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ETUDES
SUR

LA GENESE DES CAROTINOIDES1
PAR

Fernand CHODAT

Les chimistes ont apporte ces dernieres annees des contributions

definitives au probleme de la structure des Carotinoides.
Les brillantes recherches des physiologistes sur la vitamine A
montrent, d'autre part, comment les carotenes d'origine vege-
tale se transforment dans l'economie animale et y assurent

d'indispensables fonctions.
C'est au tour des botanistes de faire un effort pour elucider la

genese de ces pigments que seules les plantes sont capables de

produire. De nombreuses observations et experiences ont ete

dejä faites dans ce domaine de la physiologie vegetale; cette
documentation a conserve longtemps un caractere approximatif
ä cause de l'imprecision avec laquelle les biologistes definissaient
les pigments de ce groupe. La classification que la chimie a

etablie pour ces substances permet de reprendre le probleme
biologique d'une maniere plus fructueuse. Nous limiterons cet

expose ä celui des faits relatifs ä la formation et 1'accumulation

de ces produits dans la cellule vegetale.

1 Conference faite ä l'assemblee generale de la Societe de
Physique et d'Histoire naturelle de Geneve, 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 fonce; les uns sont des

hydrocarbures ä 40 atomes de carbone dont on connait plusieurs
isomeres, les carotenes <x, ß, y et le lycopene. D'autres sont des

alcools derives par Oxydation de ces hydrocarbures, qui constituent

la grande famille des xanthophylles. Les esters de ces

dernieres, avec divers acides gras, forment enfin un groupe de

composes dont un petit nombre seulement est connu. Parmi
les Carotinoides Ton comprend encore des substances compor-
tant dans leur molecule moins de 40 atomes de carbone et

presentant des fonctions acides.

II n'y a plus lieu, semble-t-il, de poser le probleme de la

repartition des pigments Carotinoides dans les divers groupes
du regne vegetal; les cas de lipochromie ä tetraterpenes sont

frequents aussi bien chez les plantes ä chlorophylles que chez

Celles qui en sont depourvues (champignons, myxomycetes,
bacteries). Ces cas ne correspondent, en definitive, qu'ä 1

''accumulation de pigments dont la Synthese se fait assurement en

petite quantite et pour une periode fugace chez nombre de

vegetaux qui ne manifestent aucune pigmentation.
Cette derniere supposition n'est pas entierement gratuite, car

nous pensons que la lipochromie induite (=experimentale),
consequence de conjonctures particulieres du metabolisme,
n'est rien d'autre que l'exageration manifeste d'une potentialite
inexprimee.

Une question plus actuelle serait de savoir s'il existe des

cellules vegetales incapables de constituer des tetraterpenes,
tant cette Synthese semble appartenir aux actes fondamentaux
du metabolisme vegetal.

La question de la repartition de ces pigmentations dans les

classes systematiques doit etre etudiee separement pour les

carotenes, les xanthophylles, etc. Les resultats de cette enquete
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montrent chez les microbes, comme chez les angiospermes, la
coexistence d'hydrocarbures, de leurs alcools et des esters de

ces derniers.

Oil sont loges les Carotinoides dans la cellule et sous quel etat

s'y presentent-ils — Quelques faits precis permettent de

repondre ä ces deux questions. L'insolubilite des Carotinoides
dans l'eau exclut la possibilite de trouver ces substances dans

la vacuole. Cette regie est confirmee 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 meme etonnante: elle peut colorer 100.000

fois son poids d'eau Cet heteroside dissous dans le sue

vacuolate fournit par hydrolyse un aglucone, la crocetine, dont
les deux fonctions acides s'esterifient chacune avec une molecule
de gentiobiose. Quant ä l'odeur caracteristique du safran, elle

est due ä une huile volatile distincte de la crocine.
Dans tous les autres cas connus, les Carotinoides sont obser-

vables au niveau du protoplasme ou lies aux inclusions solides
de ce dernier. Considerons tout d'abord, parmi les organites
cellulaires, les chloroplastides.

Dans certains cas, le pigment Carotinoide precede la chloro-

phylle sur le chloroplastide et fournit ainsi une coloration
rougeätre au jeune tissu; des exemples de ce genre sont offerts

par les Selaginella, Aloe, Gasteria, Haworthia, Apicra, Pota-

mogeton et Adoxa mosckatellina, comme l'ont montre Molis'ch,
Iltis, Geitler1. Chez les Adoxa, on voit nettement la couleur

rouge-orange des petioles et pedicelles virer progressivement
au rouge-brun, puis au vert sale, au fur et ä mesure que la

chlorophylle masque en se developpant, la couleur primitive.
Les Chara possedent aussi dans leurs cellules initiales des

chloroplastides presque incolores, porteurs de grains
Carotinoides.

