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SUMMARY 

Changes in adenosine phosphates and energy charge in chloroplastic and non- 
chloroplastic compartments o f  wheat leaves 

Changes in the adenine nucleotides and energy charge (=  (ATP)+ 1/2(ADP)/ 
(AMP)+(ADP)+(ATP)) levels were studied in chloroplastic and non-chloro- 
plastic compartments using non-aqueously isolated wheat leaves chloroplasts. The 
two adenine nucleotides pools (of chloroplasts and non-chloroplastic part of the cell), 
though distinct, are linked. This linkage substantiates an energy-rich bond exchange 
between the two compartments. 

When both photophosphorylation and oxidative phosphorylation occur 
simultaneously, energy charge takes high values, generally higher than 0.80. When 
neither oxidative phosphorylation nor photophosphorylation occur, energy charge is 
very low and takes values generally lower than 0.45. When one compartment alone 
produces ,~P, energy charge in the two compartments takes intermediate values 
which remain relatively high. 

Dark-light transition in nitrogen resulted in changes of the AMP, ADP and 
ATP levels which quickly reach a steady state. Chloroplast energy charge shifts 
rapidly from 0.45 to 0.75 in 10 s; after 1 min it reaches 0.86, a value that corresponds 
to a steady level. In the cytoplasm, energy charge changes from 0.44 to 0.71 in 1 rain. 
Energy charge increase in the non-chloroplastic compartment substantiates an energy 
transfer from chloroplasts to the cytoplasm. 

On nitrogen-air transition in the dark, the cytoplasm energy charge reaches a 
steady level in 30 s. In chloroplasts, it also increases but slowly. There is indeed a 
transfer of energy from cytoplasm to chloroplasts. 

Darkening of the leaves in air causes a drastic and lasting drop of energy 
charge in the chloroplasts where it has a low value after 5 rain in the dark. Then it 
increases again but slowly and is still lower than 0.70 after 10 min in the dark. Mean- 
while, energy charge in cytoplasm keeps values higher than 0.75. 

Metabolic regulation by energy charge and control of adenine nucleotides level 
by adenylate kinase (EC 2.7.4.3) are discussed. 
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RESUME 

Nous avons 6tudi6 l'Evolution du niveau des nuclEotides adEnyliques et de la 
charge EnergEtique (=(ATP)+I /2(ADP) / (AMP)+(ADP)+(ATP))  clans les com- 
partiments chloroplastique et non-chloroplastique des feuilles de B1E aprEs fraction- 
nement cellulaire en milieu apolaire. Les deux pools de nuclEotides du chloroplaste 
et du reste de la cellule, quoique distincts, sont lies. Ce fait s'explique par un Echange 
de liaisons riches entre les detLx compartiments. 

Lorsque l'oxydation phosphorylante et la photophosphorylation peuvent 
produire simultanEment des ~P,  la charge Energ6tique prend des valeurs Elev6es, 
gEnEralement supErieures/L 0,80. Lorsque ni l'oxydation phosphorylante ni la photo- 
phosphorylation ne participent/~ la fourniture de liaisons riches, la charge EnergEtique 
est tr6s basse et prend des valeurs gEnEralement inf6rieures/L 0,45. Quand un seul 
compartiment est le si6ge de phosphorylation, la charge EnergEtique des deux com- 
partiments prend des valeurs intermEdiaires mais relativement Elev6es. 

Quand on passe de l'obscuritE /l la lumi6re dans l'azote les niveaux des trois 
nuclEotides adEnyliques, darts-les deux compartiments, Evoluent rapidement vers un 
Etat presque stable. Darts le chloroplaste la charge EnergEtique augmente trEs rapide- 
ment et passe en 10 s de 0,45/t 0,75; au bout de 1 rain, die atteint 0,86, valeur qui 
correspond/t un niveau d'Equilibre. Dans le cytoplasme, elle passe de 0,44/t 0,71 en 
1 min. La remontEe de la charge EnergEtique dans le compartiment non-chloro- 
plastique indique un transfert d'Energie du chloroplaste vers le cytoplasme. 

Quand on passe de l'azote dans ra i r / t  l'obscuritE, la charge Energ6tique du 
cytoplasme atteint son niveau d'Equilibre en 30 s. Dans le chloroplaste, elle augmente 
Egalement mais lentement. I1 y a donc transfert d'Energie du cytoplasme vers le 
chloroplaste. 

La suppression de l'Eclairement dans rair provoque une chute brutale et 
durable de la charge EnergEtique darts le chloroplaste o/J die a toujours une valeur 
faible apr6s 5 rain d'obscuritE; elle ne remonte que trEs lentement et reste infErieure/L 
0,70 apr6s 10 rain d'obscurit6. Pendant tout ce temps, elle garde des valeurs ElevEes 
darts le cytoplasme, toujours sup6rieures b, 0,75. 

La regulation m6tabolique par la charge 6nergEtique et le contr61e du niveau 
des nuclEotides adEnyliques par l'ad6nylate kinase sont discutEs. 

INTRODUCTION 

Les nucl6otides ad6nyliques jouent un r61e important dans le m6tabolisme 
6nerg6tique. L'6quilibre entre leurs diff6rents repr6sentants est r6gi par l'ad6nylate 
kinase (EC 2.7.4.3) qui contr61e la r6action: 

2 A D P .  • AMP+ATP 

L'6tude, in vitro, de l'ad6nylate kinase extraite de tissus animaux [1 ] a montr6 
que cet enzyme a une constante d'6quilibre voisine de 1. Cette particuladt6 lui fait 
jouer un r61e stabilisateur du niveau 6nerg6tique de la cellule et lui permet une 
mobilisation des liaisons pyrophosphates en p. 

Atkinson et Walton [2] comparent le syst6me ad6nylique/t un accumulateur 
61ectrochimique qui serait compl6tement chars6 quand il n'y a que de I'ATP et 
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compl6tement d6ehargE quand seul 1'AMP est present. Ils ont montrE comment, si on 
admet un 6quilibre rEgi par l'ad6nylate kinase, les concentrations en AMP, ADP et 
ATP varient en fonction de la charge EnergEtique (Energy charge) qu'ils dEfinissent de 
la fa~on suivante: 

Energy charge = (ATP)q-½(ADP)/(AMP)-q- (ADP)q- (ATP) 

Pradet et Bomsel [3] et Bomsel et Pradet [4] consid6rent plut6t le rapport 
e/T, oh e = 2(ATP)-I-(ADP) et Z = (ATP)q-(ADP)-I-(AMP) 

En accord avee Atkinson, Pradet [5] propose le rapport e/2Z, que nous 
utiliserons, pour designer la charge 6nerg6tique. 

