavité sous-stomatique (l'.C02) à l'aide des systèmes d'équation 

5 et 6 présentés dans le chapitre I : 

T X l'.W 
l'.'. C02 = 1,6 X p 

Pour le calcul de l'.W, différence de gradient de concentration de vapeur 

d I eau entre 1 a feui 11 e et l I atmosphère, 1 es hypothèses et mesures sui vantes 

ont été faites : au site d'évaporation de la feuille, 1 'atmosphère est supposée 

être saturée en vapeur d'eau; sa température a été évaluée par mesure à 

l'aide d'un thermocouple placé sous la feuille médiane du plant. Nous avons 

supposé que cette mesure était représentative pour l'ensemble des parties 

aériennes. Cette mesure permet d'approcher la valeur réelle du rapport intra­

cellulaire 02/C02. Dans l'hypothèse du calcul 2, le système d'équation pour 

évaluer le flux photorespiratoire est équivalent à celui du calcul 1. La 

valeur théorique Vo/Vc est cependant calculée à 1 'aide du rapport des concen­

trations (oxygène externe)/(C02 sous-stomatique). 
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Calcul 3 : Evaluation de Vo et Ve en présence d'une respiration de type 

mitochondriale sous lumière 

En présence d'une respiration mitochondriale maintenue sous lumière 

(RD), le calcul de Vo et Ve est modifié. En estimant que le quotient respi­

ratoire de cette respiration est proche de 1, les équations 8 et 9 deviennent : 

= 

Ve = 

Vo + Y!}_ + RD 
2 

p + Vo + RD 
2 

( 10) 

( 11) 

L'amplitude de la respiration mitochondriale maintenue sous lumière 

ne peut être évaluée que par détermination indirecte. Par comparaison du 

point de compensation de C02 théorique prédit par l'équation (7) et celui 

observé in vivo, Brooks et Farquhar (1985) ont conclu que chez des feuilles 

de plante C3 elle ne représente qu'une fraction de la respiration nocturne. 

Sur l'ensemble des parties aériennes du blé incluant des parties non chloro­

phylliennes, Gerbaud et André (1980) ont estimé que l'amplitude de cette 

respiration pouvait être équivalente à celle de la respiration nocturne. 

Dans le cas de l'ananas, déterminée au point de compensation de C02 par le 

système des équations (7) et (11), l'amplitude de RD serait voisine de 0,8 

RO. Par extrapolation à éclairement nul ou concentration d'oxygène nulle 

de la courbe de réponse de fixation d'02 à ces deux paramètres (fig. 36, 

38), méthode possible d'évaluation de RD (Gerbaud, et André, 1980), des valeurs 

de respiration mitochondriale supérieures à RO sont déduites. Ces estimations 

rendent compte de la respiration des tissus non chlorophylliens et chloro­

phylliens. Dans nos calculs, nous avons retenu une hypothèse inférieure (RD= 

RO) et une hypothèse supérieure ( RD = 2RO). Pour la détermination du flux 

photorespiratoire en présence d'une respiration mitochondriale, le rapport 



Référence Ci 
figure (µl/1) 

41 193 

42 202 

43 160 

NATURE POSSIBLE DE LA FIXATION D'02 SOUS LUMIERE 

EN CONDITIONS STANDARD(% DE LA FIXATION TOTALE) 

1 2 

Calcul 1 Calcul 2 Calcul 3 Calcul 3 
(RO) ( 2Ro) Ro 

18,4 32,2 50,l 62 9,7 

17,3 31,6 41 50,3 8,9 

15,5 42,2 56 69,6 9,4 

3 

Hypothèse Hypothèse 
Ro 2Ro 

28,2 18 , 5 

40,8 31,9 

20,9 11, 5 

Tableau VI : Nature possible de la fixation d'02 sous lumière en conditions standard . 
(Hypothèses de calcul : voir texte ; Ci = concentration sous-stomatique de C02 calculée 
par les lois de diffusion gazeuse) 

1 Fixation d 1 02 explicable par l'activité du cycle photorespiratoire 

2 Fixation d 1·02 explicable par la persistance d'une respiration mitochondriale 
d'amplitude égale à Ro 

3 · Fixation d'02 non expliquée (compte tenu d'une respiration mitochondriale égale à 
Ro ou 2Ro) . 
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des concentrations (02)/(C02 sous stomatique) a été utilisé. 