La seconde possibilite est realisee par la presence simultanee

sur le plastide de chlorophylle et de Carotinoides. Les Carotinoides

peuvent, enfm, persister au niveau du chloroplastide

1 Voir bibliographie ä la fln de l'article.
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apres la destruction des chlorophylles, ou bien s'y accumuler
ä ce moment. Des cas analogues nous sont fournis par les

tepales de Lilium, les cellules du mesocarpe de VAsparagus ou
de VArum.

Les leucoplastides sont aussi le siege d'accumulation de

Carotinoides; tel est le cas des cellules epidermiques de Cucurbita.
La localisation des Carotinoides au niveau des microplastides

pose d'interessants problemes. Parmi les elements du chon-

driome, les mitochondries, formes granulaires, semblent,

jusqu'ä present, depourvues de Carotinoides. Les chondrio-

contes, formes en bätonnets, revelent des depots de pigment.
Guillermond a observe la cavulation des chondriocontes dans

des baies d'Ariim et d'Asparagus; ces petits renflements vesi-

culeux renferment un liquide aqueux et l'on remarque la
condensation de Carotinoides en petits grains sur la paroi des

vesicules; il arrive parfois qu'un grain d'amidon precede dans

le chondrioconte la formation des tetraterpenes. La nature

protido-lipoidique des elements du chondriome explique, ä

premiere vue, ces localisations; la phase lipoidique des micro-
plastes accueille les produits insolubles ou peu solubles dans

le protoplasme qui les a engendres.
Cette interpretation, un peu trop simpliste, reduirait le

role du chondrioconte ä celui d'un simple magasin et ferait
croire que le protoplasme seul est responsable de la genese de

ces Carotinoides. En adoptant cette hypothese, on n'explique
pas comment les mitochondries, elles aussi de nature lipoidique,
seraient exemptes de Carotinoides La preexistence de grains
amylaces dans le chondrioconte fait au contraire penser qu'un
metabolisme, propre ä ces organites, y assure l'accumulation
de polyenes. Le depart des roles du protoplasme et de l'organite
dans ces syntheses est encore impossible ä faire.

L'identification de carotenes au niveau des chondriosomes a

ete recemment reprise par Joyet-Lavergne ; en appliquant le
reactif de Carr et Price (trichlorure d'antimoine) l'auteur a
obtenu pour les chondriosomes de la lignee qui evolue en macro-
plastides, la coloration bleue qui decele la vitamine A. Cette
reaction positive persiste, dit l'auteur, au niveau des plastes
evolues, qui paraissent alors bordes par un chapelet de granules.
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Joyet-Lavergne deduit de cette observation l'hypothese d'une
persistance de l'etat mitochondrial ä l'interieur du plaste;
tout en reservant notre opinion sur cette hypothese, reconnais-

sons l'interet de ces observations cytologiques faites sur Elodea

et etendues ä diverses plantes telles que Iris, Crinum, Acer,
Zygnema et divers champignons.

La question de localisation est etroitement liee ä celle de

l'etat sous lequel se presentent les Carotinoides. Tant que le

protoplasme et les plastides auront une teneur süffisante en

lipoides, les chances d'observer un etat cristallise des Carotinoides

seront faibles. Certes, ici encore, il y a lieu de distinguer
entre les xanthophylles qui sont generalement diffuses dans le

substratum du plaste, et les carotenes, plus hydrophobes,
dissemines a l'etat de petits grains et tres souvent de cristaux.
Les xanthophylles sont plus lächement attachees au plastide
que les carotenes. Doutreligne a montre, en effet, que lorsqu'on
extrait les pigments de plastides seches, on n'obtient plus que
les carotenes.

Des figures cristallisees in situ ne sont pourtant pas rares;
nous en avons surtout observe dans des cellules vieilles, oü
l'elimination progressive des lipoides, par suite d'une utilisation
de ces substances, a determine la cristallisation des Carotinoides.