Comparant les &luilibres apparents observes clans des feuiUes de BI6 main- 
tenues clans diff6rentes conditions aux courbes thEodques Bomsel et Pradet [4] ont 
conclu ~t l'intervention active de l'ad6nylate kinase dans ca materiel. Or, dans les 
tissus v6gEtaux verts, l'6nergie chimique est produite par oxydation phosphorylante 
au niveau des mitochondries et par photophosphorylation au sein des chloroplastes. 
On peut, alors, se demander si dans la callule chlorophyllienne il n 'y a qu'un seul pool 
de rtuclEotides adEnyliques ou s'il y e n  a deux. Dans le cas ofa il existe deux pools 
distincts, on peut se demander s'ils sont lies ou totalement indEpendants. On peut se 
demander aussi quels peuvent 8tre les moyens dont dispose la cellule pour contrfler 
la production et la consommation d'Energie. 

Le probl6me de l'6change, in vivo, de liaisons riches entre les chloroplastes et 
le reste de la caUule a EtE abordE pour la premi6re fois, par Santarius et al. [6]. 
Santarius et Heber [7] et Heber et Santarius [8] ont dEj~t conclu ~t un "transfert 
effectif" de I'ATP et de I 'ADP d'un compartiment cellulaire ~t un autre. Mais, ces 
auteurs n'ont pas pu doser I 'AMP dans les chloroplastes et le cytoplasme ou, dans 
d'autres experiences, I'AMP, I'ADP et I'ATP du cytoplasme. Ils n 'ont pas pu, de ce 
fait, mesurer correctement la taille de chacun des deux pools chloroplastique et non- 
chloroplastique et Evaluer convenablement l'6change de nuclEotides totaux entre les 
deux compartiments. Heber [9] a, par la suite, surtout mis l'accent sur l'6change des 
nuclEotides par transfert indirect des liaisons riches. 

Le travail que nous allons presenter concerne une 6tude des Equilibres des 
nuclEotides adEnyliques clans les chloroplastes et le reste de la cellule, quand des 
feuilles de B1E dEtachEes sont placEes dans des conditions stables ou au cours de 
"transitions". Nous verrons comment on peut mettre en Evidence, in vivo, le transport 
direct de nuclEotides. Nous examinerons, aussi, le r61e que joue l'adEnylate kinase 
dans la regulation du niveau EnergEtique cellulaire dans chacun des deux compar- 
timents. Nous verrons, enfin, comment la thEorie d'Atkinson [10] permet d'inter- 
pr&er certains rEsultats exp&imentaux. Des rEsultats prEliminaires de ca travail ont 
6rE communique au 36me Congr6s International de Photosynth6se [11 ]. 

MATERIEL ET METHODES 

(1) Matdriel vdgdtal. Les plants de BIE (Triticum vulgare, vat. Etoile de Choisy) 
sont cuttivEs sur vermiculite. Les limbes de la premi6re feuille sont prElevEs 15 jours 
apr6s le semis. 

(2) Traitement des dchantillons: stabilisation. Les ~ehantillons de feuilles 
dEtachEes sont places dans des r~ipients en verre balayEs par un courant de gaz 
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humidifi6. Selon les conditions exp6dmentales, le gaz est soit de 1' "Azote U" fourni 
par 'TAir  Liquide" soit de l'air comprim6. A la fin de l'exp6rience, les ~chantillons 
sont stabilis6s par l'azote liquide (--196 °C). Apr6s stabilisation, les 6chantillons 
destin6s h la pr6paration des chloroplastes sont lyophilis6s ~t l'aide d'un lyophilisateur 
Usifroid type MS 32. Les autres 6chantillons sont fix6s directement. 

(3) Prdparation des chloroplastes. Nous avons adapt6 la technique d6crite par 
Thalacker et Behrens [12], pour s6parer les chloroplastes de Bl6 en milieu apolaire. 
Toutes les op6rations du fractionnement cellulaire sont men6es entre 0 et 4 °C, comme 
nous l'avons d6crit ailleurs [13]. 

(4) Extraction et dosage des nucldotides. Apr6s fixation du materiel biologique 
par l'acide trichloroac6tique 0,6 M dans l'6ther 6thylique ~ --21 °C pendant au 
moins 30 min, les nucl6otides sont extraits ~ 2 °C au moyen d'une solution aqueuse 
d'acide trichloroac6tique 0,1 M. 

Les dosages de I'ATP, de I'ADP et de I 'AMP sont effectu6s selon Pradet [14], 
comme cela a 6t6 d6crit [13], ~t l'aide d'un appareil "pico ATP" construit par la 
soci~t~ MUKA. 

(5) Extraction et dosage des chlorophylles. L'extraction des chlorophylles est 
faite ~t 2 °C au moyen d'ac6tone 80 ~ dans l'eau, en pr6sence de CaCOa. Le dosage 
spectrophotom6trique est effectu6 au moyen d'un spectrophotom6tre "Unicam" 
SP800, selon Arnon [15]. 

(6) Expression des rdsultats. La chlorophylle &ant localis6e enti6rement dans 
les chloroplastes, un moyen simple de comparer les teneurs en nucl6otides des chloro- 
plastes et de la feuille enti6re consiste ~t rapporter les teneurs en nucl6otides au mg de 
chlorophylle. Si l 'on multiplie ces valeurs par la teneur en chlorophylle des feuilles, on 
obtient des teneurs en nucMotides par unit6 de mati6re fraiche. Nous avons pr6f6r6 ce 
dernier mode d'expression. 

Chaque point exp6rimental repr6sente la moyenne de 2 h 4 6chantillons d'une 
mSme exp6rience. Les 6chantillons sont constitu6s de 16 feuilles au moins chacun. 
Chaque exp6rience a 6t6 r6p6t6e au moins deux fois et le plus souvent quatre fois, les 
r6sultats des r6p&itions &ant, dans l'ensemble, tr~s concordants. Cependant les 
teneurs en nucl6otides varient d'une culture h l'autre et refl6tent la variabilit6 du 
mat6riel v6g6tal. C'est pourquoi les r6sultats que nous pr6sentons ne sont pas la 
moyenne de plusieurs exp6riences mais sont les valeurs obtenues au cours d'une m~me 
exp6rience. 

RESULTATS EXPERIMENTAUX 

(I) Etude de la rdpartition des nucldotides dans des feuilles maintenues dans des 
conditions stables: dtats d'dquilibre 

La combinaison de diff6rentes conditions d'atmosph6re et d'6clairement permet 
aux diff6rents types de phosphorylation de se produire ensemble ou s6par6ment. 

