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ETUDES

SUR

LA GENESE DES CAROTINOIDES*

PAR

Fernand CHODAT

Les chimistes ont apporté ces derniéres années des contribu-
tions définitives au probléme de la structure des carotinoides.
Les brillantes recherches des physiologistes sur la vitamine A
montrent, d’autre part, comment les caroténes d’origine végé-
tale se transforment dans 1’économie animale et y assurent
d’indispensables fonctions.

C’est au tour des botanistes de faire un effort pour élucider la
genese de ces pigments que seules les plantes sont capables de
produire. De nombreuses observations et expériences ont été
déja faites dans ce domaine de la physiologie végétale; cette
documentation a conservé longtemps un caractére approximatif
a cause de I'imprécision avec laquelle les biologistes définissaient
les pigments de ce groupe. La classification que la chimie a
établie pour ces substances permet de reprendre le probleme
biologique d’une maniere plus fructueuse. Nous limiterons cet
exposé a celui des faits relatifs a la formation et 1’accumula-
tion de ces produits dans la cellule végétale.

1 Conférence faite a 1’assemblée générale de la Société de Phy-
sique et d’Histoire naturelle de Geneéve, le 20. 1. 1938.
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PROBLEMES DE REPARTITION ET DE LOCALISATION.

Les carotinoides sont des pigments liposolubles dont la
couleur varie du jaune pale au rouge foncé; les uns sont des
hydrocarbures 4 40 atomes de carbone dont on connait plusieurs
isomeéres, les caroténes a, {3, v et le lycopéne. D’autres sont des
alcools dérivés par oxydation de ces hydrocarbures, qui consti-
tuent la grande famille des xanthophylles. Les esters de ces
derniéres, avec divers acides gras, forment enfin un groupe de
composés dont un petit nombre seulement est connu. Parmi
les carotinoides I’on comprend encore des substances compor-
tant dans leur molécule moins de 40 atomes de carbone et
présentant des fonctions acides.

Il n’y a plus lieu, semble-t-il, de poser le probléme de la
répartition des pigments carotinoides dans les divers groupes
du régne végétal; les cas de lipochromie a tétraterpenes sont
fréquents aussi bien chez les plantes & chlorophylles que chez
celles qui en sont dépourvues (champignons, myxomycetes,
bactéries). Ces cas ne correspondent, en définitive, qu’a I’accu-
mulation de pigments dont la synthése se fait assurément en
petite quantité et pour une période fugace chez nombre de
végétaux qui ne manifestent aucune pigmentation.

Cette derniére supposition n’est pas entierement gratuite, car
nous pensons que la lipochromie induite (=expérimentale),
conséquence de conjonctures particulieres du métabolisme,
n’est rien d’autre que ’exagération manifeste d’une potentialité
inexprimée.

Une question plus actuelle serait de savoir s’il existe des
cellules végétales incapables de constituer des tétraterpénes,
tant cette synthése semble appartenir aux actes fondamentaux
du métabolisme végétal.

La question de la répartition de ces pigmentations dans les
classes systématiques doit étre étudiée séparément pour les
carotenes, les xanthophylles, ete. Les résultats de cette enquéte



98 ETUDES SUR LA GENESE DES CAROTINOIDES

montrent chez les microbes, comme chez les angiospermes, la
coexistence d’hydrocarbures, de leurs alcools et des esters de
ces derniers.

Ou sont logés les carotinoides dans la cellule et sous quel état
s’y présentent-ils ? — Quelques faits précis permettent de
répondre & ces deux questions. L’insolubilité des carotinoides
dans I’eau exclut la possibilité de trouver ces substances dans
la vacuole. Cette régle est confirmée par une exception, celle
de la crocine, le glucoside qui colore les stigmates du Crocus
sativus, connus sous le nom de safran. La puissance tinctoriale
de cette drogue est méme étonnante: elle peut colorer 100.000
fois son poids d’eau! Cet hétéroside dissous dans le suc va-
cuolaire fournit par hydrolyse un aglucone, la crocétine, dont
les deux fonctions acides s’estérifient chacune avec une molécule
de gentiobiose. Quant a 'odeur caractéristique du safran, elle
est due a une huile volatile distincte de la crocine. _

Dans tous les autres cas connus, les carotinoides sont obser-
vables au niveau du protoplasme ou liés aux inclusions solides
de ce dernier. Considérons tout d’abord, parmi les organites
cellulaires, les chloroplastides.