La reaction de Molisch qui conduit ä la cristallisation intra-
cellulaire des Carotinoides, se fonde, eile aussi, sur le principe
de l'elimination des lipoides. Dans l'experience c'est une lessive

alcaline hydroalcoolique qui detruit par saponification le

solvant naturel des tetraterpenes. Cette elimination se fait
naturellement par les combustions du catabolisme. Dans le

Daucus carota les cristaux de carotene sont en forme de tablettes
rhombiques dichroiques; la lycopine des fruits de rosiers se

presente au contraire sous forme d'aiguilles, etc. II arrive que le

cristal en croissant, donne au chromoplaste qui epouse son

contour, les formes les plus variees. Parfois l'organite se rompt
et le cristal se trouve libre dans le protoplasme cellulaire
(Daucus carota). Un milieu propice ä 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 carotene. II faut egalement tenir compte
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de ce que les pigments qui cristallisent dans les cellules ägees ne

sont probablement pas les memes que ceux dont on voit les

cristaux dans de jeunes elements. Dans les cellules ägees se sont
surtout les esters des xanthophylles qui sont presents et l'on ne
sait encore que fort peu sur leur capacite de cristalliser in vivo.

Parmi ces esters, le physaliene a donne lieu aux etudes les plus
detaillees; on le trouve sous forme de bätonnets rectilignes dans

les cellules du Physalis Alkekengi et sous forme de gouttelettes
dans les cellules de VAsparagus officinalis. Le physaliene a ete

cristallise in vitro. L'existence de formes naturelles dites « dege-

nerees » des Carotinoides complique encore le probleme; ces

substances, qui prennent naissance dans la cellule au moment
oü la chlorophylle disparait, perdent la faculte de cristalliser
et manifestent progressivement une alcalisolubilite.

Le terme de lipochromie a ete parfois utilise pour designer
les pigmentations dues ä des tetraterpenes emulsionnes dans le

protoplasme. C'est done sous forme de gouttelettes que l'on
trouve des Carotinoides dans les cellules de champignons, dans

l'huile jaune d'Elaeis, dans le latex d'Hevea, chez des algues et
dans les cellules animales.

L'etat emulsionne des Carotinoides, certes bien distinct de

l'etat adsorbe, ne constitue toutefois pas, ä notre avis, une
Variante significative pour le metabolisme cellulaire. La encore,
il ne sera permis de trancher que le jour oü l'on aura reconnu la
nature exaete des Carotinoides emulsionnes pour les comparer
aux Carotinoides attaches aux plastides. Rappeions pour
terminer que les plastides, petits et grands, constituent au sein du

protoplasme, par leur nature colloi'dale et les substances chi-

miques qui les composent, de veritables colonnes d'absorption,
comparables aux systemes analogues, mais plus grossiers, que
nous utilisons dans les laboratoires. II n'y a done rien d'etonnant
ä ce que nous observions au niveau des plastides, des phenomenes
de condensation et de separation chromatographiques. Cette

fonetion attribuee aux inclusions solides du protoplasme
n'exclut pas necessairement une activite enzymatique comple-
mentaire. Ces quelques propos montreront bien rinsuffisance
de nos etudes et l'etendue des recherches ä accomplir dans le

domaine de la Cytologie des Carotinoides.
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** *

Problemes de genese.

Nous resumons sous ce titre ce que l'on sait aujourd'hui des

conditions generates et trophiques propres ä faciliter l'accumu-
lation des Carotinoides. Gette question comporte un cas simple,
celui de leur genese chez les plantes sans ehlorophylles et un cas

apparemment plus complexe, realise chez les plantes vertes. Si

cette distinction ne correspond pas ä une difference physiolo-
gique fondamentale, eile a du moins l'avantage d'ordonneren
serie croissante, les difficultes du probleme.

Plantes sans chlorophylle. — Les pigments jaunes, oranges,
etc., non diffusibles dans le milieu de culture, que montrent
diverses colonies microbiennes, sont des Carotinoides. C'est ä

Chargaff que l'on doit une des premieres analyses de ce type.
Sarcina lutea, Sarcina aurantiaca, Mycobacterium phlei (In-
graham et Steenbock), Staphylococcus aureus, doivent leurs

proprietes chromogenes ä des melanges en proportions variables
de carotenes, de xanthophylles et d'esters de ces dernieres.