Expression des résultats : La part de la fixation d'02 compatible avec 

l'activité du cycle photorespiratoire a été successivement déterminée par 

les calculs 1, 2 et 3 (pour les points expérimentaux des "effets" intensité 

lumineuse, C02 et 02 de la plante 1, (fig. 35, 36, 38)). Les résultats ont 

été exprimés en pourcentage relatif pour les conditions standard (tableau 

VI) et en valeur absolue (fig. 41, 42, 43) de la fixation totale d'02. 

IV.111.2 - Nature possible de la photoconsonmation d 1 02 

a) Fixation d'02 compatible avec la photorespiration en conditions 

standard. En appliquant de façon successive les calculs 1, 2 et 3 précédemment 

décrits, on estime la part potentielle que représente le cycle photorespi­

ratoire dans le bilan de fixation d'02. En conditions standard de mesure 

(concentration de C02 = 340 µl/1 ; concentration d 1 02 = 21 %, éclairement= 

690 µmol/m2/s), ce flux déterminé par le calcul 1 représente moins de 20 % 

de la fixation totale d'02 dans les différentes déterminations réalisées 

(tableau VI). Ce pourcentage est cependant augmenté si l'on considère d'une 

part l'influence de la résistance à la diffusion gazeuse, d'autre part celle 

de la présence d'une respiration mitochondriale. 

Malgré les faibles valeurs de la photosynthèse, la résistance à la diffu­

sion gazeuse conduit à un gradient relativement élevé de C02 entre 1 'atmosphère 

et la feuille. Les concentrations de C02 sous-stomatiques calculées sont 

souvent inférieures à 200 µl/1 en conditions standard. Par comparaison, 

une concentration de 230 µl/1 (pour une concentration externe de 340 µl/1) 

est rapportée pour les plantes C3 (Farquhar et al., 1980). En tenant compte 
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de ces concentrations, le calcul 2 indique que 30 % au moins du bilan total 

de fixation d'oxygène sont compatibles avec 1 'activité du cycle 

photorespiratoire (tableau VI). 

En présence d'une respiration mitochondriale, le flux net de fixation 

de C02 représente une partie seulement du bilan total de carboxylation du 

RUBP (Ve). Pour rendre compte du rapport Vo/Vc prédit par les propriétés 

de la RUBISCO, il est nécessaire 11 d 1 augmenter 11 la valeur de Vo. La part de 

la fixation d 1 02 attribuable à l'activité du cycle photorespiratoire s'accroît 

donc en présence d ' une respiration mitochondriale. Le calcul 3 indique que 

pour une amplitude de respiration comprise entre RO et 2RO, la photorespiration 

représenterait de 40 à 70 % du bilan de fixation. 

b) Bilan de fixation d'02 en conditions standard. Une respiration mito­

chondriale comprise entre RO et 2RO représente de 9 à 20 % de la fixation 

totale d'02 sous lumière (tableau VI). Au bilan, la photorespiration et la 

persistance d'une respiration sous 1 umi ère peuvent rendre compte d'au moins 

60 % du bilan de photoconsommation d'02 mesuré. Les calculs et hypothèses 

qui précèdent, pour imparfaits qu ' ils soient, constituent une base quantitative 

qui permet d'émettre une hypothèse sur la valeur élevée du rapport (fixation 

d '02/fi xati on de C02) observée chez l 'ananas pendant la phase IV : 

De faibles concentrations de C02 interne dues à des résistances stomatiques 

élevées favorisent 1 'activité oxygénasique de la RUBISCO. 

La persistance d'une respiration mitochondriale sous lumière favorise l'ex­

pression d'un rapport élevé de fixation d'02/fixation nette de C02, en 

augmentant dans ce quotient la valeur du numérateur et en diminuant celle 

du dénominateur. Cette action est d'autant plus sensible chez l'ananas 

que l'amplitude d'une respiration mitochondriale voisine de celle de la 

respiration nocturne n'est pas négligeable comparée aux faibles fixations 

de C02. 



--C 
0 
a. ........ 

..c ........ 
0 
E 
E -N o · 
V, 

Cl) 
en 
C 
0 

..c 
u w 

10 

5 

0 

······ . . ... 

·· ·· ·····••·••·•••• •• ••••••: :JJL"j ............. ......... / 
>>•·• <·•·:; / 
. . ..,.. 