Dans certains cas, le pigment carotinoide précéde la chloro-
phylle sur le chloroplastide et fournit ainsi une coloration
rougeatre au jeune tissu; des exemples de ce genre sont offerts
par les Selaginella, Aloe, Gasteria, Haworthia, Apicra, Pota-
mogeton et Adoxa moschatellina, comme 1’ont montré MovriscH,
Ivris, GeiTLEr . Chez les Adoxa, on voit nettement la couleur
rouge-orange des pétioles et pédicelles virer progressivement
au rouge-brun, puis au vert sale, au fur et & mesure que la
chlorophylle masque en se développant, la couleur primitive.
Les Chara possédent aussi dans leurs cellules initiales des
chloroplastides presque incolores, porteurs de grains caroti-
noides.

La seconde possibilité est réalisée par la présence simultanée
sur le plastide de chlorophylle et de carotinoides. Les caroti-
noides peuvent, enfin, persister au niveau du chloroplastide

! Voir bibliographie a la fin de article.
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aprés la destruction des chlorophylles, ou bien s’y accumuler
4 ce moment. Des cas analogues nous sont fournis par les
tépales de Lilium, les cellules du mésocarpe de I’Asparagus ou
de ’Arum. ' A

Les leucoplastides sont aussi le siege d’accumulation de
carotinoides; tel est le cas des cellules épidermiques de Cucurbita.

La localisation des carotinoides au niveau des microplastides
pose d’intéressants problémes. Parmi les éléments du chon-
driome, les mitochondries, formes granulaires, semblent,
jusqu’a présent, dépourvues de carotinoides. Les chondrio-
contes, formes en batonnets, révelent des dépots de pigment.
GuiLLERMOND a observé la cavulation des chondriocontes dans
des baies d’Arum et d’Asparagus; ces petits renflements vési-
culeux renferment un liquide aqueux et ’on remarque la
condensation de carotinoides en petits grains sur la paroi des
vésicules; il arrive parfois qu'un grain d’amidon précéde dans
le chondrioconte la formation des tétraterpénes. La nature
protido-lipoidique des éléments du chondriome explique, a
premiére vue, ces localisations; la phase lipoidique des micro-
plastes accueille les produits insolubles ou peu solubles dans
le protoplasme qui les a engendrés.

Cette interprétation, un peu trop simpliste, réduirait le
role du chondrioconte a celui d’un simple magasin et ferait
croire que le protoplasme seul est responsable de la genése de
ces carotinoides. En adoptant cette hypothese, on n’explique
pas comment les mitochondries, elles aussi de nature lipoidique,
seraient exemptes de carotinoides ! La préexistence de grains
amylacés dans le chondrioconte fait au contraire penser qu’un
métabolisme, propre a ces organites, y assure ’accumulation
de polyénes. Le départ des roles du protoplasme et de 1’organite
dans ces synthéses est encore impossible a faire.

L’identification de caroténes au niveau des chondriosomes a
été récemment reprise par JOYET-LAVERGNE; en appliquant le
réactif de CARR et Prick (trichlorure d’antimoine) 1’auteur a
obtenu pour les chondriosomes de la lignée qui évolue en macro-
plastides, la coloration bleue qui décéle la vitamine A. Cette
réaction positive persiste, dit I’auteur, au niveau des plastes
évolués, qui paraissent alors bordés par un chapelet de granules.
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JOYET-L.AVERGNE déduit de cette observation I’hypothése d’une
persistance de 1’état mitochondrial & lintérieur du plaste;
tout en réservant notre opinion sur cette hypotheése, reconnais-
sons I'intérét de ces observations cytologiques faites sur Elodea
et étendues a diverses plantes telles que Iris, Crinum, Acer,
Zygnema et divers champignons.

La question de localisation est étroitement liée a celle de
I’état sous lequel se présentent les carotinoides. Tant que le
protoplasme et les plastides auront une teneur suffisante en
lipoides, les chances d’observer un état cristallisé des caroti-
noides seront faibles. Certes, ici encore, il y a lieu de distinguer
entre les xanthophylles qui sont généralement diffuses dans le
substratum du plaste, et les caroténes, plus hydrophobes,
disséminés a 1’état de petits grains et trés souvent de cristaux.
Les xanthophylles sont plus laichement attachées au plastide
que les carotenes. DOUTRELIGNE a montré, en effet, que lorsqu’on
extrait les pigments de plastides séchés, on n’obtient plus que
les caroténes.