Nous d6finissons quatre combinaisons qui constituent nos conditions d'in- 
cubation. 

(a) Air-obscurit6: seule l 'oxydation phosphorylante fonctionne au niveau des 
mitochondries. 

(b) Air-lumi6re: les liaisons riches sont produites ~t la fois par oxydation 
phosphorylante et par photophosphorylation. 
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TABLEAU I 

R6partition des nucl6otides ad6nyliques dans les compartiments chloroplastique et non-chloro- 
plastique des feuilles de B16, en fonction des conditions d'incubation. Pour chaque condition, l'incu- 
bation est de 10 min. Les teneurs en nucl6otides sent exprim6es en nmol/g de feuilles fraiches. 
27, somme des nuc16otides = (ATP) + (ADP) + (AMP). 
e, somme des liaisons riches = 2(ATP)+(ADP), exprim6e en n6quiv, par g de feuilles frafches. 
e/2~', charge 6nerg6tique. 

ATP ADP AMP 2? e e/227 

(a) Air obscurit6 
Cellule enti6re 55 24 6 85 134 0.79 
Chluroplastes 19 16 4 39 54 0.69 
Reste de la cellule 36 8 2 46 80 0.87 

(b) Air-lumi6re 
Cellule enti6re 53 20 7 80 126 0.79 
Chloroplastes 23 15 2 40 61 0.76 
Reste de la cellule 30 5 5 40 65 0.81 

(c) Azote-lumi6re 
Cellule enti6re 48 22 10 80 118 0.74 
Chloroplastes 24 17 2 43 65 0.76 
Reste de la cellule 24 5 8 37 53 0.72 

(d) Azote-obscurit6 
Cellule enti6re 16 30 34 80 62 0.39 
Chloroplastes 8 20 13 41 36 0,44 
Reste de la cellule 8 10 21 39 26 0,33 

(c) Azote- lumi6re :  les l iaisons riches sen t  p rodu i tes  p a r  p h o t o p h o s p h o r y l a t i o n  
a u n iveau d e s  chloroplas tes .  

(d) Azote -obscur i t& ni l ' oxyda t ion  phosphory lan te ,  ni la p h o t o p h o s p h o r y l a -  
t ion  ne peuvent  fonct ionner .  Seule la glycolyse pou r r a i t  fourn i r  des ~ P ,  mais  elle est  
peu  ou  pas  active dans  no t re  mat6riel .  

Quand  on  main t ien t  les feuilles pendan t  un  temps  suffisant, sous une de ces 
condi t ions ,  la t r ans fo rma t ion  des nucl6otides a t te in t  un cer ta in  6quil ibre et  la  tail le du  
poo l  de chaque  c o m p a r t i m e n t  t end  h se stabil iser .  C 'es t  ce que nous appel le rons  
"6ta t  d '6qui l ibre" .  L 'exp6rience mon t re  que 10 min  suffisent pou r  l '6 tabl issement  
d ' u n  6tat d '6qui l ibre .  Pour  des temps  plus longs,  l '6qui l ibre  n '6volue clue tr6s lente- 
ment .  

Darts le Tab leau  I sore  r6unis les r6sultats  d ' une  exp6rience oil  des 6chanti l lons 
de feuilles pr61ev6es s imul tan6ment  dans  une m~me cul ture  on t  6t~ places  respective-  
men t  dans  les quat re  condi t ions  d ' i neuba t i on  que nous  avons  d6finies. Dans  les cas 
oh  l ' i ncuba t ion  devai t  avo i r  l ieu ~t l ' obseud t6 ,  eelle-ei 6tait  pr6e6d6e d ' n n  ~clairement  
de 10 min,  dans  les mSmes condi t ions  d ' a tmosph6re .  

Si on  consid6re,  d ' a b o r d ,  les r6sultats  relatifs ~t la cellule enti6re, on re t rouve,  
en g6n6ral les ph6nom6nes  d6erits p a r  Bomsel  et P rade t  [16]. Les faibles valeurs  des 
teneurs  en A M P ,  et  les valeurs  de la charge 6nerg6tique plus  61ev~es qui  en d~eoulent ,  
s en t  dues ~t l 'am61iorat ion des condi t ions  de fixation. 

Les valeurs  de la charge 6nerg6tique sen t  earaet6ris t iques p o u r  chaque  condi -  
t ion d ' incuba t ion .  C 'es t  q u a n d  t o u s l e s  types de phospho ry l a t i on  peuvent  p rodu i re  
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simultan6ment des liaisons riches (condition b) que la charge 6nerggtique est tr6s 
61ev6e. Dans d'autres exp6riences, on a obtenu des valeurs 6gales ou sup6rieures/~ 
0,90. Lorsque ni l'oxydation phosphorylante, ni la photophosphorylation ne partici- 
pent/t ld fourniture de liaisons riches, la charge 6nerg6tique est tr6s basse et prend des 
valeurs g6n6ralement inf6rieures/L 0,45 (condition d). Quand les conditions d'incuba- 
tion n'autorisent qu'un seul type de phosphorylation (condition a ouc) ,  ~/22~ garde 
des valeurs 61ev6es, mais 16g6rement inf6rieures/t celles de la condition b. 

Si maintenant, nous comparons les chloroplastes et la partie non-chloro- 
plastique de la cellule, nous pouvons faire les remarques suivantes. 

(1) Pour une condition d'incubation donn6e, /t l'6quilibre, les valeurs de 
~/2/7 relatives aux deux compartiments 6tudi6s, bien que voisines, ne sont pas identi- 
ques. Ceci indique bien qu'il y a deux pools distincts de nucl6otides darts la cellule. La 
charge 6nerg6tique est, en g6n6ral, plus 61ev6e clans le compartiment non-chloroplasti- 
que quand les feuilles sont incub6es dans l'air. En ana6robiose, ~/2E prend des valeurs 
plus 61ev6es dans les chloroplastes que dans le cytoplasme. 

(2) Quand un seul compartiment est le si6ge de phosphorylation (condition a 
ouc),  le compartiment qui ne produit pas de ~ P  a, cependant, une charge 6nerg6tique 
61ev6e. Ceci indique que les deux pools de nuc16otides, quoique distincts, sont li6s. 
Cette liaison ne peut s'expliquer que par un 6change de liaisons riches entre les deux 
compartiments. 

(3) Quand on consid6re les feuilles qui phosphorylent, il semble y avoir, /L 
l'6quilibre, peu de variation dam I'ATP chloroplastique. 

(4) Si on compare les deux conditions o/~ les feuilles sont incub6es/l la lumi6re 
(bet  c), on remarque qu'il y a peu de variation dans les nucl6otides chloroplastiques. 
La diff6rence porte, essentiellement, sur les nucl6otides "cytoplasmiques". 