· . . ··.,;,· 

• 
·. ·· ;,, 

.t::::::··~ ;,;,- -- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - -

0 250 500 750 1 000 1 250 

Eclairement (µ mol/m2/s) 
Figure 41 Hypothèses sur la nature de la fixation d 1 02 sous lumière. 
Evaluation au cours d'un effet de variation de 1 'éclairement chez un vitro lant 
d ananas placé sous eclairement continu . [II] : fixation d 1 02 explicable 
par l 1activité du cycle photorespiratoire (détails de l'évaluation dans le 

· texte) ; ( 1 </ •] ) : fixation d 1 02 explicable par une respiration 
mitochondriale d'amplitude égale à deux fois la respiration nocturne ; (~~~~) : 
fixation d 1 02 non explicable par les deux processus précédents ; ( •) : points 
expérimentaux du calcul de la fixation d 1 02 non expliquée. La flèche indique 
les conditions standard de mesure. 

--C 
0 -a. ........ 

..c ........ 
0 
E 
E -N 

0 
V, 
Cl) 
en 
C 
0 

..c 
u w 

5 E 

3 

2 

0 ------------------------------
0 1000 2 000 3 000 -4 000 

Concentration de C02 (µIll) 
Figure 42 : Hypothèses sur la nature de la fixation d 1 02 sous lumière. 
Evaluation au cours d'un effet de variation de la concentration de C02 chez 
un vitroplant d1ananas placé sous un éclairement continu. Légendes identiques 
à la figure 41. 



77 

A l I issue de ces déterminations et compte tenu des hypothèses émises, 

une partie de la fixation d 1 02 ne peut être explicable par la photorespiration 

et la persistance d'une respiration mitochondriale. La suite de cet exposé 

décrit ses caractéristiques. 

c) Caractéristiques de la fixation d 1 02 non explicable par la photo­

respiration et une respiration mitochondriale maintenue sous lumière 

• Fixation d 1 02 non expliquée à faible éclairement, concentration de 

C02 et d 1 02. Pour les plus faibles éclairements et concentrations de C02 

et d 1 02 la photorespiration et une respiration mitochondriale d'amplitude 

égale à 2RO permettent de rendre compte de la majeure partie du bilan de 

fixation d 1 02 (fig. 41, 42, 43). En conditions standard, la part de U "non 

expliquée" représente sur la moyenne de 3 déterminations de 20 % (hypothèse 

RD= 2RO) à plus de 30 % (hypothèse RD= RO) de la fixation d'oxygène. Chez 

le blé, la photoconsommation d 1 02 non compatible avec l'activité du cycle 

oxydatif et la persistance d'une respiration mitochondriale d'amplitude égale 

à la respiration nocturne serait négligeable comparée au bilan de fixation 

(André et Massimino, étude en cours). Des études similaires chez d'autres 

végétaux sont cependant nécessaires pour confirmer (en valeur relative comme 

en valeur absolue) 1 'importance de la fixation d 1 02 non expliquée chez 1 'ananas 

par rapport aux plantes C3. 

Fixation d 1 02 non expliquée à fort éclairement, concentrations de 

C02 et d 1 02 élevées. Lorsqu I augmentent l I éclairement, 1 a concentration d 1 02 

et dans une moindre mesure celle de C02, une part de plus en plus importante 

du bilan de fixation d 1 02 devient inexplicable par la photorespiration et 

une respiration mitochondriale d'amplitude égale à 2RO. En gardant à l'esprit 

que ces observations sont déduites d'un modèle biochimique, par définition 
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simplificateur, nous discuterons 1 'origine possible de cette fixation . . 

Deux types de réactions pourraient rendre compte de la fixation d'02 

non expliquée : une respiration mitochondriale d'amplitude supér ieure à 2RO 

et/ou des réductions directes d'02 au niveau des photosystèmes (réactions 

de type Mehler). Du strict point de vue du modèle biochimique, la première 

hypothèse ne peut être exclue. Nous pensons cependant qu'elle joue un rôle 

limité dans le bilan de fixation d'02 non expliquée. Gans et Rébeillé (1987) 

ont en effet récemment mis en évidence chez un mutant de Chlamydomonas défi­

cient en RUBISCO,une inhibition de la respiration mitochondriale sous lumière. 