Des figures cristallisées in situ ne sont pourtant pas rares;
nous en avons surtout observé dans des cellules vieilles, ou
I’élimination progressive des lipoides, par suite d’une utilisation
de ces substances, a déterminé la cristallisation des carotinoides.
La réaction de MoLiscH qui conduit & la cristallisation intra-
cellulaire des carotinoides, se fonde, elle aussi, sur le principe
de I’élimination des lipoides. Dans I’expérience c’est une lessive
alcaline hydroalcoolique qui détruit par saponification le
solvant naturel des tetraterpénes. Cette élimination se fait
naturellement par les combustions du catabolisme. Dans le
Daucus carota les cristaux de caroténe sont en forme de tablettes
rhombiques dichroiques; la lycopine des fruits de rosiers se
présente au contraire sous forme d’aiguilles, etc. Il arrive que le
eristal en croissant, donne au chromoplaste qui épouse son
contour, les formes les plus variées. Parfois I’organite se rompt
et le cristal se trouve libre dans le protoplasme cellulaire
(Daucus carota). Un milieu propice a la cristallisation n’est pas
offert exclusivement par des cellules vieilles; les cellules du tissu
de la coronule du Narcissus poeticus fournissent de bonne heure
de beaux cristaux de caroténe. Il faut également tenir compte
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de ce que les pigments qui cristallisent dans les cellules agées ne
sont probablement pas les mémes que ceux dont on voit les
cristaux dans de jeunes éléments. Dans les cellules 4gées se sont
surtout les esters des xanthophylles qui sont présents et I’on ne
sait encore que fort peu sur leur capacité de cristalliser in vivo.
Parmi ces esters, le physaliéne a donné lieu aux études les plus
détaillées; on le trouve sous forme de batonnets rectilignes dans
les cellules du Physalis Alkekengi et sous forme de gouttelettes
dans les cellules de I’Asparagus officinalis. Le physaliéne a été
cristallisé in vitro. L’existence de formes naturelles dites « dégé-
nérées » des carotinoides complique encore le probleme; ces
substances, qui prennent naissance dans la cellule au moment
ou la chlorophylle disparait, perdent la faculté de cristalliser
et manifestent progressivement une alcalisolubilité.

Le terme de lipochromie a été parfois utilisé pour désigner
les pigmentations dues & des tétraterpénes émulsionnés dans le
protoplasme. C’est donc sous forme de gouttelettes que I'on
trouve des carotinoides dans les cellules de champignons, dans
I’huile jaune d’Elaets, dans le latex d’Hevea, chez des algues et
dans les cellules animales.

L’état émulsionné des carotinoides, certes bien distinct de
I’état adsorbé, ne constitue toutefois pas, & notre avis, une
variante significative pour le métabolisme cellulaire. La encore,
il ne sera permis de trancher que le jour ou I’on aura reconnu la
nature exacte des carotinoides émulsionnés pour les comparer
aux carotinoides attachés aux plastides. Rappelons pour ter-
miner que les plastides, petits et grands, constituent au sein du
protoplasme, par leur nature colloidale et les substances chi-
miques qui les composent, de véritables colonnes d’absorption,
comparables aux systémes analogues, mais plus grossiers, que
nous utilisons dans les laboratoires. Il n’y a donc rien d’étonnant
& ce que nous observions au niveau des plastides,des phénomeénes
de condensation et de séparation chromatographiques. Cette
fonction attribuée aux inclusions solides du protoplasme
n’exclut pas nécessairement une activité enzymatique complé-
mentaire. Ces quelques propos montreront bien l'insuffisance
de nos études et ’étendue des recherches & accomplir dans le
domaine de la cytologie des carotinoides.
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PROBLEMES DE GENLSE.

Nous résumons sous ce titre ce que 1’on sait aujourd’hui des
conditions générales et trophiques propres a faciliter I’accumu-
lation des carotinoides. Cette question comporte un cas simple,
celui de leur genése chez les plantes sans chlorophylles et un cas
apparemment plus complexe, réalisé chez les plantes vertes. Si
cette distinction ne correspond pas & une différence physiolo-
gique fondamentale, elle a du moins I’avantage d’ordonner en
série croissante, les difficultés du probléme.