(5) Lorsque le tissu n'est le si6ge d'aucune phosphorylation (condition d), les 
liaisons riches des deux compartiments sont consomm6es jusqu'/~ ce que e/2~ atteigne 
une valeur inf6rieure/t 0,45. Ace moment, conform6ment/~ la th6orie developp6e par 
Atkinson [10], les r6actions consommatrices de liaisons riches sont fortement inhib6es. 
C'est pourquoi, dans notre mat6riel, il faut une anoxie prolong6e/L l'obscurit6 pour 
que e/2~ prenne des valeurs inf6rieures/t 0,40. 

(6) La somme des liaisons riches, 5, est plus 6levee darts le compartiment qui 
phosphoryle que dans celui qui ne phosphoryle pas. I1 en est, souvent, de m~me pour 
la charge 6nerg6tique. Mais on trouve, c6pendant dans certains cas, une valeur 
61ev6e de e dans un compartiment avec une valeur de e/2~ plus basse que dans le 
compartiment voisin. Et ceci est silplement dfi/L une variation de la taille de chacun 
des deux pools. On pourrait, donc, chercher l/l un m6canisme r6gulateur nouveau du 
m6tabolisme 6nerg6tique. 

(7) Si on examine la r6partition de I'ADP et de I'ATP clans les deux comparti- 
merits, on constate qu'il y a plus d'ADP darts le chloroplaste que darts le cytoplasme 
et qu'il y a, g6n6ralement, plus d'ATP darts le cytoplasme. I1 en r6sulte un rapport 
ATP/ADP beaucoup plus 61ev6 darts le cytoplasme que clans le chloroplaste. Ce 
r6sultat a 6t6 aussi observ6 par Heber et Santarius [8] et Keys et Whittingham [17]. 

Le fait essentiel, qui ressort de ces observations, est la n6cessit6 de rexistence 
d'un transfert, sous une forme ou sous une autre, de liaisons riches d'un compartiment 
cellulaire/t un autre. Pour caract6riser ce transfert, nous avons r6alis6 des exp6riences 
que nous appeller'ons "transitions", au cours desquelles nous suivons l'6volution des 
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diff6rents nucl6otides ad6nyliques dans les compartiments claloroplastique et non- 
chloroplastique, quand on modifie les conditions d'incubation des feuilles. 

(II) Evolution de la rdpartition des nucldotides addnyliques dans des feuilles de Bid au 
cours dee transitions 

Nous envisageons, tout d'abord, les cas oO on r6tablit un type de phosphoryla- 
tion dans des feuilles o/1 on avait supprim6 la possibilit6 de produire des liaisons 
riches, par leur maintien en ana6robiose ~t l'obscurit6 (conditions d). I1 est alors tr6s 
int6ressant de suivre l'6volution de la charge 6nerg6tique dans les deux compartiments 
et notamment dans celui oB il ne se produit pas de phosphorylation. Nous examinons 
ensuite un cas o/a on supprime la photophosphorylation dans des feuilles plac~es dans 
des conditions permettant le fonctionnement des deux types de phosphorylation 
(condition a). 

(1) Transition (obscuritd ~ lumi~re) dans l'azote. On part d'un niveau 
6nerg6tique bas (feuilles incub6es dans la condition d) et on assiste ~t la remont6e de la 
charge 6nerg6tique, dans les deux compartiments, alors que seule la photophosphory- 
lation fonctionne. Les r6sultats obtenus sont r6unis dans le Tableau II. 

Quand on r6tablit la phosphorylation, les niveaux des trois nucl6otides 
ad6nyliques subissent des variations brusques, ~ la lois dans le chloroplaste et dans le 
cytoplasme, et 6voluent vers un 6tat presque stable, comparable au cas (c) du Tableau I. 

La charge 6nerg6tique augmente tr6s rapidement dans le chloroplaste (Fig. 1A). 
En 10 s d'6clairement, elle passe de 0,54, valeur pour laquelle les r6actions de synth6se 
sont fortement inhib6es, ~t 0,75, valeur permettant ~t de nombreuses r6actions de 
synth6se de se produire. Au bout de 1 rain, elle atteint 0,86, valeur qui correspond ~t un 
niveau d'6quilibre. 

Dans la partie non-chloroplastique de la cellule la charge 6nerg6tique aug- 
mente, aussi, rapidement mais avec un 16ger retard.Comme dans ce compartiment 
l'oxydation phosphorylante ne fonctionne pas, l'augmentation de e/2~ ne peut 

TABLEAU II  

Evolution des nucl6otides de la feuille de B16 au cours de la transition (obscurit6 ~ lumi~re) clans 
l'azote. Les feuilles sont maintenues, d 'abord,  10 rain ~t l 'obscurit6 dans l 'azote puis on allume. Les 
teneurs en nucl(~otides sont exprim6es en nmol/g de feuilles fraJches. 0 veut dire une valeur < 0,5 
nmol. Autres conventions comme pour  le Tableau I. Teneur en chlorophylles: 1,90 mg/g de feuilles 
fratches. 

Temps ATP A D P  A M P  ~' 
la lumi~re 

chl. cyt. chl. cyt. chl. cyt. chl. cyt. cel. chl. cyt. 

0 23 23 33 14 17 31 . 73 68 141 79 60 
10 s 48 22 31 9 6 24 85 55 140 127 53 
30 s 59 36 2 7  6 3 16 89 58 147 145 78 

l min 59 43 23 7 0 15 82 65 147 141 93 
2 m i n  52 37 23 5 4 14 79 56 135 127 79 
3 m i n  68 29 25 8 1 11 94 48 142 161 66 
5 m i n  65 42 20 9 0 14 85 65 150 150 93 

15min  71 43 27 0 0 12 98 55 153 169 86 

chl., chloroplastes; cyt., reste de la cellule; cel., cellule enti~re. 
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Fig. 1. Evolution de la charge ~nerg6tique au cours des diff6rentes transitions. (A) Transition 
obscurit6-1umi~re dans l'azote. (B) Transition azote-air/t l'obscurit6. (C) Transition lumi~re-obscu- 
rit6 dans 1'air. • -  • ,  chloroplastes; O -  O, reste de la cellule. 

s'expliquer que par un apport de liaisons fiches d'origine chloroplastique. En effet la 
somme des liaisons riches, e, augmente pendant la premi6re minute d'6clairement 
dans la partie non-chloroplastique. Entre la 106me et la 306me seconde, ~ augmente, 
dans ce compartiment, de 25 unit6s. On peut done estimer que le chloroplaste exporte 
des liaisons riches vers le cytoplasme h raison de 4,5 p6quiv./g de feuilles fra$ches par h. 