Des observations semblables ont été réalisées par Bate et al. (1987) chez 

Dunaliella tertiolecta. Il semble également peu probable qu'une respiration 

mitochondriale puisse être "stimulée" en présence d'une activité RUBP-oxygénase 

élevée (cas des fortes concentrations d'02), Dans ces conditions en effet, 

la glycine, substrat préférentiel de respiration pour les mitochondries (Walker 

et al., 1982) est déjà produite à un rythme important par le cycle photo­

respiratoire. 

A l'issue des différentes hypothèses émises, la présence d'oxydations 

membranaires de type Mehler est une alternative possible pour expliquer la 

totalité du bilan de fixation d'02 mesurée. A l'appui de cette proposition 

rappelons que la répression de la fixation d'02 est incomplète à C02 saturant 

chez l'ananas. L'augmentation de la fixation d'02 non expliquée sous fort 

éclairement peut également s'accorder à la présence de réactions de type 

Mehler. In vitro en effet, les travaux de Furbank et Badger (1983), Furbank 

et al. (1983) indiquent que la photoréduction d'02 est (par l'intermédiaire 

de la disponibilité de NADP) en compétition avec la photosynthèse et la photo­

respiration pour l'utilisation de l'énergie photochimique. Lorsque, sous 

fort éclairement, cette énergie n'est plus limitante, des conditions favorables 

sont donc réunies pour que s'expriment des oxydations membranaires. 
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Cependant les résultats présentés sur la figure 43 indiquent que la fixation 

d'02 "non expliquée" est un phénomène oxygène-dépendant quelque soit les 

concentrations d'02 étudiées. Cette observation est incompatible avec les 

valeurs du Km(02) de 1 'ordre de quelques pour-cent d'oxygène généralement 

rapportées in vitro pour les réactions Mehler (Osmond, 1981). Précisons 

toutefois que Furbank et al. (1983) ont montré sur chloroplastes de cellule 

du mésophylle de plantes C4, que ce type de réaction n'est pas toujours saturé 

à plus de 21 % d'02. Le terme "réactions de Mehler" pourrait regrouper des 

processus de fixation d'02 présentant des affinités différentes pour l'oxygène. 

d) Discussion des hypothèses de calcul 

L'interprétation de la nature des processus impliqués dans la fixation 

d'02 chez l'ananas est fondée sur deux principales hypothèses dont nous discu­

terons ici les limites de validité. 

Choix du facteur de spécificité in vivo. Le choix du facteur de spécifi­

cité est discutable sur deux principaux points : 1 'extrapolation in vivo 

de caractéristiques enzymatiques déterminées in vitro et sa valeur considérée 

égale à celle des plantes C3. A notre connaissance, on ne connait pas, in 

vivo, de processus capable de réguler une des deux activités de la RUBISCO 

et donc de modifier la valeur du facteur de spécificité. Notons également 

que chez le blé, le facteur de spécificité mesuré in vitro permet de rendre 

compte en grande partie de la stoechiométrie de la fixation d'02 in vivo 

(André et Massimino, étude en cours). Précisons cependant que la constance 

du facteur de spécificité chez le type photosynthétique C3 est ·remise en 

question par les travaux de Just (1985), Ranty et al. (en préparation) qui 
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ont déterminé pour le tournesol un facteur de spécificité 02/C02 inférieur 

à celui classiquement rapporté pour les plantes C3. Concernant le second 

point, il est évident que la validation des hypothèses émises passe par une 

étude des caractéristiques enzymatiques de la RUBISCO des plantes à métabolisme 

CAM. 

Calcul de la concentration interne de C02. Calculées par référence aux 

lois de la diffusion gazeuse, les valeurs moyennes de concentration sous-stoma­

tique de C02 sont, en conditions standard, comparables à celles déterminées 

pendant la phase IV chez le genre Kalanchoe (Winter, 1980 ; Holthum et al., 

1983). Si chez les plantes C3, la concentration sous-stomatique est peu diffé­

rente de celle présente au site de carboxylation (Sharkey et al . , 1982), 

chez l'ananas et les plantes CAM en général, l'épais mésophylle pourrait 

être responsable d'une résistance à la diffusion de C02 supplémentaire non 

négligeable. Rappelons à l'appui de cette hypothèse, que la limitation de 

la photosynthèse par la résistance à la diffusion, déterminée par l'émission 

nette d'02, dépassait 60 %. Dans cette optique, la photorespiration serait 

susceptible de rendre compte d'une part plus importante du bilan de photo­

consommation d'02. Avec une meilleure connaissance des caractéristiques de 

la RUBISCO des plantes CAM, la vérification de cette hypothèse est nécessaire 

à la poursuite del 'étude de la nature de la fixation d'02 chez l'ananas. 