Plantes sans chlorophylle. — l.es pigments jaunes, oranges,
etc., non diffusibles dans le milieu de culture, que montrent
diverses colonies microbiennes, sont des carotinoides. C'est a
CHARGAFF que I’on doit une des premiéres analyses de ce type.
Sarcina lutea, Sarcina aurantiaca, Mycobacterium phler (IN-
GRAHAM et STEENBOCK), Staphylococcus aureus, doivent leurs
propriétés chromogeénes 4 des mélanges en proportions variables
de caroténes, de xanthophylles et d’esters de ces derniéres.
N’ayant pu identifier le caroténe trouvé dans Sarcina lutea,
CHARGAFF ’a nommé sarcinine ! On sait que le nombre des iso-
meéres possibles est trés grand chez les caroténes. Si le nombre
des isomeres justifie parfois I’établissement d’un nom nouveau
pour définir un composé non identifiable & 'un des caroténes
connus, il faut pourtant rappeler que le nombre de ces hydro-
carbures aptes a fournir par une scission ultérieure de la vita-
mine A, est limité en raison de la position précise que doit occuper
la double liaison nucléaire pour conférer au produit de scission
son activité physiologique. Sarcina aurantiaca fournirait du
caroténe 3 et de la zeaxanthine; le microbe paratuberculeux
posséderait lui, en plus des caroténes 8 et v, de la lutéine. La
zeaxanthine constitue enfin le pigment principal du staphy-
locoque doré. D’autres germes microbiens sont carotinogeénes:
le Spirtllum rubrum doit sa couleur a un polyéne inconnu et un
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alcool, la spirilloxanthine. Chez les Rhodobactériacées on a
découvert des caroténes plus ou moins bien définis et associés
& leurs xanthophylles spécifiques (ScHNEIDER, E.: bactério-
purpurine du Rhodobacillus palustris).

L’intensité de la pigmentation de ces colonies microbiennes
varie avec le milieu ou elles se sont développées. Un de nos
éléves, Auguste a MARcA, a montré que la coloration des sarcines
jaunes dépend de la concentration du sucre dans le milieu; le
cas de Sarcina nitens est particulierement précis: sur le milieu
de triage sans sucre, la colonie est blanche; en présence de
glucides la colonie jaunit et prend en vieillissant une teinte
orangée. Sarcine flava, qui donne une colonie jaune sur le
milieu minéral de Detmer (variante de la solution de Knopp),
devient jaune de chrome sur pomme de terre. Nous avons
remarqué que ces bactéries sont parmi les plus riches en
catalase des microbes aquatiles. La coincidence d’une forte
activité catalasique et de pigments carotinoides, n’est pas
purement fortuite et nous aurons l’occasion d’y revenir plus
tard. De nombreux champignons produisent des carotinoides.
Parmi les Myxomycetes, citons le Stemontits fusca, parmi les
Archymyecetes, le Synchytrium endobioticum, parmi les Zygo-
mycetes, les Mucorinées, parmi les Ascomycetes, les Peziza ou
cristallisent méme les caroteénes, les Neciria aux vives couleurs
briques, les levures rouges, parmi les Basidiomycetes, les
rouilles qui doivent leur nom aux carotinoides si abondants
chez les Puccinia, Melampsora, Gymnosporangium, etc. Pour
les Phycomycétes, ScHOPFER a montré, & propos du Mucor
hiemalis, puis plus tard pour le Phycomyces Blakesleanus, I'im-
portance des ressources glucidiques pour l'accumulation du
carotene; sa formation augmente parallelement a la teneur en
matiére grasse et est liée, dans une certaine mesure a la présence
de lumiere. Dans un groupe tres voisin, les Mortierellacées, le
genre Pilobolus offre de trés curieuses particularités; le sporan-
giophore épais se dilate sous le sporange en une vésicule trans-
lucide; le pigment doré qui s’y trouve et que Zopr avait déja
assimilé aux carotines, absorbe une partie des radiations lumi-
neuses et participe de ce fait au mécanisme des courbures pho-
totropiques du champignon.

ArcHIVES. Vol. 20. — Mars-Avril 1938. 8
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La présence de carotinoides est si constante chez certaines
levures, que [LODDER n’a pas hésité dans sa récente classification
des levures anascosporogenes, a créer une famille, les Rhodo-
torulaceae, qui réunit les espéces anciennement appelées Torula
rouges! LEDERER a défini quatre pigments carotinoides différents,
constituant la matiére colorante d’une T'orula rouge de 1’'Insti-
tut Pasteur. Les trois premiers présentent les caractéres de
solubilité des hydrocarbures; il s’agit du carotéene 3, d’un
nouvel hydrocarbure, le toruléne, et, enfin, d’un caroténe trop
décomposable pour pouvoir étre identifié. Quant au quatrieme
pigment de cette levure, il colore en rouge foncé 1’alcool alcalin -
dans lequel il est soluble; cette propriété apparente ce pigment
a ’astacine, une oxylactone qui constitue sous forme de diffé-
rents composés, le pigment des crustacés. L’auteur n’indique
rien en ce qui concerne les conditions optimales pour la forma-
tion et l'accumulation de ces pigments. Un de nos éléves,
Emile Prrvar, apporte dans les conclusions de son étude des
levures colorées du lac de Genéve, d’utiles informations; la
présence du glucose, dit-il en substance, est un facteur tres
important de la pigmentation des levures roses et rouges.
L’auteur ajoute que pour les levures étudiées, les sels de magné-
sium n’interviennent pas dans la genése du pigment, comme
c¢’est le cas chez une bactérie Micrococcus prodigiosus. L’effet
du magnésium sur la pigmentation peut étre indirect; dans de
récentes expériences, Haux vient de montrer que I’addition de
sulfate de magnésium au milieu de culture, jusqu’a la concen-
tration 0,4 moléculaire, éleve I’activité catalasique d’une Torula
rouge. Or, cet auteur a montré dans la méme recherche les
relations existant entre la fonction catalasique et la faculté
d’accumuler des pigments carotinoides; dés que la fonction
catalasique disparait, le peroxyde d’hydrogene détruit le
pigment polyénique.