N'ayant pu identifier le carotene trouve dans Sarcina lutea,

Chargaff l'a nomme sarcinine On sait que le nombre des

isomeres possibles est tres grand chez les carotenes. Si le nombre
des isomeres justifie parfois l'etablissement d'un nom nouveau

pour definir un compose non identifiable ä l'un des carotenes

connus, il faut pourtant rappeler que le nombre de ces hydro-
carbures aptes ä fournir par une scission ulterieure de la vita-
mine A, est limite en raison de la position precise que doit occuper
la double liaison nucleaire pour conferer au produit de scission

son activite physiologique. Sarcina aurantiaca fournirait du

carotene ß et de la zeaxanthine; le microbe paratuberculeux
possederait lui, en plus des carotenes ß et y, de la luteine. La
zeaxanthine constitue enfm le pigment principal du staphy-
locoque dore. D'autres germes microbiens sont carotinogenes:
le Spirillum rubrum doit sa couleur ä un polyene inconnu et un



ETUDES SUR LA GENESE DES CAROTINOIDES 103

alcool, la spirilloxanthine. Chez les Rhodobacteriacees on a

decouvert des carotenes plus ou moins bien definis et associes

ä leurs xanthophylles specifiques (Schneider, E.: bacterio-

purpurine du Rhodobaeillus palustris).
L'intensite de la pigmentation de ces colonies microbiennes

varie avec le milieu oü elles se sont developpees. Un de nos
eleves. Auguste a Marca, a montre que la coloration des sarcines

jaunes depend de la concentration du sucre dans le milieu; le

cas de Sarcina nitens est particulierement precis: sur le milieu
de triage sans sucre, la colonie est blanche; en presence de

glucides la colonie j aunit et prend en vieillissant une teinte

orangee. Sarcina flava, qui donne une colonie jaune sur le

milieu mineral de Detmer (Variante de la solution de Knopp),
devient jaune de chrome sur pomme de terre. Nous avons

remarque que ces bacteries sont parmi les plus riches en
catalase des microbes aquatiles. La coincidence d'une forte
activite catalasique et de pigments Carotinoides, n'est pas

purement fortuite et nous aurons l'occasion d'v revenir plus
tard. De nombreux champignons produisent des Carotinoides.
Parmi les Myxomycetes, citons le Stemonitis fusca, parmi les

Archymycetes, le Synchytrium endobioticum, parmi les

Zygomycetes, les Mucorinees, parmi les Ascomycetes, les Peziza oü

cristallisent meme les carotenes, les Nectria 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 Phycomycetes, Schopfer a montre, ä propos du Mncor
hiemalis, puis plus tard pour le Phycomyces Blakesleanus, l'im-
portance des ressources glucidiques pour l'accumulation du

carotene; sa formation augmente parallelement ä la teneur en
matiere grasse et est liee, dans une certaine mesure ä la presence
de lumiere. Dans un groupe tres voisin, les Mortierellacees, le

genre Pilobolus offre de tres curieuses particularites; le sporan-
giophore epais se dilate sous le sporange en une vesicule trans-
lucide; le pigment dore qui s'y trouve et que Zopf avait dejä
assimile aux carotines, absorbe une partie des radiations lumi-
neuses et participe de ce fait au mecanisme des courbures pho-
totropiques du champignon.

Archives. Vol. 20. — Mars-Avril 1938. 8
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La presence de Carotinoides est si constante chez certaines

levures, que Lodder n'a pas hesite dans sa recente classification
des levures anascosporogenes, ä creer une famille, les Rhodo-

torulaceae, qui reunit les especes anciennement appelees Torula
rouges! Lederer a defini quatre pigments Carotinoides differents,
constituant la matiere colorante d'une Torula rouge de l'Insti-
tut Pasteur. Les trois premiers presentent les caracteres de

solubilite des hydrocarbures; il s'agit du carotene ß, d'un
nouvel hydrocarbure, le torulene, et, enfln, d'un carotene trop
decomposable pour pouvoir etre identifie. Quant au quatrieme
pigment de cette levure, il colore en rouge fonce l'alcool alcalin
dans lequel il est soluble; cette propriete apparente ce pigment
ä l'astacine, une oxylactone qui constitue sous forme de differents

composes, le pigment des crustaces. L'auteur n'indique
rien en ce qui concerne les conditions optimales pour la formation

et l'accumulation de ces pigments. Un de nos eleves,

Emile Privat, apporte dans les conclusions de son etude des

levures colorees du lac de Geneve, d'utiles informations; la

presence 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 etudiees, les sels de magnesium

n'interviennent pas dans la genese du pigment, comme
c'est le cas chez une bacterie Micrococcus prodigiosus. L'effet
du magnesium sur la pigmentation peut etre indirect; dans de

recentes experiences, Hahn vient de montrer que l'addition de

sulfate de magnesium au milieu de culture, jusqu'ä la concentration

0,4 moleculaire, eleve l'activite catalasique d'une Torula

rouge. Or, cet auteur a montre dans la meme recherche les

relations existant entre la fonction catalasique et la faculte
d'accumuler des pigments Carotinoides; des que la fonction

catalasique disparait, le peroxyde d'hydrogene detruit le

pigment polyenique.
Le ferment catalase garantit l'elimination de l'eau oxygenee

dont les faibles traces s'opposeraient au maintient des pigments
polyeniques. Cette remarque judicieuse doit etre appliquee aux
phenomenes de decoloration des cultures agees de certaines

Chlorophycees capables de concentrer des Carotinoides jusqu'au
point d'offrir des colonies rouge-vermilion.