IV.IV - Conclusions 

La fixation d'02 sous lumière des parties aériennes de vitroplant d'ananas 

se distingue de celles du type photosynthétique C3 par deux principales carac­

téristiques : 

Son amplitude est variable au cours des 3 phases diurnes du métabolisme 

CAM. Les plus faibles valeurs de fixation sont atteintes pendant la première 

partie du jour, . el les augmentent ensuite progressivement et sont maximales 

vers le milieu de la phase IV . 
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Au cours de la deuxième partie du jour, l 1amplitude de la fixation est 

élevée comparée aux échanges photosynthétiques nets de C02 et 02. Le rapport 

photoconsommation d102/photosynthèse atteint souvent des valeurs proches 

de 3 pendant l'étape de fixation de type C3 de la phase IV. Près des trois 

quarts de 1 'énergie photochimique sont ainsi utilisés par des processus 

de réduction d'oxygène pendant cette période. 

Une limitation de 1 'activité oxygénasique de la RUBISCO consécutive 

à 1 'augmentation de la concentration interne de C02 lors de la décarboxylation 

du malate est l'origine principale de la faible fixation d102 pendant la 

première partie du jour. 

Etudiée chez des plants placés sous éclairement continu pour maintenir 

une fixation photosynthétique de type C3 d'amplitude comparable à celle de 

la phase IV, la fixation d102 présente les caractéristiques suivantes. C'est 

un processus photodépendant non saturé à plus de 1200 µmoles photons/m2/s. 

Sa réponse à des variations de concentration de C02 ou d102 se distingue 

principalement de celle du type photosynthétique C3 par l'absence "d'effet 

miroir 1~trict entre fixation de C02 et d102. 

Par référence aux propriétés enzymatiques rapportées in vitro pour 1 a 

RUBISCO, nous avons tenté d'évaluer la nature possible des processus impliqués 

dans la fixation d102. Selon ces hypothèses, en conditions standard de mesure, 

la photorespiration et la présence d'une respiration mitochondriale (d'ampli­

tude comprise entre 1 à 2 fois celle de la respiration nocturne) sont capables 

de rendre compte jusqu'à près des deux tiers du bilan total de fixation d102. 

Le rapport élevé photoconsommati on d 1 02/photosynthèse observée pourrait a 1 ors 

s'expliquer en grande partie par une activité oxygénasique de la RUBISCO 

(et cycle oxydatif) stimulée par de faibles concentrations internes de C02 

consécutives à une résistance à la diffusion gazeuse importante et la présence 

d'une respiration mitochondriale dont 1 'amplitude n'est pas négligeable 
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comparée à celles des échanges photosynthétiques. La part de la fixation 

d'02 non explicable par les deux processus précédents augmente avec l'intensité 

de l'éclairement et la concentration d'02. Une hypothèse pour expliquer cette 

fixation est la présence de réactions d'oxydations membranaires de type Mehler 

chez l 'ananas. 