Le ferment catalase garantit 1’élimination de I’eau oxygénée
dont les faibles traces s’opposeraient au maintient des pigments
polyéniques. Cette remarque judicieuse doit étre appliquée aux
phénomeénes de décoloration des cultures agées de certaines
Chlorophycées capables de concentrer des carotinoides jusqu’au
point d’offrir des colonies rouge-vermillon.
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Pour achever cette revue sommaire des cas de pigmentation
a carotinoides chez les végétaux sans chlorophylle, signalons
encore les plantes qui ont naturellement perdu la propriété de
produire des chlorophylles; ces végétaux ont été appelés
apochlorotiqgues (PRINGSHEIM) ou encore leucophytes (LwWOFF).
Bien que ces deux désignations ne correspondent pas exacte-
ment & la méme catégorie d’organismes, en raison des défi-
nitions propres & chacun de ces auteurs, ces termes s’appliquent
essentiellement a des types de la série des flagellates: Chryso-
monadines, Phytomonadines, Euglénines et Dinoflagellates.
Polytoma uvella, un Flagellé incolore, produit des carotinoides;
Lwoff a montré qu’Astasia et Euglena gracilis accumulent des
pigments polyéniques en culture a 1’obscurité.

Chez la plupart des Flagellophycées existe a ’avant de la cel-
lule une tache colorée en rouge, le stigma ou point oculiforme,
imprégné de caroténe. La fonction de cet organite semble étre
d’orienter la cellule vers la lumiére. Chez les Volvocales dont les
Gonium et les Pandorina présentent des manifestations connues
de phototactisme, on retrouve également des points oculiformes
imprégnés de carotinoides. Nous ne pouvons nous empécher
d’établir un rapprochement entre cette fonction visuelle tant
de fois discutée chez les Flagellés et les découvertes signalées par
KARRER dans une conférence donnée a Genéve en mars 1938.
Des carotinoides logés au niveau de la rétine de certains poissons
d’eau douce sont transformés, sous I'influence de la lumiére, et
fournissent de la vitamine A ; celle-ci, reprise & ’obscurité par le
métabolisme cellulaire, serait ramenée a la substance de départ,
la rhodopsine. Cette participation des carotinoides a l’acte -
visuel, constitue un argument sérieux pour attribuer au stigma
des Flagellés une véritable photosensibilité.

Les plantes vertes. — Passons maintenant au cas de 1’accumu-
lation de carotinoides chez les plantes vertes. Un bref résumé
des observations faites sur les relations des genéses de la
chlorophylle et des carotinoides servira d’introduction a ce
chapitre,

Considérons pour débuter les arguments énoncés pour soutenir
I’hypothése d’une liaison entre les processus biochimiques qui
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aboutissent a la formation de la chlorophylle et ceux qui con-
duisent & la production des carotinoides.

Les xanthophylles accompagnent toujours les chlorophylles.
Toutes les analyses faites sur les extraits verts des plantes
révelent cette concomitance; cette multiple pigmentation est
d’ailleurs précoce ainsi que 1’ont montré GopNEw et KORSCHE-
NEWSKI en découvrant dans des bourgeons non éclos de la
chlorophylle, des xanthophylles et des carotenes.

L’idée d’association est renforcée par le fait que I’analyse des
parties chlorotiques d’un végétal vert indique pour la partie
blanche une teneur moindre en carotinoides que pour la partie
verte. Dans le cas des choux-fleurs les tissus incolores ne con-
tiennent que le quart des carotinoides des tissus verts.

Un autre argument fait appel & 'ordre dans lequel se suc-
cédent les pigments; dans les feuilles, les couleurs jaunes de
I’automne prennent naissance a la suite de la destruction de la
chlorophylle. Ainsi que beaucoup d’autres fruits, la tomate
qui est verte au début, rougit ensuite.