Pendant les 10 premi6res secondes d'6clairement, les nucl6otides totaux 
chloroplastiques ont augment6 alors que, pendant le m~me temps, ~ de la partie non- 
chloroplastique a diminu6 d'une quantit6 6quivalente. Il y a tout lieu de penser qu'il 
s'est produit h travers l'enveloppe chloroplastique un transfert de mol6eules de 
nucl6otides du cytoplasme vers le stroma du chloroplaste. Si tel n'6tait pas le cas, il 
faudrait admettre qu'il y a eu, simultan6ment, n6oformation de nucl6otides libres dans 
le chloroplaste et d6gradation ou raise sous une forme de stockage d'une quantit6 
6gale de mol6cules de nucl6otides, en dehors du chloroplaste, ce qui est peu vraisem- 
blable. S'il s'agit d'un franchissement effectifde l'enveloppe chloroplastique, on peut 
6valuer une vitesse minimale de cette translocation. E n  10 s, Z du chloroplaste a 
augment6 de 12 unit6s, ce qui repr6sente une vitesse de transfert de 4,32 #mol de 
nucl6otides/g de feuilles fra$ches par heure. 

(2) Transition (azote -* air) d l'obscuritd. On part de feuilles incub~es dans une 
atmosph6re d'azote ~ l'obscufit6 et on remplace le courant d'azote par une circulation 
d'air. Les r6sultats obtenus sont r6unis dans le Tableau III. 

Comme dans le cas pr6c6dent, la remont6e de la charge 6nerg6tique dans le 
compartiment qui phosphoryle est tr6s rapide (Fig. 1B). En 30 s, elle atteint pratique- 
ment son niveau d'6quilibre. Dans le compartiment chloroplastique, e/2,~ remonte 
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T A B L E A U  III 

Evolut ion des nucl6otides de la feuille de B16 au  cours  de la t ransi t ion (azote ~ a i r ) / t  l 'obscurit6.  
Les feuilles son t  d ' abo rd  ma in tenues  10 rain dans  l 'azote ~ l 'obscurit6.  On  remplace ensuite l ' a tmo-  
sphere d 'azote  par  une  circulat ion d 'a i r  comprim6.  Les teneurs  en  nucl6otides son t  exprim~es en  
nmol /g  de feuilles fraiches. Aut res  convent ions  c o m m e  pour  le Tab leau  I. Teneur  en  chlorophylles:  
1,74 mg/g  de feuilles fraiches.  

T e m p s  A T P  A D P  A M P  _r 
dans  l 'air 

chl. cyt. chl. cyt. chl. cyt. chl. cyt. cel. chl. cyt. 

0 10 20 11 11 7 17 28 48 76 31 51 
10 s 16 22 13 10 12 7 41 39 80 45 54 
30 s 18 24 16 7 12 3 46 34 80 52 55 

1 mni  17 27 14 10 11 4 42 41 83 48 64 
2 min  17 25 15 9 9 4 41 38 79 49 59 
3 min  17 28 13 12 7 4 37 44 81 47 68 
5 min  17 34 12 15 5 4 34 53 87 46 83 

15 min  16 44 9 17 4 2 29 63 92 41 105 

chl., chloroplastes;  cyt., reste de la cellule; cel., cellule enti6re. 

6galement, mais plus lentement et progressivement. II y a 1A une indication nette d'un 
transfert d'6nergie du cytoplasme vers le chloroplaste. 

Pendant les 10 premi6res secondes, la somme des liaisons riches, e, augmente 
de 14 unit6s dans les chloroplastes, ce qui repr6sente un transfert de liaisons fiches, du 
cytoplasme vers le stroma chloroptastique, ~ raison de 5,04 #6quiv./g de feuitles 
fraiches par h. On peut remarquer que, pendant ce temps, 8 varie peu darts le cyto- 
plasme, Pour le reste, on Cachemine vers un  c~'quilibre comparable-~-~-l~d~i~cont~ 
tion b du Tableau I. 

II faut, ~galement, remarquer la tendance ~t l 'augmentation progressive de la 
somme des nucl6otides (~) de la feuille enti~re qui se stabilise darts l'air ~t des valeurs 
sup~rieures ~ celles qu'elle prend darts l'azote. C'est unfa i t  que nous avons remarqu6 
dans d'autres experiences et ce serait lh un moyen, pour la cellule, de stabiliser son 
niveau d'6nergie en variant la taille du pool de nucl6otides ad6nyliques. Chapman et 
Atkinson [18 ] ont montr~ le rfte que jouerait t'AMP-d6saminase dam cette stabilisa- 
tion. 

Comme clans la transition pr~c6dente, 2~ du chloroplaste augmente durant les 
30 premi6res secondes. En particulier, pendant les 10 premi6res secondes, Z a aug- 
ment6 de 13 unit~s darts le chloroptaste. Pendant le m6me temps, Z a diminu6 d'une 
quantit~ presque ~quivalente dans le compartiment non-chloroplastique. Nous 
pouvons donc appr~cier la vitesse minimale de transfert des nucl~otides du cytoplasme 
vers le chloroplaste ~ 4,68 #mol/g de feuilles fraiches par h. 

(3) Transition (lumi~re --, obscuritd) dons l'air. Au cours de cette exp6rience, la 
capacit6 du compartiment non-chloroplastique de produire des liaisons riches, par 
oxydation phosphorylante, reste intacte. Cette transition montre, encore plus nette- 
merit que les deux pr6c6dentes, la r~alit6 de la compartimentation des nucl6otides 
ad6nyliques: on volt sur la Fig. 1C clue la suppression de l '~lairement provoque une 
chute brutale et durable de la charge 6nerg~tique clans le chloroplaste, oh elle a 
toujours une valeur tr6s faible apr6s 5 min d'obscurit~. Elle ne remonte que tr6s 
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TABLEAU IV 

Evolution des nu¢lrotides de la feuille de BI6 au tours de la transition (lumirre --~ obscuritr) dans 
l'air. Les feuilles sent 6clairres pendant 10 rain puis la lumi/~re est 6teinte. Les teneurs en nuclc~.otides 
sent exprimres en nmol/g de feuilles fra~ches. Autres conventions comme pour le Tableau I. Teneur 
en chlorophylles: 1,82 mg/g feuilles fraiches. 

Temps h ATP ADP AMP ~' 
l'obscurit6 

chl. cyt. chl. cyt. chl. cyt. chl. cyt. eel. chl. cyt. 