Parmi les fonctions possibles proposées pour la photorespiration (et 

les fixations d'02 sous lumière en général), le rôle protecteur qu'elle joue­

rait face à des situations de photoinhibition est souvent évoqué. L'énergie 

photochimique produite dans les photosystèmes est en effet susceptible de 

causer des dommages aux membranes chloroplastiques lorsqu'elle ne peut pas 

être consommée dans le cycle photosynthétique et photorespiratoire (Powles 

et Osmond, 1978). Dans cette optique, la fixation d'02 constituerait u.ne 

"échappatoire" à l'excès de pouvoir réducteur produit. A l'appui de cette 

hypothèse, André (1986) rapporte que les capacités de fixation d'02 sont 

de façon générale élevées chez les végétaux occupant des biotopes où les 

capacités de production d'énergie photochimique dépassent fréquemment ce 11 es 

de sa consommation dans le cycle photosynthétique (exemple des habitats à 

éclairement élevé et disponibilité en eau réduite). La vérification expéri­

mentale du rôle protecteur que jouerait la photorespiration reste cependant 

incertaine (Osmond, 1981). Compte tenu de l'importance de la fixation d'02 

chez l'ananas pendant la phase IV, une partie de ce travail a été consacrée 

à l'étude de cette hypothèse. Le protocole d'étude retenu consistait, pour 

une assimilation de C02 égale et une amplitude de fixation d'02 variable, 

à comparer chez des vitroplants les capacités photosynthétiques avant et 

après exposition du plant à plusieurs heures d'éclairement d'intensité supé­

rieure . à 1500 µmol/m2/s. Les résultats obtenus ont montré qu'en présence 

de photorespiration (21 % d'02) ou dans des conditions de fixation d'Oz limitée 

(3 % d'02) les capacités photosynthétiques sont peu affectées après des trai-
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tements à forte intensité lumineuse. Ces observations indiquent 1 'absence 

de photoinhibition en présence ou en absence de photorespiration. Sans tirer 

de conclusions définitives de tels tests, il semble nécessaire pour comprendre 

les stratégies qu'utilisent les végétaux face à des situations de photoinhi­

bition potentielle de mieux connaître les possibilités de régulation du flux 

électronique au niveau des photosystèmes. 
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CONCLUSIONS GENERALES 

Au terme de cette étude, quelques caractéristiques photosynthétiques 

et photorespiratoires de l'ananas peuvent être précisées 

• Placés dans des conditions climatiques voisines de celles du champ, les 

ananas issus de rejet fixent le C02 principalement en phase nocturne. Les 

capacités de fixation de C02 de cette plante sont faibles en valeur absolue, 

4 à 5 fois inférieures à celles du blé à l'échelle d'un couvert végétal. 

En contrepartie son efficience del 'eau est élevée, plus de 3 fois supérieure 

à celle du blé. Le type photosynthétique de plants d'ananas issus de culture 

in vitro évolue en quelques mois d' une fixation essentiellement diurne, 

à capacités de fixation de C02 réduites par rapport aux plantes C3, vers 

un métabolisme CAM d'intensité comparable à celle d'ananas issus de rejets. 

La comparaison des échanges nets d'02 et C02 est un moyen de préciser et 

de quantifier les différentes phases d'activité du cycle photosynthétique 

CAM. La refixation par la RUBISCO du C02 "interne" libéré par la décarbo­

xylation du malate a lieu pendant les 3 phases diurnes de ce cycle mais 

intervient principalement pendant la phase III et le tout début de la phase 

IV. Pendant ces deux périodes, l'amplitude de l'assimilation est plusieurs 

fois supérieure à celle de la fixation maximum de C02 11 externe 11 au cours 

de la phase IV. Cette observation confirme l'existence d'une augmentation 

de concentration interne de C02 accompagnant 1 'étape de décarboxylation 

du malate-refixation du C02 par la RUBISCO. Quand le pool de malate est 

complètement épuisé, la fixation de C02 est transitoirement (pendant 1 

à 2 heures) de type purement C3. A 1 'aide des lois de la diffusion gazeuse, 

nous avons évalué qu'au cours de cette période la photosynthèse est diminuée 
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de près de 60 % par les résistances à la diffusion de C02. En fin de phase 

diurne le quotient photosynthétique (02 émis/C02 fixé), inférieur à 1, 

témoigne d'une synthèse de malate anticipant celle de la nuit. Cette 

observation confirme 1 'activité possible de la PEP-case en fin de jour 

chez les plantes CAM et permet de la quantifier: au cours de la dernière 

heure du jour, près de 1 a moitié du C02 peut être fixé par cette enzyme 

plutôt que par la RUBISCO . 