Il faut ajouter a ces remarques un peu sommaires de la phy-
siologie des constatations plus précises, tirées de la chimie
comparée des carotinoides et de la chlorophylle. Sans entrer
dans les détails de la parenté limitée de constitution de ces deux
groupes de pigments, rappelons que le tiers de la molécule de
chlorophylle est constitué par un alcool supérieur, le phytol. La
longue chaine d’atomes de carbone de ce corps donne a la
chlorophylle son caractere de liposolubilité; & d’autres égards,
le phytol ressemble aux tétraterpenes: s’il n’a que 20 atomes de
carbone au lieu de 40 comme les carotenes, il posséde comme eux
des groupes méthyle latéraux. Bien que plus hydrogéné que les
carotinoides, le phytol présente une grande analogie de structure
avec eux, analogie que confirment en particulier les études
chimiques sur la syntheése de ces polyénes.

L’ensemble de ces arguments a permis de supposer, pendant
une certaine période, que le phytol de la chlorophylle servait de
matiére premiére a 1’élaboration des carotinoides.

Cette notion de dérivation directe est infirmée par plusieurs
arguments dont voici les principaux:

Les plantes naturellement dépourvues de chlorophylle
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forment dans leurs cellules tous les types de carotinoides
énumérés plus haut. Les leucophytes, que nous venons de
rappeler, sont encore capables de constituer des carotinoides
sans former de chlorophylle | LoESECKE a, d’autre part, attiré
I’attention sur la phase incolore qui s’intercale entre la dispa-
rition de la chlorophylle et I'apparition de pigments caroti-
noides qui se reforment de novo. Les carotinoides se forment
enfin, aussi bien chez les algues que chez les tomates (lycopéene)
& 'obscurité, condition ou les tissus ne verdissent pas. Il est
vrai, que ce dernier argument, ainsi que celui de LOESECKE, ne
prouvent point qu’un précurseurincolore de la chlorophylle n’ait
pu se constituer et servir de substance premiére pour la forma-
tion de carotinoides. Beaucoup plus convaincantes sont les
preuves apportées par KunN et BrockmaNN, dont les dosages
chimiques faits sur le Physalis, prouvent que la quantité
préexistante de chlorophylle est nettement insuffisante pour
expliquer la concentration ultérieure de carotinoides.

Cet ensemble de faits engage les biologistes a adopter I’hypo-
thése biochimique suivante: I'isopréne, que ’on considére pour
de bonnes raisons comme l’unité fondamentale de tous ces
polyterpénes, donne naissance & un composé, a vrai dire
inconnu, le protophytol. C’est & partir de cette étape qu’une
bifurcation est possible, soit vers le phytol proprement dit
pour aboutir, si les conditions le permettent, 4 la chlorophylle,
soit du coté des carotinoides. Toutes les possibilités sont ainsi
réservées et conviennent aux divers cas réels: orientation du
métabolisme dans 'unique voie des carotinoides (plantes
leucophytes), double orientation simultanée vers les caroti-
noides et les chlorophylles; seul, le cas des syntheéses chloro-
phylliennes, a I’exclusion compléte des tétraterpénes, semble
inconnu jusqu’a ce jour dans le monde végétal.

Pour terminer ce préambule, séparons les concepts bio-
chimiques et les physiologiques. Les carotinoides peuvent se
constituer et remplir leur rdle ignoré en toute indépendance
des chlorophylles. La proposition inverse ne parait pas conforme
a la réalité: les chlorophylles ne se constituent et ne fonctionnent
qu’en présence de traces de xanthophylles pour le moins.

Il faut savoir gré a la chimie des lumiéres qu’elle nous apporte,
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mais 1l faut se garder toutefois de penser que cette clarté
suffise actuellement pour dissiper les obscurités du probléme
physiologique des relations des carotinoides et des chlorophylles.

Nous étudierons chez les plantes vertes tout d’abord, le cas
restreint d’une Chlorophycée qui a fait a 1’Algotheque de
Geneve l’objet de nombreuses recherches: Chlorella rubescens
Chod. Chez cette algue cultivée a 1’état pur, deux possibilités
se presentent:

1o La lipochromie spontanée, c’est-a-dire I’accumulation de
carotinoides dans les cellules de colonies dgées et dévelop-
pées sur des milieux normaux;

20 La lipochromie induite, ¢’est-a-dire l'accumulation pré-
maturée et excessive dans des cellules jeunes, résultant
de conditions trophiques spéciales.