ETUDES SUR LA GENESE DES CAROTINOIDES 105

Pour achever cette revue sommaire des cas de pigmentation
ä Carotinoides chez les vegetaux sans chlorophylle, signalons
encore les plantes qui ont naturellement perdu la propriete de

produire des chlorophylles; ces vegetaux ont ete appeles

apochlorotiques (Pringsheim) ou encore leucophytes (Lwoff).
Bien que ces deux designations ne correspondent pas exacte-
ment ä la meme categorie d'organismes, en raison des

definitions propres ä chacun de ces auteurs, ces termes s'appliquent
essentiellement ä des types de la serie des flagellates: Chryso-

monadines, Phytomonadines, Euglenines et Dino flagellates.

Polytoma uvella, un Flagelle incolore, produit des Carotinoides;
Lwoff a montre qa'Astasia et Euglena gracilis accumulent des

pigments polyeniques en culture ä l'obscurite.
Chez la plupart des Flagellophycees existe äl'avant de la

cellule une tache coloree en rouge, le stigma ou point oculiforme,
impregne de carotene. La fonction de cet organite semble etre
d'orienter la cellule vers la lumiere. Chez les Volvocales dont les

Gonium et les Pandorina presentent des manifestations connues
de phototactisme, on retrouve egalement des points oculiformes
impregnes de Carotinoides. Nous ne pouvons nous empecher
d'etablir un rapprochement entre cette fonction visuelle tant
de fois discutee chez les Flagelles et les decouvertes signalees par
Karrer dans une conference donnee ä Geneve en mars 1938.

Des Carotinoides loges au niveau de la retine de certains poissons
d'eau douce sont transformes, sous l'influence de la lumiere, et
fournissent. de la vitamine A; celle-ci, reprise ä l'obscurite par le

metabolisme cellulaire, serait ramenee ä la substance de depart,
la rhodopsine. Cette participation des Carotinoides ä l'acte
visuel, constitue un argument serieux pour attribuer au stigma
des Flagelies une veritable photosensibilite.

Les plantes vertes. — Passons maintenant au cas de l'accumu-
lation de Carotinoides chez les plantes vertes. Un bref resume
des observations faites sur les relations des geneses de la

chlorophylle et des Carotinoides servira d'introduction ä ce

chapitre.
Considerons pour debuter les arguments enonces pour soutenir

l'hypothese d'une liaison entre les processus biochimiques qui
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aboutissent ä la formation de la chlorophylle et ceux qui con-
duisent ä la production des Carotinoides.

Les xanthophylles accompagnent toujours les chlorophylles.
Toutes les analyses faites sur les extraits verts des plantes
revelent cette concomitance; cette multiple pigmentation est

d'ailleurs precoce ainsi que l'ont montre God new et Korschenews

ki en decouvrant dans des bourgeons non eclos de la

chlorophylle, des xanthophylles et des carotenes.
L'idee d'association est renforcee par le fait que l'analyse des

parties chlorotiques d'un vegetal 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 ä l'ordre dans lequel se suc-

cedent les pigments; dans les feuilles, les couleurs jaunes de

l'automne prennent naissance ä la suite de la destruction de la
chlorophylle. Ainsi que beaucoup d'autres fruits, la tomate
qui est verte au debut, rougit ensuite.

II faut ajouter ä ces remarques un peu sommaires de la
Physiologie des constatations plus precises, tirees de la chimie

comparee des Carotinoides et de la chlorophylle. Sans entrer
dans les details de la parente limitee de constitution de ces deux

groupes de pigments, rappelons que le tiers de la molecule de

chlorophylle est constitue par un alcool superieur, le phytol. La
longue chalne d'atomes de carbone de ce corps donne ä la

chlorophylle son caractere de liposolubilite; ä d'autres egards,
le phytol ressemble aux tatraterpenes: s'il n'a que 20 atomes de

carbone au lieu de 40 comme les carotenes, il possede comme eux
des groupes methyle lateraux. Bien que plus hydrogene que les

Carotinoides, le phytol presente une grande analogie de structure
avec eux, analogie que confirment en particulier les etudes

chimiques sur la Synthese de ces polyenes.
L'ensemble de ces arguments a permis de supposer, pendant

une certaine periode, que le phytol de la chlorophylle servait de

matiere premiere ä l'elaboration des Carotinoides.