0 28 38 9 7 2 1 39 46 85 65 83 
10 s 19 34 17 6 7 2 43 42 85 55 74 
30 s 14 34 16 11 8 6 38 51 89 44 79 

1 rnin 13 35 12 16 6 4 31 55 86 38 86 
2 min 16 32 16 11 8 3 40 46 86 48 75 
3 rain 16 35 16 11 7 3 39 49 88 48 81 ] 
5 min 17 34 17 9 6 2 40 45 85 51 77 

10 min 19 36 16 8 4 2 39 46 85 54 80 

chl., chloroplastes; cyt., reste de la cellule; eel., cellule enti~re. 

lentement et reste encore inf~rieure ~t 0,70 aprrs  10 min d'obscurit~. Pendant  tout  ce 
temps, e/2Z garde des valeurs ~levres dans le cytoplasme, bien que celles-ci soient 
sujettes h une chute transitoire, d 'une  amplitude beaucoup plus faible que dans le 
chloroplaste. 

On peut  noter  (Tableau IV) que les variations de Z des deux eompart iments  
ont  des amplitudes plus faibles que clans les cas prrcrdents .  La  somme des nucl~otides 
de la feuille entirre reste prat iquement  stable. Pendant  les 10 premieres secondes 
d 'obscuri t r ,  ,~ diminue de 4 nmol  dans le cytoplasme et augmente d ' au tan t  dans le 
ehloroplaste. On  peut  done 6valuer ~t 1,44 pmol /g  de feuilles fraiches par  h la vitesse 
minimale de t ranspor t  des nuclrotides du eytoplasme vers le s t roma ehloroplastique. 

On retrouve au eours de eette transition, les r~sultats de Keys et Whi t t ingham 
[17] et Heber  et Santarius [8] qui observent une diminution de I 'ATP  et une augmen-  
tat ion de I ' A D P  et de r A M P  dans les deux compart iments  lorsque les feuilles 6elairres 
sent  t ransfrrres ~ l 'obseuritr .  On retrouve aussi le fait que le rappor t  A T P / A D P  est 
beaucoup plus 61ev6 dans le eytoplasme que dans le chloroplaste. Ce r~sultat est 
observ6 quelle que soit la transit ion (Tableaux I I - IV) .  

DISCUSSION 

(1) Transfert des nucldotides d'un compartiment cellulaire ~un autre 
En rralit6 on ne peut, au cours d 'exprriences in vivo, mettre directement en 

6vidence le t ranspor t  des nuelrotides que pendant  les premirres seeondes qui suivent 
la suppression ou le rrtablissement de phosphorylat ion.  Car  le renouvellement des 
liaisons riches est un p h r n o m r n e  trrs rapide. De plus, des phrnomrnes  de rrgulat ion,  
qui font  qu'il  s ' r tabli t  un 6quilibre entre la product ion  et la eonsommat ion  d'rnergie,  
masquent  le p h r n o m r n e  de transfert. 

On peut  expliquer le transfert des nuclrotides adrnyliques de quatre faqons: 
(a) Les nuelrotides adrnyliques traversent l 'enveloppe chloroplastique par  simple 
p h r n o m r n e  de diffusion non  spreifique. (b) Le t ransport  des liaisons riches se produi t  
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par un m~anisme de transphosphorylation sans qu'il y ait transfert effectif de 
nucl6otides. (c) Les nucl6otides sont transport6s sous forme de mol6eules intactes. 
(d) L'6ehange des nucl6otides est assur6 par un transfert indirect de liaisons riches, 
par l'interm6diaire de m6tabotites communs/t  ta glycotyse et all cycle de Calvin. 

La diffusion passive ne permet pas d'expliquer toute seule le r6sultat du 
transfert, puisque, dans les exp6riences que nous avons effectu6es, nous avons toujours 
observ6 des niveaux 6nerg6tiques diff6rents d 'un compartiment ~t l'autre. Si un 
ph6nom6ne de diffusion existait, il aurait pour r6sultat une 6galisation des deux pools. 
Or ce n'est pas ce qu'on observe. 

Si un m6canisme de transphosphorylation existait, il se produirait au niveau de 
l'enveloppe chloroplastique sous l'action d'un enzyme du type NDP-kinase et aurait 
pour r6sultat une apparente translocation de I 'ATP sans qu'il y ait transfert de 
mol6cules de nuel6otides. Si un tel m6canisme se produisait r6ellement, la taille de 
chaque pool de nucl6otides ne devrait pas varier au cours des transitions, notam- 
ment lorsque Z de la ceUule enti6re demeure pratiquement stable. Or nous avons 
observ6 que le transfert des liaisons riches est accompagn6 d'un mouvement de 
nucl6otides A travers t'enveloppe chloroplastique qui est de l'ordre de 4 pmol/g de 
feuilles fraiches par h, soit environ 2,5 pmol/mg de chlorophylle par h. I1 s'agit 1A 
d'une valeur minimale, car elle est le solde du bilan d'un transfert de mol6cules aussi 
bien dans le sens cytoplasme --* stroma chloroplastique que dans le sens inverse. 