• La fixation d'02 sous lumière présente deux caractéristiques : un rythme 

(faible valeur de fixation pendant la première partie du jour) une 

amplitude élevée, comparativement aux échanges photosynthétiques nets 

de C02 et 02, pendant la deuxième partie de la phase diurne. La plus 

faible valeur de la fixation d'02 de la première partie de la phase diurne 

est principalement due à une diminution de l'activité du cycle photo­

respiratoire consécutive à 1 'augmentation de la concentration interne 

de C02 précédemment décrite. La possibilité de limiter 1 'amplitude du 

rythme de fixation d 1 02 en augmentant 1 a concentration externe de C02 

confirme cette interprétation. La nature précise des processus impliqués 

dans la photoconsommation d 1 02 reste incertaine. L'importance du rapport 

fixation d 1 02/photosynthèse pendant la seconde partie du jour, de l'ordre 

de 3, pourrait cependant en grande partie être expliqué par les 

caractéristiques photosynthétiques du métabolisme CAM. L'activité 

oxygénasique de . la RUBISCO serait, pendant la deuxième partie du jour, 

favorisée par une faible concentration interne de C02 due à une résistance 

à la diffusion gazeuse élevée ; comparée aux faibles échanges photosyn­

thétiques, la persistance sous lumière d'une respiration mitochondriale 

d'amplitude voisine de celle de la respiration nocturne contribuerait 

à augmenter le rapport fixation d 1 02/photosynthèse. Le potentiel de 
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production d'énergie photochimique (identifié à l'émission brute d102) 

reste pratiquement stable sur l'ensemble de la phase diurne. C'est surtout 

la photosynthèse qui utilise cette énergie pendant la première pa r tie 

du jour ; à l I inverse, les processus de fixation d102 en consomment près 

des 3/4 au cours de la seconde partie de la phase diurne. 

La potentialité de substitution de la réduction du C02 par celle de 

l I oxygène , l I effet miroir, est bien connue chez les pl antes C3 ( Radmer et 

Kok, 1976 Gerbaud et André, 1980). Son intervention en conditions naturelles 

n}est démontrée actuellement que dans quelques situations (territoirement, 

par exemple, pendant un stress hydrique, Thomas et André, 1982 ; Just et 

Renou, étude en cours). Chez l 1ananas, la fluctuation de la teneur de C02 

interne fait intervenir quotidiennement cette alternance entre réduction 

de C02 et d1ü2 ce qui conduit à une activité relativement constante des 

photosystèmes. Ces observations sont-elles l'indice d'un rôle 11 utile 11 de 

la fixation d102 sous lumière dans le maintien de l'activité de la phase 

photochimique de la photosynthèse? Les éléments de réponse à ce débat 

classique chez l'ensemble des végétaux passe par l 1étude in vivo et in vitro 

de la physiologie de la photorespiration et celle des possibilités de 

régulation du transport des électrons au niveau des membranes chloroplastiques . 

Les plantes CAM privilégient l'économie de l'eau par rapport aux perfor­

mances photosynthétiques, leur utilisation dans la valorisation de milieux 

semi-arides, de plus en plus étendus, pourrait se développer. Est-il cependant 

envisageable chez l'ananas en conditions de culture irriguée d'améliorer 
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1 e rendement de 1 a photosynthese ? Compte tenu des conna i ssances actue 11 es 

sur le metabolisme CAM et des observations realisees dans cette etude, on 

peut, d'un point de vue theorique, evaluer cette possibilite. 

Notons tout d'abord qu'une diminution de 1 'intensite du metabolisme 

CAM (du pourcentage de la fixation nocturne de COz) ne serait probablement 

pas synonyme d'une evolution vers des performances photosynthetiques voisines 

de celles du type C3. Comme le montre l'evolution de la photosynthese au 

cours du developpement d'ananas issus de culture in vitro, le bilan de la 

fixation nette de COz (sur 1 'ensemble de la photoperiode et exprime par unite 

de surface foliaire) reste comparable quelle que soit 1 'importance de la 

fixation nocturne de COz. Cette observation temoigne des faibles capacites 

intrinseques de la fixation diurne de COz chez 1 'ananas. Si on envisage d'aug­

menter 1 es performances photosynthet i ques de cette p 1 ante, ce n' est proba­

bl ement pas une diminution de 1 'intensite du metabolisme CAM qui est a recher­

cher mais 1 'augmentation des capacites de fixation diurne de C02. 

Chez une plante CAM, les capacites de fixation diurne de COz sont limitees 

en duree et en amplitude. La limitation en duree est directement liee au 

metabolisme du malate : lorsque la decarboxylation de ce compose n'alimente 

plus suffisamment en COz le cycle photosynthetique et que la resistance stoma­

tique a la diffusion diminue, la fixation de COz 1
1externe 11 peut reprendre. 