Cette notion de derivation directe est infirmee par plusieurs

arguments dont voici les principaux:
Les plantes naturellement depourvues de chlorophylle
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forment dans leurs cellules tous les types de Carotinoides

enumeres 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, attire
l'attention sur la phase incolore qui s'intercale entre la dispa-
rition de la chlorophylle et l'apparition de pigments Carotinoides

qui se reforment de novo. Les Carotinoides se forment
enfin, aussi bien chez les algues que chez les tomates (lycopene)
ä l'obscurite, condition oü les tissus ne verdissent pas. II est

vrai, que ce dernier argument, ainsi que celui de Loesecke, ne

prouvent point qu'un precurseur incolore de la chlorophylle n'ait
pu se constituer et servir de substance premiere pour la formation

de Carotinoides. Beaucoup plus convaincantes sont les

preuves apportees par Kuhn et Brockmann, dont les dosages

chimiques faits sur le Physalis, prouvent que la quantite
preexistante de chlorophylle est nettement in süffisante pour
expliquer la concentration ulterieure de Carotinoides.

Cet ensemble de faits engage les biologistes ä adopter l'hypo-
these biochimique suivante: l'isoprene, que Ton considere pour
de bonnes raisons comme l'unite fondamentale de tous ces

polyterpenes, donne naissance ä un compose, ä vrai dire

inconnu, le protophytol. C'est ä partir de cette etape qu'une
bifurcation est possible, soit vers le phytol proprement dit
pour aboutir, si les conditions le permettent, ä la chlorophylle,
soit du cöte des Carotinoides. Toutes les possibilites sont ainsi

reservees et conviennent aux divers cas reels: orientation du
metabolisme dans l'unique voie des Carotinoides (plantes
leucophytes), double orientation simultanee vers les Carotinoides

et les chlorophylles; seul, le cas des syntheses chloro-

phylliennes, & l'exclusion complete des tetraterpenes, semble
inconnu jusqu'ä ce jour dans le monde vegetal.

Pour terminer ce preambule, separons les concepts bio-

chimiques et les physiologiques. Les Carotinoides peuvent se

constituer et remplir leur role ignore en toute independance
des chlorophylles. La proposition inverse ne parait pas conforme
ä la realite: les chlorophylles ne se constituent et ne fonctionnent
qu'en presence de traces de xanthophylles pour le moins.

II faut savoir gre ä la chimie des lumieres qu'elle nous apporte,
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mais il faut se garder toutefois de penser que cette clarte
suffise actuellement pour dissiper les obscurites du probleme
physiologique des relations des Carotinoides et des chlorophylles.

Nous etudierons chez les plantes vertes tout d'abord, le cas

restreint d'une Chlorophycee qui a fait ä l'Algotheque de

Geneve l'objet de nombreuses recherches: Chlorella rubescens

Chod. Chez cette algue cultivee ä l'etat pur, deux possibilites
se presentent:

1° La lipochromie spontanee, c'est-ä-dire l'accumulation de

Carotinoides dans les cellules de colonies ägees et develop-

pees sur des milieux normaux;
2° La lipochromie Indulte, c'est-ä-dire l'accumulation pre-

maturee et excessive dans des cellules jeunes, resultant
de conditions trophiques speciales.

Certes, nous l'avons dejä dit, la carotinogenie experimental
n'est point autre chose que l'exageration d'une tendance parti-
culiere ä l'espece etudiee. Des etudes sur la selection monosporee
et repetee de cette souche ont permis ä R. Chodat d'obtenir
toute une serie de clones distincts, possedant ä des degres tres
divers et d'une facon durable la faculte d'accumuler peu ou

beaucoup de Carotinoides. La description de ces races ou
mutants somatiques suscite des problemes particuliers que nous
ne voulons pas exposer dans cet article. Le schema ci-dessous

resumera l'origine et la portee de ces deux phenomenes:

MILIEU
Interne Ambiant
(genes) (ressources)

normaux -f- incompletes \ J 'n(luite
[ (chimiomorphose)

Carotinogenie /

anormaux + completes / spontanee
(mutant somatique)

La carotinogenie peut done resulter de deux mecanismes

distincts; l'un a pour base une carence de matiere, l'autre une

carence d'utilisation. Ne retenons pour l'instant que la chimio-
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morphose. Les conditions qui en assurent la realisation chez

diverses Chlorophycees ont ete etudiees par R. Chodat et son
eleve F. Meier, puis par F. Chodat et ses eleves C.Vreede et
F. Wenzinger. Pour la commodite du sujet nous distinguerons
des conditions nutritives et des conditions generales.