Par analogie avec le transporteur de nucl6otides des mitochondries [19-25], 
Heldt et ses collaborateurs [26-30] ont d6crit un transporteur de nucl6otides ad6nyli- 
ques localis6 au niveau de la membrane interne des chloroplastes. La diff6rence avec 
les mitochondries est que le transporteur des chloroplastes a plus d'aitinit6 pour I 'ATP 
que pour I 'ADP et I 'AMP. Les vitesses de transfert, assur6es par ce transporteur et 
mesur6es in vitro, varient avec la temp6rature et sont de l 'ordre de 2-5 pmol d 'ATP/ 
mg de chlorophylle par h pour des chloroplastes d'Epinard ~t 20 °C [31 ]. Ces valeurs 
sont du mSme ordre de grandeur que celles que nous avons observ6, in vivo. On est 
done tent6 d'admettre que l'6change de nucl6otides entre les deux compartiments 
chloroplastique et non-chloroplastique se fait par transfert direct. Mais nous avons vu 
que les valeurs calcul6es au cours d'exp6riences in vivo sont des valeurs minimales 
soit parce qu'elles ne tiennent pas compte de la consommation de liaisons riches et 
de l'interconversion des nucl6otides ad6nyliques sous l'action de l'ad6nylate kinase 
soit parce qu'elles repr6sentent le solde du bilan de transfert des mol6cules dans les 
deux sens. Les valeurs r6elles sont certainement plus 61ev6es. Heber et Santarius [8] 
ont, d'ailleurs, observ6 in vivo des vitesses plus grandes dans les feuilles d'Elodea 
(7-9 pmol d'ATP/mg de chlorophyUe par h). I1 faut donc admettre l'existence, ~t 
e6t6 du transfert direct, d 'un m6canisme de transport indirect des liaisons riches ~t 
travers l'enveloppe chloroplastique. Un syst6me de "navette" (Shuttle transfer), qui 
transporte les 6quivalents r6duits et I'ATP, produits par photophosphorylation, des 
chloroplastes intaets au milieu environnant, ~t 6t6 plusieurs fois d6crit in vitro [8, 9, 
31-36]. Le syst6me requiert deux m6tabolites communs A la glycolyse et au cycle de 
Calvin: le phosphoglyc6rate et la dihydroxyac6tone phosphate. L'existence d'un tel 
m6canisme in vivo est tr6s plausible. En effet, la perm6abilit6 de l'enveloppe chloro- 
plastique au phosphoglycArate et ~t la dihydroxyae6tone phosphate a 6t6 depuis 
longtemps d6montr6e [37-43]. Travaillant sur des chloroplastes isol6s d'Epinard, 
Heldt et Rapley [44] et Heldt et Sauer [30] ont d6fini de la m~me faqon que pour les 
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nuclfotides, un transporteur spfcifique de la dihydroxyac&one phosphate, du phos- 
phoglycfrate et du Pl, qu'ils ont appel6 transporteur de phosphate. A 20 °C, le phos- 
phoglycerate est transport6 ~t raison de 50--60/~mol/mg de chlorophylle par h [45]. 
Ces vitesses trfs 61evfes, plus de 10 fois celles de I'ATP, font probablement jouer b. ce 
transporteur un rfle important dans le transfert des liaisons riches du chloroplaste 
vers le cytoplasme. Le transporteur de nuclfotides jouerait alors un rfle de contrfle ou 
permettrait d'approvisionner les chloroplastes en liaisons riches ~t l'obscuritf, comme 
l'a suggfr6 Heber [36]. 

(2) Charge dnergdtique et rdgulation mdtabolique 
A la suite de travaux effectufs in vitro par Atkinson et ses collaborateurs et 

montrant que plusieurs activitfs enzymatiques sont affectfes par les nuclfotides 
adfnyliques, Atkinson [10, 46] postule que les rfactions utilisant des liaisons riches 
ont une activit6 qui croit avec la charge 6ner#tique; il les appelle rfactions de type U. 
Les r~actions produisant de I'ATP ont une vitesse qui d~croit quand la charge ~ner#- 
tique augmente; ce sont les r~actions de type R. 

Plusieurs travaux in vitro ont ensuite confirm6 cette thforie [47-50]. Un cas 
intfressant est celui de la phosphoglycArate kinase. Cet enzyme se trouve ~t la lois dans 
les chloroplastes et dans le cytoplasme. Les deux formes de l'enzyme sont contrflfes 
par la charge 6nerg~tique [51 ]. A la lumi~re, quand e/22~ est ~lev~, l'enzyme chloro- 
plastique est stimul6 dans la voie du cycle de Calvin et l'activit6 glycolytique de la 
kinase cytoplasmique est inhibfe. A l'obscuritf, quand e/22~ est bas, les deux formes 
de l'enzyme participent ~t la formation d'ATP par oxydation de la dihydroxyacftone. 

En rfalit6 certains enzymes ne rfpondent pas ~t la charge 6nergftique comme le 
prfvoit la thforie d'Atkinson [52-55]. La rfponse de l'AMP-dfsaminase [18] est d'un 
type particulier, en rapport avec le rfle stabilisateur de la charge 6nergftique que joue 
cet enzyme. 

Il est intfressant que des travaux effectufs in vivo sur divers matfriels [5, 
56-68 ] semblent apporter un support expfrimental ~t la thforie d'Atkinson. 

Si on se place dans le cadre de cette thforie, on peut expliquer l'fvolution de la 
charge 6nerg&ique aprfs la suppression ou le rftablissement des phosphorylations. 
Par exemple, quand on rftablit rafrobiose ~t l'obseurit6 (Fig. 1B) on observe un 
accroissement rapide de la charge 6nerg&ique du compartiment cytoplasmique. Cette 
rfponse intense traduirait une extreme sensibilit6 A la charge 6nergftique des enzymes 
contrflant l'oxydation phosphorylante. Les rfactions catalysfes par ces enzymes, 
6tant productrices d'ATP, sont exaltfes par les faibles valeurs de ~/2~, ce qui explique- 
rait que le passage de l'anoxie ~t l'afrobiose se traduise par une production rapide de 
, , ,Pet  par cons6quent par une 616vation de la charge 6nergftique. Si, aprfs cette 
augmentation brutale, la charge 6nergftique est maintenue ~t un niveau pratiquement 
stable, c'est qu'un 6quilibre s'est 6tabli entre les rfactions foumissant de rATP et 
celles consommant des liaisons riches. La charge 6nergftique du chloroplaste, au 
tours de cette transition, augmente beaucoup plus lentement que dans le cytoplasme. 
Ceei est probablement en rapport avec la vitesse de transfert des liaisons riches ~t 
travers l'enveloppe chloroplastique, qui constitue un facteur limitant. 

Lorsqu'on passe de la lumifre ~t l'obscurit~, la charge ~nergftique dfcroit 
rapidement dans les deux compartiments. EUe augmente ensuite et atteint un niveau 
presque stable en quelques minutes (Fig. 1C). Le fait que la chute de e/2~ soit suivie 
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d'un r~tablissement du niveau 6nerg~tique pourrait s'expliquer ainsi: une charge 
~nerg~tique faible a pour effet de diminuer l'activit~ des r6actions consommant des 
liaisons riches et augmente la vitesse de l'oxydation phosphorylante, c'est-~-dire des 
r~actions produisant de l'~nergie. 

Quand on parle de r~gulation par la charge ~nerg~tique, il ne faut pas perdre 
de vue que c'est la balance entre les trois adenosine phosphates qui doit contr61er et 
r6guler les r~actions m~taboliques de la cellule. Mais on peut parler de r~gulation 
m~tabolique par la charge ~nerg~tique parce que, pr~cis~ment, ce param~tre traduit 
l'~quilibre du syst6me ad~nylique. I1 est d'ailleurs remarquable de voir, dans les 
experiences que nous avons r~p~t~es, que si Z peut varier d'une culture A l'autre 
e/2Z reste parfaitement reproductible et caract~ristique des conditions d~finies. 