Plus le pool de malate sera rapidement degrade, plus la fixation de COz debu­

tera tot. Trois processus imposent une 1 imite a la vitesse de disparition 

de ce pool : l'efflux de malate depuis la vacuole, sa decarboxylation, la 

refixation dans le cycle photosynthetique du COz libere. Dans la regulation 

de ces 3 etapes, les capacites de refixation de COz par la photosynthese 

jouent un role majeur (Fischer et Kluge, 1985). On peut penser que de faibles 

concentrations de RUBISCO, telles que celles determinees par Winter (1982) 

chez Kalanchoe pinnata, jouent un role clef dans 1 'economie de 1 'eau des 
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plantes CAM en augmentant la duree de la phase III. En poursuivant ce raison­

nement, chez un cultivar d I ananas presentant des concentrations de RUBISCO 

11importantes 11

, la fixation diurne de C02 devrait debuter rapidement. Une 

meilleure connaissance des caracteristiques de la RUBISCO des plantes a meta­

bolisme crassulaceen permettrait de cerner ces possibilites. 

La comparaison des echanges nets d 1 02 et C02 a permis de mettre en evi­

dence une limitation de la photosynthese de pres de 60 % par la disponibilite 

du C02 au cours de la phase IV chez l 'ananas. L' influence respective dans 

cette limitation de la resistance stomatique et mesophyllienne a la diffusion 

est a preciser. Quelle qu'en soit l 'origine, cette limitation handicape la 

productivite photosynthetique. Le bilan net de fixation de C02 sur 24 heures 

est par exemple multiplie par 2,4 par rapport a un jour standard lorsque 

la concentration de C02 est augmentee de 340 a 3000 µl/1 chez un vitroplant 

de 4 mois. Remarquons que si les possibilites de reduire cette limitation 

sont hypothetiques en station agronomique, chez des vitroplants en conditions 

controlees, une augmentation de la concentration de C02 de l 'atmosphere de 

croissance pourrait raccourcir le temps de developpement avant repiquage au champ. 

En resumant, l 'ananas 11 performant 11 du point de vue photosynthetique 

sera it une p l ante qu i, tout en exp l oitant ses capac ites de prise nocturne 

de C02, reussirait a s'affranchir des contraintes accompagnant le metabolisme 

CAM en presentant une fixation diurne de C02 augmentee en duree et en 

amplitude. La contrepartie de cet accroissement de la photosynthese serait 

une moindre economie de l 'eau par la plante. La nature precise des facteurs 

limitant la fixation diurne de C02 (faible teneur de RUBISCO, resistance 

a la diffusion gazeuse elevee ... ) et les possibilites de pouvoir diminuer 

facilement leur seuil par selection ou mutation restent a definir. 
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La photosynthèse et la 
métabolisme acide crassulacéen 
ét udiées par la détermination 
la fixation d'02 sous lumière. 

RESUME 

photorespiration de la plante à 
(CAM) Ananas comosus (l,) Merr sont 
des échanges nets de C02 et d'02 et 

La fixation de C02 est principalement nocturne chez des ananas 
issus de rejets, Celle de plants obtenus par des méthodes de 
cu lture in vitro est diurne au cours des premiers stades de 
développement, puis évolue en quelques mois vers un métaboJisme CAM 
d' intensité comparable à celle des plants issus de rejets, 

La comparaison des échanges nets de C02 et d' 02 permet de 
disc riminer l'assimilation photosynthétique du gaz carbonique fixé 
penda nt la phase diurne de celle du C02 libéré par la 
décarb oxylation du malate synthétisé la nuit précédente. Cette 
mé t hod e témoigne de la vitesse élevée de fixation par la 
ribulo se-1,S-bisphosphate carboxylase/oxygénase du C02 issu du 
métab olisme du malate et de la participation de la 
ph osphoénolpyruvate carboxylase à la prise de C02 en fin de phase 
diurne, 

La fixation d'02 sous lumière présente sa pius faible valeur 
au cours de la première partie du jour, Une répression de la 
ph otorespiration consécutive à une augmentation de la concentration 
int erne de C02 exlique cette observation, Pendant la seconde partie 
du jour , le rapport fixation d'02 / photosynthèse est voisin de 3, 
Ce tte valeur importante comparée à celle des plantes de type C3 
(v oi si ne de 1) pourrait s'expliquer par l'existence d'une 
résist ance à la diffusion gazeuse élevée conduisant à de faibles 
conce ntations intracellulaires de C02 capablent de stimuler la 
pho torespiration et par le maintien sous lumière de la respiration 
mitochondriale, 

Mots clés Métabolisme CAM, photosynthèse, photorespiration, 
Ananas comosus, échanges gazeux, 
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