Le regime alimentaire propice ä la formation excessive des

Carotinoides chez Chlorella rubescens et diverses autres
Chlorophycees comporte: 1° des ressources abondantes en glucides,
fait que nous avons dejä releve pour les plantes depourvues de

chlorophylles; 2C de faibles ressources en azote assimilable, sans

egard d'ailleurs ä la nature de ces dernieres; 3° une carence du
milieu en fer.

La signification de ces trois conditions est facile ä saisir: la
pauvrete du milieu en fer entrave la formation de la chlorophylle;
concomitamment l'insuffisance des reserves azotees contribue ä

la Chlorose de l'algue. Dans ces conditions, l'orientation bio-

chimique vers la formation du phytol et de la chlorophylle est
moins realisable; les glucides ne manquant pas, la voie aboutis-
sant aux Carotinoides est adoptee. Sans doute le mecanisme

est-il, dans ses details, plus complique; cette maniere d'envisager
le probleme comme une alternance physiologique a l'avantage
de dissocier les facteurs relatifs ä la Chlorose de ceux relatifs ä

la genese des tetraterpenes.
Un milieu de culture caracterise par les trois conditions sus-

enoncees est qualifie de carotinogene. Par opposition, les milieux
anticarotinogenes seront ceux ou les reserves de fer sont normales
les ressources en azote considerables et la balance azote-carbone
normale. Sur ces milieux anticarotinogenes, les colonies demeu-

rent vertes, meme en vieillissant et meme lorsqu'on choisit les

clones qui sont les plus enclins ä fournir des pigments rouges. Les

conditions trophiques peuvent done aussi bien exalter que
reduire ä rien la carotinogenie d'une souche.

Les conditions qui assurent la chimiomorphose etant mainte-
nant connues, il convient de preciser Fanalyse du phenomene
et de se demander quels sont les pigments accumules par l'algue.
Les recherches d'un de nos eleves, F. Wenzinger, viennent
d'apporter une premiere reponse ä cette question. On trouvera
dans ce memoire, actuellement en impression, la description de
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revolution des pigments au cours de la vie coloniale. Parmi les

resultats de cette recherche, je signalerai la transformation
rapide des xanthophylles libres en xanthophylles esterifiees.
Dans des cultures ägees de plus d'un mois, on ne trouve plus de

xanthophylle libre. Ce probleme de l'esterification des xanthophylles

a dejä faitl'objet d'observations dont quelques-unes sont
contradictoires. Les fameuses «Herbstxanthophylle» de Tswett
ne seraient, suivant Kuhn et Brockmann, que des esters. Ces

memes auteurs pretendent que les xanthophylles sont presentes,

presque en totalite, 4 l'etat libre en ete dans les feuilles. Le
debut de l'automne se marque par une esterification. Peut-etre
est-il premature de generaliser, car les analyses faites par Karrer
etWalker sur des feuilles d'automne ne revelent que de faibles

quantites de ces esters. La genese de l'un de ces esters a ete
etudiee avec soin par Kuhn et Brockmann dans les calices

verts des Physalis dont les cellules contiennent, ä cöte de la
chlorophylle, de la luteine et des carotenes. En mürissant, le
calice devient jaune; ä ce moment on y trouve dejä Fester, le

physaliene, ä raison de 0,1% du poids sec. Ce titre s'eleve ä 1%
lorsque le calice est rouge. Plus tard Fester disparalt progressive-
ment pour ne constituer, au bout d'un an, que le 0,1% du poids
sec.