(3) Intervention de l'ad~nylate kinase pour r~guler le niveau des nucl~otides, d la lois 
dans les chloroplastes et dans le reste de la cellule 

L'ad6nylate kinase contr61e la r6action: 

2 ADP ,_~ AMP+ATP 

Selon les courbes th6oriques (Fig. 2), dans une zone oh la charge 6nerg6tique 
est comprise entre 0,25 et 0,75, I'ADP demeure pratiquement constant. Lorsqu¢ 
e/2Z varie de 0,25 ~ 0,75, tout se passe comme si rAMP 6tait directement transform6 
en ATP. Par centre, si e/2Z varie de 0,75 A 0,25, tout se passe comme si I'ATP ~tait 
transform6 en AMP. 
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C h a r g e  ~ n e r g d t i q u e  

Fig. 2. Evolution,  en fonct ion de la charge ~nerg~tique, des nucl6otides ad~nyliques exprim~s en 
pourcentage de Z'. Les courbes repr6sentent l '6volution th6orique des nucl6otides pour  deux valeurs 
K = 0,5 et K = 2 de la constante d'CLquilibre de l 'addnylate kinase. On a figur(~ les points  exp(~rimen- 
taux relatifs ~ I 'ADP au cours des transitions 6tudides. ~ = (ATP) -F (ADP)q - (AMP) ;  K =  (AMP)  
(ATP) / (ADP)  2. O ,  m, &, chloroplastes; O ,  71, A ,  cytoplasme. Les cercles correspondent  ~ la tran- 
sition obscuritd-lumi~re darts l 'azote,  les carr6s ~ la transit ion azote-air ~) l 'obscurit6 et les triangles 
la transition lumi(~re-obscurit6 darts l'air. 
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Au cours de la transition obscurit6 ~ lumi6re dans l'azote par exemple (Fig. 
1A), lorsqu'on r6tablit la photophosphorylation, e/22~ du chloroplaste passe de 
0,54--0,88 en quelques minutes. Pendant ce temps I'ATP augmente brutalement et, 
comparativement, I'ADP varie peu (Tableau II). L'AMP, lui, diminue fortement e ta  
pratiquement disparu en fin d'exp6rience. Tout se passe donc comme si rAMP 6tait 
directement transform6 en ATP. 

Dans le compartiment non-chloroplastique, les variations sont presque 
parall61es/t celles du chloroplaste et peuvent, pratiquement s'interpr6ter de la m~me 
mani6re. Le mSme raisonnement montre que l'6volution du niveau des nud6otides 
ad6nyliques, en dehors des chloroplastes, s'explique ais6ment par l'intervention de 
l'ad6nylate kinase. Cet enzyme intervient donc activement pour r6gir l'6quilibre des 
nucl6otides ad6nyliques dans les deux compartiments, non seulement quand les 
feuilles sont maintenues dam des conditions stables, mais aussi quand on provoque 
une variation brusque de la charge 6nerg6tique, par la suppression ou le r6tablissement 
d'une phosphorylation. 

La comparaisoa des 6quilibres apparents, observ6s in vivo au cours des transi- 
tions, avec les 6quilibres th6oriques (Fig. 2) montre que la constante d'6quilibre 
apparent de l'ad6nylate kinase n'est pas la m~me dans le compartiment chloro- 
plastique et clans le reste de la cellule. Bien qu'on nit d6crit plusieurs isoenzymes de 
l'ad6nylate kinase qui ont une distribution tissulaire et une localisation cellulaire 
diff6rentes [69-76] la diff6rence dans la constante d'6quilibre apparent de l'ad6nylate 
kinase peut refltter une difftrence de pH ou une rtpartition intgale entre les deux 
compartiments de certains ions tels que Mg 2+. On sait d'ailleurs que certains facteurs 
comme le rapport Mg 2 +/Z peuvent agir sur l'activit6 de l'enzyme [77]. 

CONCLUSION 

L'ttude des 6quilibres des nucltotides adtnyliques dans les chloroplastes et le 
reste de la cellule et celle de la variation de leurs niveaux au cours des transitions nous 
ont permis de mettre en 6vidence deux pools distincts de nucltotides. Ces pools sont lits 
et des moltcules de nucltotides peuvent s'tchanger entre les deux compartiments. Si on 
admet un mtcanisme de transfert sous forme de moltcules intactes, on peut calculer 
une vitesse minimale de transport de I'ATP ~ travers l'enveloppe chloroplastique. 
Lorsque seule la photophosphorylation fonctionne (Tableau II), I'ATP est transport6 
du stroma chloroplastique vers le cytoplasme ~t raison de 22 nmol/mg de chlorophylle 
par min. Sous ces conditions, le chloroplaste contient 21 nmol d'ATP/mg de chloro- 
phylle. I1 exporte donc l'tquivalent de son stock en liaisons riches vers le cytoplasme 
toutes les minutes environ. 

Les chloroplastes reprtsentent un compartiment m6tabolique distinct du reste 
de la cellule. Leur principale fonction est de fournir b. la cellule des composts produits 
au tours de la photosynthtse. Parmi ces mttabolites, les nucltotides adtnyliques 
tiennent une place importante. A la lumitre, les liaisons riches produites par photo- 
phosphorylation peuvent ~tre utilistes en dehors des chloroplastes, dans les biosyntht- 
ses cellulaires. A l'obscuritt, le compartiment non-chloroplastique peut fournir aux 
chloroplastes des liaisons riches, ce qui permet ~ ces organites de maintenir leur 
structure. 

La notion de charge 6nergttique nous a permis, dans le cadre de la thtorie 
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d 'Atk inson ,  de mieux interpr6ter la rdgulat ion m6tabolique par  le niveau 6nerg6tique 
cellulaire. Pour  fournir  encore un  support  exp6rimental 5. cette th6orie, il faudrait  
suivre in vivo la cin6tique de r6actions de d6gradations ou de synth6ses, quand  on fait 
varier la charge 6nerg6tique. 

S'il est certain que les nucl60tides ad6nyliques t iennent  la place la plus impor-  
tante dans la mobi l isa t ion et la canal isat ion de l '6nergie chimique au sein de la cellule, 
les autres nucl60tides doivent  jouer  un  certain r61e dans le m6tabolisme 6nerg6tique. 
On  connai t ,  malheureusement ,  tr6s peu de choses 5. leur sujet et il faudrai t  l'61abora- 
t ion  de nouvelles techniques de dosages pour  pouvoir  faire la par t  qui revient 5. 
chaque cat6gorie de nucl60tides dans le m6tabolisme 6nerg6tique cellulaire. Des 
r6actions de t ransphosphory la t ion  doivent,  probablement ,  jouer  un  r61e non-n6glige- 
able dans l '6tablissement d 'un  certain 6quilibre entre les diff6rentes cat6gories de 
nucl60tides, pour  que le syst6me ad6nylique t ienne, dans le m6tabolisme 6nerg6tique, 
la place q u ' o n  lui connai t .  
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