Certes, nous l’avons déja dit, la carotinogénie expérimentale
n’est point autre chose que I’exagération d’une tendance parti-
culiére a ’espece étudiée. Des études sur la sélection monosporée
et répétée de cette souche ont permis & R. CHopar d’obtenir
toute une série de clones distincts, possédant & des degrés tres
divers et d'une facon durable la faculté d’accumuler peu ou
beaucoup de carotinoides. La description de ces races ou
mutants somatiques suscite des problémes particuliers que nous
ne voulons pas exposer dans cet article. Le schéma ci-dessous
résumera |’origine et la portée de ces deux phénomenes:

MILIEU
Interne Ambiant
(genes)  (ressources)
L 1ot induite
normaux - incomplétes faliminniorphoss)
Carotinogénie
anormaux -- complétes x spontance

. (mutant somatique)

La carotinogénie peut donc résulter de deux mécanismes
distincts; I'un a pour base une carence de matiere, I’autre une
carence d’utilisation. Ne retenons pour 'instant que la chimio-
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morphose. Les conditions qui en assurent la réalisation chez
diverses Chlorophycées ont été étudiées par R. CHoDAT et son
éleve F. MEIER, puis par F. CHODAT et ses éleves C. VREEDE et
F. WenzinGER. Pour la commodité du sujet nous distinguerons
des conditions nutritives et des conditions générales.

Le régime alimentaire propice a la formation excessive des
carotinoides chez Chlorella rubescens et diverses autres Chlo-
rophycées comporte: 1° des ressources abondantes en glucides,
fait que nous avons déja relevé pour les plantes dépourvues de
chlorophylles; 2¢ de faibles ressources en azote assimilable, sans
égard d’ailleurs & la nature de ces derniéres; 3° une carence du
milieu en fer.

La signification de ces trois conditions est facile a saisir: la
pauvreté du milieu en fer entravela formation de la chlorophylle;
concomitamment l'insuffisance des réserves azotées contribue &
la chlorose de I’algue. Dans ces conditions, ’orientation bio-
chimique vers la formation du phytol et de la chlorophylle est
moins réalisable; les glucides ne manquant pas, la voie aboutis-
sant aux carotinoides est adoptée. Sans doute le mécanisme
est-il, dans ses détails, plus compliqué; cette maniére d’envisager
le probléme comme une alternance physiologique a 1’avantage
de dissocier les facteurs relatifs a la chlorose de ceux relatifs &
la genése des tétraterpenes.

Un milieu de culture caractérisé par les trois conditions sus-
énoncées est qualifié de carotinogéne. Par opposition, les milieux
anticarotinogénes seront ceux ou les réserves de fer sont normales
les ressources en azote considérables et la balance azote-carbone
normale. Sur ces milieux anticarotinogeénes, les colonies demeu-
rent vertes, méme en vieillissant et méme lorsqu’on choisit les
clones qui sont les plus enclins a fournir des pigments rouges. Les
conditions trophiques peuvent donc aussi bien exalter que
réduire & rien la carotinogénie d’une souche.,

Les conditions qui assurent la chimiomorphose étant mainte-
nant connues, il convient de préciser ’analyse du phénomene
et de se demander quels sont les pigments accumulés par I’algue.
Les recherches d’un de nos éleves, F. WENZINGER, viennent
d’apporter une premiére réponse a cette question, On trouvera
dans ce mémoire, actuellement en impression, la description de
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I’évolution des pigments au cours de la vie coloniale. Parmi les
résultats de cette recherche, je signalerai la transformation
rapide des xanthophylles libres en xanthophylles estérifiées.
Dans des cultures 4gées de plus d’un mois, on ne trouve plus de
xanthophylle libre. Ce probléme de l'estérification des xantho-
phylles a déja fait I’objet d’observations dont quelques-unes sont
contradictoires. Les fameuses « Herbstxanthophylle» de TsweTT
ne seralent, suivant KuaN et BRoOCKMANN, que des esters. Ces
mémes auteurs prétendent que les xanthophylles sont présentes,
presque en totalité, a 1’état libre en été dans les feuilles. Le
début de I’automne se marque par une estérification. Peut-étre
est-il prématuré de généraliser, car les analyses faites par KARRER
et WALKER sur des feuilles d’automne ne révelent que de faibles
quantités de ces esters. La genése de I'un de ces esters a été
étudiée avec soin par KunN et BRockMANN dans les calices
verts des Physalis dont les cellules contiennent, a coté de la
chlorophylle, de la lutéine et des caroténes. En miurissant, le
calice devient jaune; a ce moment on y trouve déja D’ester, le
physaliéne, & raison de 0,19, du poids sec. Ce titre s’éléve a 19,
lorsque le calice est rouge. Plus tard I’ester disparait progressive-
ment pour ne constituer, au bout d’un an, que le 0,1%, du poids
sec.