Ces observations ont ete completees par une serie de mesures
faites sur des calices müris artificiellement. Des calices encore

verts, sont places durant 3 jours ä la temperature de 35° dans

une atmosphere d'oxygene. Ce traitement fait jaunir le calice
et determine une augmentation appreciable des carotenes;
simultanement le titre des xanthophylles libres passe de 5 ä 1

et la Synthese du physaliene s'effectue. Cette maturation arti-
ficielle resulte d'une respiration exageree. L'esterification des

xanthophylles qui apparait ä un moment precis de la vie de la
cellule doit avoir une signification physiologique. Un certain
nombre de fonctions acides sont accaparees par ce processus;
ä cet assainissement de l'equilibre ionique, s'ajoute l'insolubili-
sation plus marquee du pigment esterifie: il est litteralement
evacue par sa faible miscibilite avec les colloides cellulaires.
Les documents sont encore trop peu nombreux pour donner ä

cette importante question la solution definitive.
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Considerons pour terminer le jaunissement des feuilles en

automne. La chlorophylle disparait progressivement des

plastides; le mecanisme complet de cette destruction n'est pas
encore elucide en depit de recherches dejä nombreuses. Wiesner
a montre que les acides organiques detruisent la chlorophylle.
Kraus a verifie in vitro cette destruction. Wieler Signale une
desamination par liberation d'ammoniac aux depens des

noyaux pyrrol. Quel que puisse etre le biochimisme de cette

decoloration, il semble etabli que l'abaissement de la temperature

y contribue activement. Les temperatures necessaires ä

cette decoloration varient sans doute avec les especes; chez les

Coniferes, pi antes d'hiver par excellence, de tres basses

temperatures sont necessaires pour decolorer les feuilles.
Les teintes des Carotinoides se revelent apres le depart de la

chlorophylle qui les masquait. Elles ne tardent pas ä s'accentuer

en raison de la formation de nouvelles quantites de Carotinoides
Une temperature elevee ne convient pas ä la formation des

Carotinoides; la preuve en a ete fournie par Duggar, pour les

fruits des tomates qui ne rougissent pas ä la temperature de 30°.

Dans ces conditions, le fruit produit un pigment jaune que l'on
a considere comme un flavone, en raison de sa solubilite dans

les alcalis. Ces tomates jaunes qui ont muri ä la chaleur, rougi-
ront apres un sejour ä plus basse temperature. Pour revenir
au sujet, disons que la temperature plus fraiche de l'automne
favorise la destruction de la chlorophylle et n'entrave pas la

genese des Carotinoides.

L'etat actuel de nos connaissances dans le domaine des

transformations qui ont lieu au cours du jaunissement,
reclame une grande prudence; dire que la chlorophylle disparait
et que des Carotinoides surgissent, c'est resumer la situation
telle qu'elle nous apparait ä la fin du processus. On sait, par
exemple, que la destruction de la chlorophylle est accompagnee
d'une demolition, moins accentuee il est vrai, des Carotinoides

et tout particulierement du carotene. Ajournons par consequent
tout jugement sur la question de concomitance exacte des

destructions de la chlorophylle et de la synthese des Carotinoides

Examinons plutöt les conditions trophiques qui regnent ä



112 ETUDES SUR LA GENESE DES CAROTINOIDES

cette periode du jaunissement dans les cellules des tissus

palissadiques
Deleano et Andreesco nous apprennent, en developpant des

etudes inaugurees ä Geneve avec Chodat et Monnier, qu'ä
l'epoque du jaunissement le 53% de la quantite absolue de

l'azote des feuilles de Salix fragilis disparait de ces organes.
Cette migration, dite negative, de l'azote caracterise done une
periode de la vegetation. La destination de cet azote migrateur
a ete precisee par Combes, puis par son eleve A. Merop; les

recherches sur le Quercus et le Fagus montrent une accumulation
automnale de l'azote dans l'ecorce de la tige et de la racine et
dans le bois de celle-ci.

D'autre part, l'apport des substances minerales dans les

feuilles est diminue, pour des causes diverses, en cette saison.

La concentration du fer disponible doit done s'abaisser. Toutes
les feuilles d'une plante ne jaunissent pas en meme temps; la

synthese des Sucres se poursuit, d'autre part, meme ä des

temperatures tres basses. Les circonstances que nous venons de

decrire realisent pour un certain temps un desequilibre des

ressources nutritives de la plante. Les conjonctures ou se

trouvent placees les cellules des feuilles, rappellent d'une
maniere frappante Celles oü se trouvent les cellules d'algues
croissant sur un milieu carotinogene.

Si nous constatons que des causes semblables entrainent des

consequences analogues chez les Thallophytes et les Angio-
spermes, nous sommes peut-etre autorises ä penser que le

mecanisme physiologique de la carotinogenie est commun ä

ces groupes, systematiquement si distants.
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