Ces observations ont été complétées par une série de mesures
faites sur des calices miris artificiellement. Des calices encore
verts, sont placés durant 3 jours a la température de 35¢ dans
une atmosphére d’oxygene. Ce traitement fait jaunir le calice
et détermine une augmentation appréciable des caroténes;
simultanément le titre des xanthophylles libres passe de 5 a 1
et la synthese du physaliéne s’effectue. Cette maturation arti-
ficielle résulte d'une respiration exagérée. L’estérification des
xanthophylles qui apparait & un moment précis de la vie de la
cellule doit avoir une signification physiologique. Un certain
nombre de fonctions acides sont accaparées par ce processus;
a cet assainissement de 1’équilibre ionique, s’ajoute I'insolubili-
sation plus marquée du pigment estérifié: il est littéralement
évacué par sa faible miscibilité avec les colloides cellulaires.
Les documents sont encore trop peu nombreux pour donner &
cette importante question la solution définitive.
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Considérons pour terminer le jaunissement des feuilles en
automne. La chlorophylle disparait progressivement des
plastides; le mécanisme complet de cette destruction n’est pas
encore élucidé en dépit de recherches déja nombreuses. WiESNER
a montré que les acides organiques détruisent la chlorophylle.
Kraus a vérifié in vitro cette destruction. WIELER signale une
désamination par libération d’ammoniac aux dépens des
noyaux pyrrol. Quel que puisse étre le biochimisme de cette
décoloration, il semble établi que I’abaissement de la tempé-
rature y contribue activement. Les températures nécessaires a
cette décoloration varient sans doute avec les espéces; chez les
Coniféres, plantes d’hiver par excellence, de trés basses tem-
pératures sont nécessaires pour décolorer les feuilles.

Les teintes des carotinoides se révelent apres le départ de la
chlorophylle qui les masquait. Elles ne tardent pas a s’accentuer
en raison de la formation de nouvelles quantités de carotinoides
Une température élevée ne convient pas a la formation des
carotinoides; la preuve en a été fournie par DuGGAr, pour les
fruits des tomates qui ne rougissent pas a la température de 300.
Dans ces conditions, le fruit produit un pigment jaune que I'on
a considéré comme un flavone, en raison de sa solubilité dans
les alcalis. Ces tomates jaunes qui ont miri a la chaleur, rougi-
ront aprés un séjour a plus basse température. Pour revenir
au sujet, disons que la température plus fraiche de ’automne
favorise la destruction de la chlorophylle et n’entrave pas la
genese des carotinoides.

L’état actuel de nos connaissances dans le domaine des
transformations qui- ont lieu au cours du jaunissement,
réclame une grande prudence; dire que la chlorophylle disparait
et que des carotinoides surgissent, c’est résumer la situation
telle qu’elle nous apparait & la fin du processus. On sait, par
exemple, que la destruction de la chlorophylle est accompagnée
d’une démolition, moins accentuée il est vrai, des carotinoides
et tout particuliérement du caroténe. Ajournons par conséquent
tout jugement sur la question de concomitance exacte des
destructions de la chlorophylle et de la synthése des caroti-
noides ! ' ‘ | '

- Examinons plutdt les conditions trophiques qui régnent &



112 ETUDES SUR LA GENESE DES CAROTINOIDES

cette période du jaunissement dans les cellules des tissus
palissadiques.

DELEANO et ANDREESCO nous apprennent, en développant des
études inaugurées & Genéve avec CHODAT et MONNIER, qu’a
I’époque du jaunissement le 539, de la quantité absolue de
Pazote des feuilles de Salix fragilis disparait de ces organes.
Cette migration, dite négative, de ’azote caractérise donc une
période de la végétation. La destination de cet azote migrateur
a ¢té précisée par CoMBES, puis par son éleve A. MERor; les
recherches sur le Quercus et le Fagus montrent une accumulation
automnale de ’azote dans I’écorce de la tige et de la racine et
dans le bois de celle-ci.

D’autre part, ’apport des substances minérales dans les
feuilles est diminué, pour des causes diverses, en cette saison.
La concentration du fer disponible doit donc s’abaisser. Toutes
les feuilles d’une plante ne jaunissent pas en méme temps; la
synthése des sucres se poursuit, d’autre part, méme & des
températures trés basses. Les circonstances que nous venons de
décrire réalisent pour un certain temps un déséquilibre des
ressources nutritives de la plante. Les conjonctures ou se
trouvent placées les cellules des feuilles, rappellent d’une
maniere frappante celles ot se trouvent les cellules d’algues
croissant sur un milieu carotinogéne.

Si nous constatons que des causes semblables entrainent des
conséquences analogues chez les Thallophytes et les Angio-
spermes, nous sommes peut-étre autorisés & penser que le
mécanisme physiologique de la carotinogénie est commun a
ces groupes, systématiquement si distants. '
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